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Морские водоросли являются источником раз‑
нообразных соединений с высокой биологической 
активностью, что создает предпосылки для по‑
тенциального применения их в пищевой, косме‑
тической, фармацевтической и  других отраслях 
промышленности. И хотя водоросли не являются 
основным источником энергии, известно, что они 
имеют питательную и  фармакологическую цен‑
ность благодаря содержанию белков, углеводов, 
липидов, минералов, витаминов и др. соединений 
(Ortiz et al., 2009). Было установлено, что суточ‑
ная потребность человека в витаминах А, В2, В12 
и две трети потребности в витамине С, может быть 
удовлетворена потреблением 100 г морских водо‑
рослей (Chapman, Chapman, 1980). Важную группу 
соединений среди вторичных метаболитов, входя‑
щих в состав морских водорослей, составляет класс 
липидов, участвующих в протекании большинства 
жизненно важных для организма биохимических 
процессах (Кушнерова и др., 2020). При этом мор‑
ские водоросли считаются природным источни‑
ком длинноцепочечных полиненасыщенных жир‑
ных кислот (ПНЖК) семейства ω‑3 и ω‑6, таких 
как эйкозапентаеновая, докозагексаеновая, арахи‑
доновая и др. (Khotimchenko et al. 2002), которые 

могут снизить риск развития сердечно-сосудистых 
заболеваний. Многочисленные научные исследо‑
вания показывают, что употребление продуктов 
морского происхождения, содержащих ПНЖК, 
могут предотвратить риск развития тромбозов, ате‑
росклеротических бляшек в кровеносных сосудах, 
снизить содержание триглицеридов, холестерина 
в крови и уровень артериального давления (Jamp 
et al., 2015; Khan, Makki, 2017).

Однако в повседневной жизни дефицит этих ин‑
гредиентов в продуктах питания, а также наруше‑
ния метаболических процессов липидно-углевод‑
ного обмена, вызванные воздействием различных 
стрессовых факторов (физические, биологические, 
токсические, механические, эмоциональные), мо‑
гут способствовать развитию различных заболе‑
ваний. По мнению Дж. Хрусоса (Chrousos, 2009), 
одной из основных причин развития болезней, 
включая заболевания гепатобилиарной, кровенос‑
ной, нейроэндокринной, иммунной систем, счита‑
ется действие стресса на организм, в особенности 
хронического.

В ранее проведенных исследованиях при моде‑
лировании острого стресса у крыс было показано, 
что экстракт из морской зеленой водоросли Ulva 

DOI: 10.31857/S1026347024020015, EDN: WDLPPY

Ключевые слова: липидный экстракт, Codium fragile, Омега‑3, стресс, липиды, антиоксидантная за‑
щита, мыши

Исследовано действие липидного экстракта, выделенного из морской зеленой водоросли Codium 
fragile (Suringar) Hariot (кодиум ломкий) на биохимические показатели печени и крови мышей при 
остром стрессе (фиксация за дорсальную шейную складку). Фармакологический эффект липидного 
экстракта C. fragile проявлялся в восстановлении показателей липидного и углеводного обмена, а так‑
же нормализации параметров антиоксидантной защиты организма в условиях стресса. Биологическая 
активность липидного экстракта C. fragile, вероятно, обусловлена действием входящих в его состав 
полиненасыщенных жирных кислот семейства ω‑3 и ω‑6. Липидный экстракт C. fragile не уступал эта‑
лонному препарату Омега‑3 в восстановлении метаболических реакций организма, вызванных стресс-
воздействием, однако проявлял более высокую антиоксидантную активность.
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lactuca, обогащенный липидной фракцией, обла‑
дает гепатопротекторным действием, нормализу‑
ет липидный обмен печени и снижает продукты 
перекисного окисления липидов (Фоменко и др., 
2016). В  исследованиях Н. Ф. Кушнеровой и  со‑
авт. (Кушнерова и др., 2020) показано, что липид‑
ный комплекс, выделенный из красной водорос‑
ли Ahnfeltia tobuchiensis, не уступал фосфолипид‑
ному препарату “Эссенциале®” по способности 
нормализовать липидный профиль крови и  со‑
отношение фосфолипидных фракций в  мембра‑
нах эритроцитов в условиях экспериментального 
стресс-воздействия.

Среди морских водорослей в качестве сырьевого 
источника липидных комплексов большой интерес 
вызывают зеленые водоросли семейства Codiaceae, 
широко распространенным представителем кото‑
рых, является Codium fragile (Suringar) Hariot 1889 – 
кодиум ломкий. Растет кодиум в нижней литорали 
и в верхней сублиторали на илистом, каменистом, 
галечном и  илисто-песчаном грунте, у  откры‑
тых и полузащищенных побережий. Распростра‑
нен в умеренных и субтропических водах Миро‑
вого океана, у  берегов стран Азиатско-Тихооке‑
анского региона (Китай, Тайвань, Япония, Корея, 
Россия, Индонезия) (Титлянов, Титлянова, 2012). 
Однако, в последнее время C. fragile считается при‑
знанным вселенцем в морских экосистемах по все‑
му миру (Ortiz et al., 2009). Его относят к катего‑
рии инвазивных (чужеродных) видов, завезенным 
в другие регионы, где данные водоросли раньше 
не встречались (Pereira et al., 2021). Из-за высокой 
репродуктивной способности и неприхотливости, 
C. fragile является более конкурентноспособным, 
чем местные виды, что способствует его распро‑
странению и увеличению биомассы. C. fragile ис‑
пользуется с древних времен в Японии и Корее, 
как съедобное растение, в восточных медицинских 
руководствах он зарегистрирован как средство для 
лечения энтеробиоза, водянки, дизурии и др. (Ahn 
et al., 2021).

В составе таллома C. fragile входит относитель‑
но небольшой процент веществ липидной приро‑
ды (4.4–5.3 мг/г сырого веса) (Хотимченко, 2003). 
Однако высокое содержание ПНЖК семейства 
ω‑3 и ω‑6, которые являются важными составля‑
ющими гликолипидной и фосфолипидной фрак‑
ций, обусловливает высокую фармакологическую 
активность липидного комплекса (Ortiz et al., 2009). 
Благодаря способности морских водорослей проду‑
цировать ПНЖК С18 и С20, они привлекают к себе 
внимание исследователей со всего мира. Липид‑
ные экстракты, полученные из нескольких видов 
рода Codium sp., проявляют антибактериальную, 
противовирусную, противогрибковую и цитоток‑
сическую активность (Goecke et al., 2010). В  ли‑
пидной фракции C. fragile было выделено соедине‑
ние клеростерин (производное холестерина), про‑
являющее антиоксидантные свойства, поскольку 

способствует снижению окислительного повреж‑
дение в  кератиноцитах HaCaT клеток человека, 
вызванное УФ-излучением (Lee et al., 2013). В не‑
давних экспериментальных исследованиях (Seo et 
al., 2022) показано, что экстракт C. fragile эффекти‑
вен против тучности и ожирения. Он эффективно 
индуцировал потерю веса, снижал общий уровень 
триглицеридов, холестерина в печени и подавлял 
дифференцировку адипоцитов в  белой жировой 
ткани мышей, получавших диету с высоким содер‑
жанием жиров. Введение экстракта C. fragile значи‑
тельно изменяло микробиоту кишечника у мышей 
с ожирением, увеличивая долю полезных бактерий 
(Kim et al., 2020). Все вышеизложенное указывает 
на высокий фармакологический эффект липид‑
ного экстракта, выделенного из C. fragile. Однако, 
кодиум, как источник сырья для получения пи‑
щевых ингредиентов, лечебных препаратов и био‑
логически активных добавок в отечественной пи‑
щевой и фармацевтической промышленности не 
используется.

На сегодняшний день проблема стресса сохра‑
няет высокую медико-социальную значимость. 
В  современных неблагоприятных условиях, вы‑
званных всевозможными стрессовыми ситуациями, 
использование липидного экстракта из C. fragile, 
как возможного стресс-протектора, представляет‑
ся весьма актуальным.

В качестве модели стресса в лабораторных ис‑
следованиях на мелких грызунах (мыши, крысы) 
применяют вертикальную фиксацию за дорсальную 
шейную складку (Кушнерова и др., 2005). В неза‑
висимости от природы стресс-индуцирующего воз‑
действия организм реагирует неизменным набором 
биохимических и физиологических реакций, таких 
как гиперемия и гипертрофия коры надпочечни‑
ков, деградация тимико-лимфатической системы, 
появление изъязвлений в  желудочно-кишечном 
тракте. Помимо этого, интенсивный стресс приво‑
дит к увеличению образования реактивных окси‑
генных радикалов, что сопровождается пероксида‑
цией липидов клеточных мембран (Sahin, Gümüşlü, 
2007). В результате происходит образование поляр‑
ных гидроперекисей липидов и разбалансировка 
в  соотношении фосфолипидных фракций мем‑
бран, что приводит к изменению их проницаемо‑
сти и возможным повреждениям (Фоменко и др., 
2013). Таким образом, стресс оказывает неблаго‑
приятное воздействие на все обменные процессы 
в крови, печени и других органах, что делает акту‑
альным разработку лекарственных средств на осно‑
ве липидных комплексов и ПНЖК.

В связи с этим использование липидного экс‑
тракта C. fragile, содержащего в  своем составе 
фосфо- и  гликолипиды морского происхожде‑
ния в сочетании с ПНЖК, будет способствовать 
восстановлению липидного матрикса клеточных 
мембран и  нормализации обменных процессов, 
тем самым позволит улучшить общее состояние 
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организма при патологических процессах при 
стрессе. При этом сочетание высокой биологиче‑
ской активности, большой репродуктивной спо‑
собности, а  также быстрое самовозобновление 
биомассы определяет морскую зеленую водоросль 
C. fragile, как источник сырья для создания эффек‑
тивных фармакологических средств и  пищевых 
добавок.

Цель работы – оценка состава липидного экс‑
тракта, выделенного из таллома морской зеленой 
водоросли C. fragile, и его воздействия на обмен‑
ные процессы печени и крови мышей в условиях 
острого стресса.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Все экземпляры водорослей C. fragile собирали 
вручную в летние месяцы на мелководье (< 2 м) 
острова Попова в  заливе Петра Великого Япон‑
ского моря. Предварительная обработка собран‑
ного материала проводилась на базе научно-ис‑
следовательской станции, где водоросли промы‑
вали в морской воде, затем в пресной воде, чтобы 
максимально удалить песок, эпифиты, зообентос 
и разные загрязнения. Далее сырье транспортиро‑
вали в свежем виде в рефрижераторе в лаборато‑
рию института, где выполнялись все последующие 
аналитические процедуры. Для ингибирования 
активности ферментов очищенные экземпляры 
макрофитов погружали в кипящую воду не более 
чем на 2 мин. После чего отжимали и высушивали 
в естественных условиях до остаточной влажности 

~ 30–40%. Высушенное сырье измельчали с помо‑
щью блендера и хранили при температуре – 20 °C 
для дальнейшего использования и обработки. Вы‑
деление липидной фракции проводили по методу 
Блайя и Даера (Bligh, Dyer, 1959). Для этого один 
килограмм измельченного порошка водорослей 
экстрагировали 1.5 л смеси хлороформ: метанол 
(1:2 по объему) и  оставляли на ночь. Для разде‑
ления фаз к смеси приливали 500 мл хлороформа 
и дистиллированной воды, затем смесь аккуратно 
перемешивали. Верхний водно-метанольный слой 
отделяли и  удаляли, нижний хлороформенный 
слой, содержащий липидную фракцию, концен‑
трировали на вакуумном испарителе (Type 349/2, 
Unipan, Poland) при температуре не выше 37  °C. 
Содержание общих липидов в экстрактах опреде‑
ляли взвешиванием высушенных до постоянного 
веса аликвот экстракта.

Хроматографическое распределение липидов 
проводили методом микротонкослойной хрома‑
тографии (ТСХ) на стеклянных пластинках с на‑
несенным слоем силикагеля марки “КСК” (ООО 

“Лабхимос”, Россия). Для разделения растительных 
гликолипидов использовали систему растворите‑
лей ацетон: бензол: вода в  соотношении 91:30:8 
(по  объему) (Vaskovsky, Khotimchenko,  1982). 

Гликолипиды выявляли на хроматограммах, ис‑
пользуя антроновый реактив (Van Gent et al., 1973). 
Определение количества общих фосфолипидов 
в  водорослевом экстракте проводили по мето‑
ду В. Васьковского и  др. (Vaskovsky et al. 1975). 
Для разделения фосфолипидов по фракциям ис‑
пользовали методом двумерной ТСХ (Svetaсhev, 
Vaskovsky, 1972) в  системе растворителей: в  пер‑
вом направлении – смесь хлороформа: метанола: 
28% аммиака в соотношении 65:35:5 (по объему), 
во втором – смесь хлороформа: ацетона: метанола: 
ледяной уксусной кислоты: воды в соотношении 
50:20:10:10:5 (по объему). Разделенные на хрома‑
тограммах фракции фосфолипидов обнаруживали 
10% раствором серной кислоты в метаноле с по‑
следующим нагреванием пластинок на закрытой 
электрической плите. Содержание индивидуаль‑
ных фракций фосфолипидов рассчитывали в про‑
центах от их общей суммы.

Хроматографическое распределение нейтраль‑
ных липидов проводили методом одномерной ТСХ 
(Amenta, 1964) в  системе растворителей гексан: 
серный эфир: ледяная уксусная кислота в соотно‑
шении 80:20:1 об/об или 90: 10: 1 об/об. Пробы по‑
сле хроматографирования обнаруживали парами 
йода.

Содержание отдельных фракций выражали 
в процентах от общей суммы нейтральных липидов.

Состав жирных кислот в липидном экстракте 
водорослей анализировали методом газожидкост‑
ной хроматографии (ГЖХ). Для этого получали 
метиловые эфиры жирных кислот (МЭЖК) пу‑
тем переэтерификации липидов по методу Кар‑
реу и  Дюбак (Carreau, Dubacq, 1978). Получен‑
ные МЭЖК очищали с помощью ТСХ, используя 
в системе бензол, затем элюировали с силикагеля 
гексаном и выделенный элюат упаривали. МЭЖК 
перерастворяли в определенном объеме гексана 
и  анализировали методом ГЖХ на хроматогра‑
фе “ЛХМ‑2000” (ОАО “Хроматограф”, Россия) 
с пламенно-ионизационным детектором. Жирные 
кислоты идентифицировали сравнением време‑
ни удерживания (Rt) со стандартами и значениям 

“углеродных чисел” (Christie, 1988). Результаты 
рассчитывали в процентах от общей суммы жир‑
ных кислот.

Эксперимент по моделированию стрессово‑
го воздействия проводили на беспородных белых 
мышах-самцах 8-ми недельного возраста массой 
25–30 г. В период аклиматизации в течение одной 
недели животные содержались в  условиях вива‑
рия при комнатной температуре 22 ± 2 °C (в клет‑
ках по 5 особей) на базовом рационе питания, без 
ограничения воды. Затем мышей разделили слу‑
чайным образом на контрольных и  опытных по 
10 особей в  каждой группе. Животные опытных 
групп подвергались стресс-вертикальной фикса‑
ции за дорсальную шейную складку на 24 ч. Не‑
посредственно перед проведением эксперимента 
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мышам двух опытных групп перорально вводили 
препараты, спустя 6 часов после первого введения 
препараты вводились повторно. Липидный экс‑
тракт кодиума (ЛЭК) и липидный комплекс Оме‑
га‑3 вводили в дозе 1г/кг веса животного. Выбор 
использованной дозы основан на данных литера‑
туры (Новгородцева и др., 2010), а также собствен‑
ных исследованиях. Животным контрольной груп‑
пы и группы “стресс” вводили эквиобъемное коли‑
чество 0.9% раствора NaCl по аналогичной схеме. 
Введение физиологического раствора не оказывает 
влияние на результаты эксперимента, но при этом 
исключает погрешности исследования, так как лю‑
бое внешнее раздражение является стрессом для 
организма. Стандартизацию липидного экстракта 
кодиума проводили по сумме общих липидов. Ап‑
течный препарат Омега‑3, использовали в  каче‑
стве эталонного препарата сравнения. Действую‑
щими компонентами препарата Омега‑3 являются 
ПНЖК, такие как докозогексаеновая (120 мг) и эй‑
козапентаеновая (180 мг), входящие в состав кон‑
центрата натурального рыбьего жира, полученного 
из анчоусов.

В  эксперименте мышей распределили в  сле‑
дующие группы: 1 группа – контроль; 2 груп‑
па – стресс (вертикальная фиксация); 3 группа – 
стресс + ЛЭК; 4-я группа стресс + Омега‑3. У всех 
животных определяли вес в начале и конце иссле‑
дования. Также по окончании эксперимента про‑
извели взвешивание внутренних органов у  всех 
испытуемых мышей для рассчета индекса массы 
(ИМ - мг массы органа на 100 г массы тела) пече‑
ни, селезенки и тимуса. Забор крови производили 
с использованием техники кровотечения из орби‑
тальных венозных сплетений головы и шеи. Жи‑
вотных выводили из эксперимента декапитацией 
под легким эфирным наркозом с  соблюдением 
принципов и международных рекомендаций, из‑
ложенных в Европейской конвенции по защите 
позвоночных животных, используемых для экс‑
периментов или в иных научных целях (European 
Convention, 1986).

Для оценки действия вводимых препаратов 
в условиях стресса использовали следующие пара‑
метры: весовые коэффициенты (вес мышей, ИМ 
печени и селезенки) и биохимические показатели, 
характеризующие состояние липидно-углеводно‑
го обмена и состояния антиоксидантной системы 
печени и крови животных. Содержание общего хо‑
лестерина (ХС), триацилглицеринов (ТАГ) и глю‑
козы крови определяли ферментативно с исполь‑
зованием наборов реактивов компании “Ольвекс 
Диагностикум” (Россия). Для определения содер‑
жания нейтральных липидов в ткани печени гото‑
вили липидный экстракт, используя традиционный 
метод Дж. Фольча (Folch et al., 1957). Количество 
общих липидов в экстракте печени определяли ве‑
совым способом. Разделение неполярных липидов 
по фракциям осуществляли методом одномерной 

ТСХ (Amenta, 1964). Содержание отдельных фрак‑
ций нейтральных липидов рассчитывали в процен‑
тах от их общей суммы.

Для оценки потенциала антиоксидантной защи‑
ты организма животных использовали следующие 
показатели: величину общей антирадикальной ак‑
тивности (АРА) по отношению к катион-радикалу 
ABTS+ (Re  et al., 1999), активность глутатионпе‑
роксидазы (ГП) в плазме крови (Burk et al., 1980) 
и  уровень восстановленного глутатиона (Г-SH) 
в ткани печени (Карпищенко и др., 2013).

Полученные количественные данные выражали 
как среднеарифметическое значение ± стандарт‑
ная ошибка. Обработку проводили с использова‑
нием статистического пакета Instat 3.0 (GraphPad 
SoftwareInc. USA, 2005). Статистическую значи‑
мость различий средних величин определяли по 
t-критерий Стьюдента после проверки нормаль‑
ности распределения изучаемых величин. Разли‑
чия считали статистически достоверными при зна‑
чении P<0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Химический состав липидной фракции таллома 
зеленой водоросли C. fragile представлен в табл. 1.

Общее содержание выделенных липидов со‑
ставляло 13.92 ± 0.22 мг/г сухой ткани, из которых 
наибольшее количество приходилось на гликоли‑
пиды (44%) и  нейтральные липиды (40%), доля 
фосфолипидов составляла 16%. Основными фрак‑
циями среди нейтральных липидов являлись ТАГ 
(41.55 ± 2.15%) и стерины (15.16 ± 0.74%). Осталь‑
ные фракции имели примерно одинаковое содер‑
жание: моноацилглицерины + диацилглицерины 
(8.94 ± 0.31%), эфиры стеринов (9.47 ± 1.90%), 
свободные жирные кислоты (11.21 ± 0.41%). Ана‑
лиз содержания полярных липидов в ЛЭК пока‑
зал присутствие следующих представителей клас‑
са фосфолипидов: фосфатидилхолин (ФХ), фос‑
фатидилглицерин (ФГ), фосфатидилэтаноламин 
(ФЭ), фосфатидилинозит (ФИ), фосфатидилсерин 
(ФС), что подтверждается данными, полученные 
С. Хотимченко (Хотимченко, 2003). Причем, ФХ, 
ФГ и  ФЭ являются одними из основных компо‑
нентов фосфолипидной фракции, их содержание 
было в пределах 21–31% от общей суммы фосфо‑
липидов. Как известно эти фосфолипиды являют‑
ся структурообразующими и  функциональными 
компонентами всех биологических мембран. Жир‑
ные кислоты морских водорослей имеют большее 
разнообразие, чем у наземных растений. При от‑
носительно низком содержании липидов в  мор‑
ских макрофитах, количество ПНЖК в них суще‑
ственно преобладает по сравнению с растениями 
(Sanchez-Machado et al., 2004). Исследование соста‑
ва и соотношения жирных кислот в ЛЭК показало 
(табл. 1), что ПНЖК являлись превалирующими 
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в процентном отношении (более 50%) от общей 
суммы жирных кислот. При этом доля насыщен‑
ных жирных кислот (НЖК) в липидном экстрак‑
те составляло 34% и мононенасыщенных жирных 
кислот (МНЖК) – 12%. По количественному со‑
ставу в липидной фракции кодиума преобладала 
пальмитиновая кислота (16:0) (28.38%), которая 
является наиболее распространенной, за ней сле‑
дуют α-линоленовая (18:3 ω‑3) (19.7%), гексадека‑
триеновая (16:3 ω‑3) (12.2%), олеиновая (18:1 ω‑9) 
(10.72%) и  др. Важно отметить, что водоросли 
отдела Chlorophyta, в  их числе C. fragile, отлича‑
ются присутствием значительных количеств С16 
и С18 ПНЖК. Для водорослей сем Сodiaceae рода 
Codium sp. характерно высокое содержание ПНЖК 
16:3, что является таксономическим признаком 

этого рода (Goecke et al., 2010). В свою очередь С18 
ПНЖК (α-линоленовая и линолевая), относящи‑
еся к категории незаменимых, очень важны для 
питания, так как они не образуются в организме 
людей и животных, и могут быть получены толь‑
ко из продуктов их содержащих (речная и морская 
рыба, овощи, морские водоросли). При этом во‑
доросли рода Codium sp. способны синтезировать 
также длинноцепочечные С20 ПНЖК (арахидоно‑
вая и эйкозапентаеновая кислоты) и С22 ПНЖК. 
Полученные результаты по содержанию жирных 
кислот в липидной фракции C. fragile согласуются 
с материалами исследований, приведенными в от‑
ечественных и  зарубежных литературных источ‑
никах (Хотимченко, 2003; Ortiz et al., 2009; Goecke 
et al., 2010).

Таблица 1. Химический состав липидной фракции таллома Codium fragile Suringar (Hariot) 1889

Биохимические параметры Показатели
Общие липиды (мг на 1 г сухой ткани) 13.92 ± 0.22
Общие гликолипиды (мг на 1 г сухой ткани) 6.12 (44%)
Общие фосфолипиды (мг на 1 г сухой ткани) 2.23 (16%)
Общие нейтральные липиды (мг на 1 г сухой ткани) 5.57 (40%)

Фракции нейтральных липидов (в % от суммы всех фракций)
Диацилглицерины + моноацилглицерины 8.94 ± 0.31
Свободные стерины 15.16 ± 0.74
Свободные жирные кислоты 11.21 ± 0.41
Триацилглицерины 41.55 ± 2.15
Эфиры жирных кислот 4.15 ± 0.41
Эфиры стеринов 9.47 ± 1.90
Остаточная фракция 9.52 ± 0.76

Фракции фосфолипидов (в % от суммы всех фракций)
Фосфатидилхолин 31.80 ± 0.76
Фосфатидилглицерин 29.28 ± 0.52
Фосфатидилэтаноламин 21.14 ± 0.48
Фосфатидилинозит 7.40 ± 0.17
Фосфатидилсерин 10.38 ± 0.33

Жирные кислоты (в % от суммы всех фракций)
14:0 (миристиновая кислота) 1.7 ± 0.02
16:0 (пальмитиновая кислота) 28.38 ± 1.45
16:1 n‑7 (пальмитолеиновая кислота) 1.6 ± 0.01
16:2 n‑6 2.6 ± 0.12
16:3 n‑3 (гексадекатриеновая кислота) 12.2 ± 0.56
18:0 (стеариновая кислота) 0.9 ± 0.03
18:1 n‑9 (олеиновая кислота) 10.72 ± 0.46
18:2 n‑6 (линолевая кислота) 9.0 ± 0.36
18:3 n‑3 (α-линоленовая кислота) 19.7 ± 0.64
20:4 n‑6 (арахидоновая кислота) 6.2 ± 0.23
20:5 n‑3 (эйкозопентаеновая кислота) 4.3 ± 0.32
22:0 (бегеновая кислота) 2.7 ± 0.04
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Следующий этап экспериментального исследо‑
вания состоял в изучении воздействия ЛЭК и пре‑
парата сравнения Омега‑3 на физиологические 
и биохимические показатели животных в условиях 
стресс-вертикальной фиксации. При определении 
удельного веса внутренних органов мышей, под‑
вергнутых стрессовому воздействию, отмечалось 
снижение ИМ печени на 16% (p < 0.01) и селезен‑
ки на 23% (p < 0.01) (рис. 1).

При этом вес животных снизился на 18% 
(p < 0.05), отмечалось появление язвенных пора‑
жений слизистой желудка (2.4 ± 0.1 шт/животное, 
в контроле – 0). Полученные изменения весовых 
коэффициентов и  появление изъязвлений сли‑
зистых оболочек желудочно-кишечного тракта 
(ЖКТ) считаются показательными признаками 
стрессированности животных.

Воздействие стресса сопровождалось измене‑
нием показателей жирового и углеводного обмена 
(рис. 2), которые характеризовались уменьшением 
количества ТАГ в 3,5 (p < 0.001) раза и увеличе‑
нием уровня глюкозы крови в 1.3 раза (p < 0.001). 
Известно, что при остром стрессе по сравнению 
с  хроническим стрессом происходит частичное 
истощение содержания ТАГ в кровяном русле на 
фоне мобилизации углеводных запасов клеток, что 
усиливает выход глюкозы в кровь (Гурская и др., 
2017). В экстренных ситуациях центральная нерв‑
ная система для обеспечения клеток энергией ис‑
пользует именно глюкозу, как наиболее быстро мо‑
билизуемый и предпочтительный энергетический 
источник. Содержание общего холестерина (ХС) 
при этом повысилось на 38% (р < 0.01) по сравне‑
нию с контролем, что, вероятно, является призна‑
ком проатерогенного действия стресса.

Исследование липидного профиля печени мы‑
шей в  условиях стресса (табл.  2) выявило стати‑
стически достоверное снижение количества СЖК 
на  12%, повышение уровня ТАГ на 15% и  ХС 
на 13% по сравнению с контролем. Полученные 
изменения липидных показателей связаны со 
стимулирующим влиянием глюкокортикоидных 
гормонов на адипоциты, что сопровождается мо‑
билизацией ТАГ и этерификацией СЖК (Солин 
и др., 2013). В условиях стресса усиливается выброс 
катехоламинов из надпочечников, под действием 
которых активизируется периферический липолиз, 

освобождая из жировой клетчатки неэтерифици‑
рованные жирные кислоты. В результате избыток 
СЖК поступает по кровяному руслу в печень, где 
совместно с глицерином используется для синтеза 
вновь образуемых ТАГ, что впоследствии приводит 
к жировому перерождению печени.

Кроме того, жирные кислоты из-за угнетения 
их митохондриального окисления, активно ис‑
пользуются в  виде ацетил-КоА для синтеза ХС, 
с чем может быть связано повышение его уровня 
в печени. Также увеличение количества ХС может 
быть обусловлено торможением его распада в пече‑
ни из-за накопления перекисей липидов, которые 
ингибируют фермент 7-α-гидроксилазу, участвую‑
щий в катаболизме холестерина и превращении его 
в желчные кислоты (Hulbert et al, 2005).

Анализ показателей, характеризующих состоя‑
ния эндогенной антиоксидантной системы, сви‑
детельствует о накоплении в крови и печени жи‑
вотных активных форм кислорода под действием 
стресса. В плазме крови отмечалось существенное 
падение уровня АРА (в 1,4 раза; p < 0.001) и сни‑
жение активности ключевого фермента антиокси‑
дантной защиты – ГП (на 26%; p < 0.001) по срав‑
нению с  контролем (рис.  3). Содержание Г-SH 
в  печени при стрессе также снизилось на 36% 
(p < 0.001).

Снижение активности ГП может свидетель‑
ствовать об увеличении в  организме количества 
гидроперекисей жирных кислот и пероксида во‑
дорода (H2O2), которые в свою очередь реагируют 
с супероксидными радикалами, приводя к некон‑
тролируемому усилению процессов пероксида‑
ции липидов и развитию оксидативного стресса. 
Истощение пула Г-SH в  печени, участвующего 
во многих ферментативных и неферментативных 
путях антиоксидантной защиты, также указы‑
вает на рассогласование и  дисбаланс в  системе 
прооксиданты – антиоксиданты.

При введении ЛЭК (3 группа) и  Омега‑3 
(4 группа) на фоне стресса отмечалась выраженная 
тенденция к нормализации как весовых характе‑
ристик, так и биохимических показателей печени 
и крови животных. Об этом свидетельствует отсут‑
ствие достоверных отличий от контроля в показа‑
телях ИМ печени и селезенки у животных 3-й и 4-й 
групп, получавших препараты (рис. 1). Однако вес 

Стресс + Омега-3

0

0

0.0 0.1 0.2 0.3 0.4

10

1 2 3 4

20 30

**

**

***

**

**

*

*

*

*

Стресс + Омега-3

Вес животного (г)

Печень (мг/100 г массы)

Селезенка (мг/100 г массы)

Стресс

Контроль

Стресс

Контроль

Стресс + кодиум

Стресс + кодиум

Стресс + Омега-3

Стресс

Контроль

Стресс + кодиум

Стресс + Омега-3

0

0

0.0 0.1 0.2 0.3 0.4

10

1 2 3 4

20 30

**

**

***

**

**

*

*

*

*

Стресс + Омега-3

Вес животного (г)

Печень (мг/100 г массы)

Селезенка (мг/100 г массы)

Стресс

Контроль

Стресс

Контроль

Стресс + кодиум

Стресс + кодиум

Стресс + Омега-3

Стресс

Контроль

Стресс + кодиум

Стресс + Омега-3

0

0

0.0 0.1 0.2 0.3 0.4

10

1 2 3 4

20 30

**

**

***

**

**

*

*

*

*

Стресс + Омега-3

Вес животного (г)

Печень (мг/100 г массы)

Селезенка (мг/100 г массы)

Стресс

Контроль

Стресс

Контроль

Стресс + кодиум

Стресс + кодиум

Стресс + Омега-3

Стресс

Контроль

Стресс + кодиум

Рис. 1. Влияние липидного экстракта кодиума и Омега‑3 на весовые показатели мышей при стрессе. Изменения ста‑
тистически достоверны: * – p < 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.001 – при сравнении с контролем; + – p < 0.05,++ – 
p < 0.01,+++- p < 0.001 – при сравнении со 2-й группой (стресс) для рис. 1–3.
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этих животных оставался все еще достоверно ниже 
контрольных показателей, в среднем на 15% в 3-й 
группе (кодиум) и на 20% в 4-й группе (Омега‑3). 
В то же время у мышей, получавших препараты, 
не  было зафиксировано изъязвлений слизистых 
оболочек по ходу ЖКТ.

При сравнении показателей липидного обмена 
в плазме крови мышей 3-й (кодиум) и 4-й (Омега) 
групп с таковыми во 2-й группе (стресс) отмеча‑
лись существенные различия (рис. 2).

У животных, получавших ЛЭК (3-я группа), со‑
держание циркулирующих ТАГ в  плазме крови 
повысилось на 45% (р  < 0.001), а  у  получавших 
Омега‑3 (4-я группа) – на 53% (р < 0.001), коли‑
чество ХС при этом снизилось на 16% (р < 0.001) 
и 13% (р < 0.001), соответственно. Под действием 
вводимых препаратов содержание глюкозы крови 
понизилось на 15% (р < 0.001) в 3 группе (коди‑
ум) и на 17% (р < 0.05) в 4 группе (Омега‑3). Со‑
гласно литературным данным (Komal et al., 2020), 
введение ПНЖК ω‑3 в составе рыбьего жира спо‑
собствует снижению уровня глюкозы в крови крыс 
за счет повышения чувствительности инсулиново‑
го сигнала. Отмечено, что ПНЖК ω‑3 повышают 
уровень гормона адипонектина, который отвечает 
за снижение уровня глюкозы натощак и приводит 
к повышению периферической чувствительности 
к инсулину (Ravussin, 2002). Снижение уровня ХС 
в плазме крови под действием вводимых липидных 

препаратов возможно связано с падением актив‑
ности ГМГ- КоА редуктазы – ключевого фер‑
мента в биосинтезе ХС. В работах авторов (Khan, 
Makki, 2017) отмечено, что применение Омега‑3 
при экспериментальной гиперхолестеринемии 
снижает содержание ХС в сыворотке крови крыс, 
что может быть связано с  ингибированием про‑
цесса превращением гидрометилглутарата в мева‑
лонат (промежуточная субстанция в образовании 
холестерина).

Отмеченные изменения показателей липид‑
ного обмена печени мышей 3-й и  4-й групп ха‑
рактеризовались выраженной тенденцией к  вос‑
становлению исследуемых показателей на фоне 
стресса и практически не имели достоверных от‑
личий между группами. Так, введение ЛЭК живот‑
ным привело к снижению содержания ТАГ на 12% 
(p < 0.01) и ХС на 14% (p < 0.001) по сравнению со 
2-й группой (стресс). В то же время под действием 
Омега‑3 уровень ТАГ снизился на 14% (p < 0.001), 
а количество ХС – на 10% (p < 0.05). Среди других 
липидных фракций печени мышей 3-й и 4-й групп 
отмечалось достоверное повышение концентрации 
эфиров холестерина (ЭХС) в среднем на 8–10% по 
отношению ко 2-й группе (стресс).

Таким образом, под действием вводимых ли‑
пидных комплексов в крови и печени животных 
прослеживается характерная тенденция к снятию 
состояния дислипидемии и подавлению жировой 

Таблица 2. Влияние липидного экстракта кодиума и Омега‑3 на содержание нейтральных липидов в печени 
мышей при стрессе (M ± m)

Нейтральные липиды 1 группа
Контроль

2 группа
Стресс

3 группа
Стресс+ Кодиум

4 группа
Стресс + Омега‑3

Холестерин 15.44 ± 0.67 17.48 ± 0.50* 15.04 ± 0.273 15.74 ± 0.151
Свободные жирные 
кислоты 15.86 ± 0.26 13.95 ± 0.36*** 15.70 ± 0.183 14.82 ± 0.08

Триацилглицерины 20.85 ± 0.47 24.02 ± 0.64*** 21.08 ± 0.162 20.76 ± 0.362
Эфиры жирных кислот 15.89 ± 0.51 14.05 ± 0.65 14.16 ± 0.33 14.47 ± 0.19
Эфиры холестерина 16.04 ± 0.55 16.84 ± 0.78 17.39 ± 0.33* 17.74 ± 0.38*
Остаточная фракция 15.92 ± 0.26 13.66 ± 0.79 16.63 ± 0.21 16.47 ± 0.23

Примечание. Изменения статистически достоверны:* – p < 0.05;** – p < 0.01;*** – p < 0.001 – при сравнении с контро‑
лем.1- p < 0.05;2 – p < 0.01;3- p < 0.001 – при сравнении со 2-й группой (стресс).
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Рис. 2. Влияние липидного экстракта кодиума и Омега‑3 на биохимические показатели плазмы крови мышей 
при стрессе.
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инфильтрации. Данный эффект обусловлен спо‑
собностью ПНЖК ω‑3, входящих в состав липид‑
ных комплексов морского происхождения, сни‑
жать синтез ТАГ в печени путем ингибирования 
фермента ацил-КоА:1,2-диацилглицерол ацил‑
трансферазы (Harris et al., 2008). При этом возрас‑
тает пероксисомальное и/или митохондриальное 
β-окисление жирных кислот и тем самым снижа‑
ется активное поступление СЖК в печень. Умень‑
шение уровня ХС при одновременном повыше‑
нии его эфиров в печени животных, получавших 
ЛЭК и  Омега‑3 на фоне стресса, обусловлено, 
как уже отмечалось, гипохолестеринемическим 
действием ПНЖК ω‑3, а также восстановлением 
этерифицирующей функции печени. При этом 
в образовании ЭХС участвуют главным образом 
ненасыщенные жирные кислоты, этерификацию 
ХС катализирует фермент печени Ацил-КоА: хо‑
лестерин-ацилтрансфераза (АХАТ). На основа‑
нии вышеизложенного следует, что введение ЛЭК 
и  Омега‑3 в  условиях стресса способствует вос‑
становлению баланса, определяющего функцио‑
нирование углеводно-липидного обмена печени 
и крови.

ЛЭК и препарат Омега‑3 проявляли выражен‑
ное антиоксидантное действие на фоне стресса. 
Известно, что ПНЖК семейства ω‑3, являются эф‑
фективными антиоксидантами направленного дей‑
ствия, способными “гасить” свободные радикалы 
(Richard et al., 2008). Данный факт подтверждается 
отмеченным ростом величины АРА в плазме крови 
в среднем на 32–34% (p < 0.001). При этом пока‑
зано, что ПНЖК ω‑3 восстанавливают активность 
ГП (Refaat et al., 2022) и некоторых низкомолеку‑
лярных антиоксидантов, в их числе Г-SH (Patten 
et al., 2013), что было отмечено при анализе полу‑
ченных результатов.

И  хотя под действием вводимых препаратов 
в условиях стресса показатели глутатионовой си‑
стемы у животных 3-й и 4-й групп характеризова‑
лись положительной динамикой, однако по степе‑
ни выраженности нормализующего эффекта име‑
лись достоверные отличия. Так, при введении ЛЭК 
уровень Г-SH печени повысился на 15% (p < 0.05) 
в сравнении со 2-й группой, а при введении Оме‑
га‑3 только на 9% (p < 0.05).

Показатели активности ГП в плазме крови жи‑
вотных 3-й группы (кодиум) не имели достоверных 
отличий от контрольных значений, что может сви‑
детельствовать о подавлении процессов липидной 
пероксидации. В то же время у животных 4-й груп‑
пы (Омега‑3) активность ГП оставалась все еще до‑
стоверно ниже контроля на 10%. При сравнении 
со 2-й группой (стресс) активность ГП у мышей 
3-й группы повысилась на 35% (p < 0.001), а в 4-й 
группе – на 21% (p < 0.001). Полученные данные 
свидетельствуют, что воздействие ЛЭК на состо‑
яние окислительно-восстановительной системы 
глутатиона показало большую эффективность по 
сравнению с препаратом Омега‑3. Данный эффект 
ЛЭК, возможно, обусловлен совместным действи‑
ем ПНЖК ω‑3 и ω‑6, которые способны активи‑
ровать ферменты антиоксидантной защиты (Nieto 
et al., 1998), в том числе ферменты глутатионового 
звена, тем самым предохраняя клетки и ткани ор‑
ганов от повреждений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование состава липидного экстрак‑
та C.  fragile показало его многокомпонентность, 
в частности присутствие неполярных и полярных 
липидов с высоким содержанием ПНЖК семей‑
ства ω‑3 и ω‑6. Из полученных данных по иссле‑
дованию метаболических реакций в  организме 
мышей в условиях стрессового воздействия следу‑
ет, что липидный экстракт C. fragile обладает гипо‑
липидемическим и антиоксидантным действием. 
Данный эффект ЛЭК проявляется в восстановле‑
нии весовых коэффициентов (ИМ печени и селе‑
зенки), содержания липидов и углеводов в печени 
и крови (ХС, ТАГ, СЖК, глюкоза), а также пара‑
метров антиоксидантной защиты организма жи‑
вотных (АРА, Г-SH, ГП).

Липидный экстракт зеленой водоросли C. fragile 
не уступал коммерческому препарату сравнения 
Омега‑3 в восстановлении метаболических реак‑
ций организма, вызванных воздействием острого 
стресса, но при этом проявлял более высокую анти‑
оксидантную активность. Биологическое действие 
ЛЭК, вероятно, объясняется его разнообразным 
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Рис. 3. Влияние липидного экстракта кодиума и Омега‑3 на показатели антиоксидантной системы плазмы крови 
и печени мышей при стрессе.
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составом, в котором присутствуют класс нейтраль‑
ных липидов, являющихся метаболитами для био‑
химических реакций, класс фосфолипидов, отве‑
чающих за функционирование всех биомембран, 
и главным образом, наличием ПНЖК семейства 
ω‑3 и ω‑6. На основании проведенного исследо‑
вания можно заключить, что профилактическое 
применение липидных экстрактов, выделенных из 
морских макрофитов, в частности из C. fragile, име‑
ет большие перспективы для создания препаратов 
со стресс-протекторными и липидкоррегирующи‑
ми свойствами.
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Effect of the lipid extract from the marine green algae Codium fragile (Suringar) 
Hariot 1889 on metabolic reactions under acute stress
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V. Yu. Merzlyakov
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It was studied the effect of a lipid extract isolated from the marine green algae Codium fragile (Suringar) 
Hariot on the liver and blood biochemical indicators in mice under impact of acute stress (vertical 
fixation by the dorsal neck fold). The pharmacological effect of the C. fragile lipid extract was manifested 
in the restoration of lipid and carbohydrate metabolism, as well as in the normalization of the indicators 
of the endogenous antioxidant defense system under stress effect. The biological activity of the lipid 
extract of C. fragile, probably, is due to the action of its constituent polyunsaturated fatty acids of the ω‑3 
and ω‑6 families. The lipid extract of C. fragile was not inferior to the reference Omega‑3 preparation 
in restoring the body’s metabolic reactions caused by the impact of the stress, however, it showed higher 
antioxidant activity.

Key words: lipid extract, Codium fragile, Omega‑3, stress, lipids, antioxidant defense, mice
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К роду Rosa разные авторы относят от 150 до 
500 видов (Бузунова, 2001; Ku, Robertson, 2003; 
Wissemann, 2003), распространенных в умеренных 
областях северного полушария. Точное число ди-
корастущих видов до сих пор остается предметом 
дискуссии систематиков. Необычайную сложность 
рода Rosa в отношении классификации и разгра-
ничения видов первым отметил еще Карл Линней, 
снабдивший только этот род специальным коммен-
тарием в первом издании “Species Plantarum” (Lin-
naeus, 1753): “Species Rosarum difficile distingvuntur, 
difficilius determinantur; mihi videtur naturam miscuisse 
plures vel lusu ex uno plures formasse; hinc qui paucas 
vidit species facilius eas distinguit, quam qui plures ex-
aminavit”. (Виды рода Rosa трудны для различения 
и определения; я видел, как природа, играя, может 
смешивать многие из них, чтобы получить один 
новый из множества других; тот, кто видел их мало, 
различает их легче, чем тот, кто изучил множество).

История таксономического изучения и  совре-
менное состояние представлений о  систематике 
рода Rosa были достаточно подробно описаны в двух 
обзорных статьях (Wissemann, 2006; Tomljenović, 

Pejić, 2018). В них же были рассмотрены ряд моле-
кулярно-филогенетических работ и то влияние, ко-
торое они оказали на систематику рода. Кратко ре-
зюмируя современное состояние проблемы, можно 
сказать, что интернет-ресурс the World Checklist of 
Vascular Plants (The World Checklist, 2022) приводит 
367 названий видов и гибридов шиповников, как 
принятые, и 663 названия, как синонимы. В другой 
базе данных, Plants Of the World Online (2022), при-
водятся 271 принятое название видов и гибридов 
дикорастущих видов шиповников.

Современная классификация рода Rosa до сих 
пор основывается на работах XIX и XX веков, несмо-
тря на довольно большое число молекулярно-фило-
генетических исследований, выполненных в послед-
ние годы. Последняя по времени классификация 
рода (Wissemann, 2003) мало чем отличается от клас-
сификации Редера (Rehder, 1949), которая, в свою 
очередь, базируется на таксономических концепци-
ях, созданных еще Крепеном (Crépin, 1869; 1891).

Согласно Виземанну (Wissemann, 2003), род 
Rosa делится на четыре подрода, наиболее круп-
ный из которых, подрод Rosa, в  свою очередь, 
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представлен десятью секциями. В  современных 
таксономических обработках (Ku, Robertson, 2003; 
Lewis et al., 2022), учитывающих результаты недав-
них молекулярно-филогенетических исследований, 
род Rosa включает от 2 до 4 подродов и от 10 до 12 
секций в пределах подрода Rosa. Однако фактиче-
ски, обычно признаются два подрода: Hulthemia 
с единственным видом R. persica и Rosa, к которо-
му относят все остальные виды. После консерва-
ции родового названия Rosa с лектотипом R. cinna-
momea (International Code, 2006; International Code, 
2018) изменилось применение автонима Rosa 
в ранге секции: бывшая секция Rosa стала назы-
ваться Gallicanae, а бывшая секция Cinnamomeae 
поменяла свое название на Rosa.

Молекулярно-филогенетические исследования 
XXI  века привели к  появлению противоречивых 
филогенетических реконструкций, детальное срав-
нение которых было проведено в работах Коопма-
на с соавт. (Koopman et al., 2008) и Фужере-Данезан 
с соавт. (Fougère-Danezan et al., 2015). Все постро-
енные филогенетические деревья оказались обла-
дающими либо недостаточным разрешением, либо 
низкими значениями поддержки внутренних уз-
лов дерева. Только в самых недавних работах с ис-
пользованием тегов однокопийных ядерных генов 
(Debray et al., 2019) или полных пластидных гено-
мов (Cui et al., 2022) удалось получить деревья с вы-
сокой поддержкой базальных и внутренних узлов. 
К сожалению, эти работы ставили основной целью 
не реконструкцию филогении рода, как таковую, 
а  оценку пригодности маркеров для реконструк-
ции сетчатой эволюции в роде Rosa в первом случае, 
и происхождение ряда гибридогенных культиваров 
во втором. Поэтому обе работы характеризуются 
недостаточными и несбалансированными выбор-
ками таксонов (Приложение, табл. 1). Несмотря на 
то, что филогенетические деревья разных авторов 
основаны на разных таксономических выборках 
и анализе разных маркеров (Приложение, табл. 1), 
в них наблюдается ряд общих особенностей тополо-
гии, таксономическая интерпретация которых в на-
стоящее время стала общепринятой. Так североаме-
риканские виды, ранее традиционно выделявшиеся 
в отдельную секцию Carolinae, во всех исследова-
ниях оказались принадлежащими к кладе, объеди-
няющей виды секции Rosa (бывшая Cinnamomeae).

Еще одним фактом, подтвержденным боль-
шинством молекулярно-филогенетических иссле-
дований, стало то, что род Rosa подразделяется на 
две большие клады. Одна из них объединяет пре-
имущественно виды секций Rosa и Pimpinellifolae, 
а другая – преимущественно членов секций Synsty-
lae и Caninae (Wissemann, Ritz, 2005; Bruneau et al., 
2007; Fougère-Danezan et al., 2015; Zhu et al., 2015; 
Liu et al., 2015; Debray et al., 2019; Cui et al., 2022; 
Zhang et  al., 2022). Виды, относимые к  секциям 
Chinenses, Bracteatae, Laevigatae и Microphyllae так-
же обычно ассоциированы с этой второй кладой.

В тех случаях, когда в анализ включались мно-
жественные образцы видов секции Caninae, они 
либо формировали отдельную кладу, либо разде-
лялись на две или три сестринские клады вместе 
с западно-евразиатскими видами секции Synstylae 
(Wissemann, Ritz, 2005; Fougère-Danezan et al., 2015). 
Во многих филогенетических работах было выяв-
лено изолированное базальное положение R. persica 
(подрод Hulthemia), а также R. minutifolia и R. stel-
lata (секция Minutifoliae), которые в ряде случаев 
кластеризовались вместе на длинной ветви (Wisse-
mann, Ritz, 2005; Fougère-Danezan et al., 2015; Zhang 
et al., 2022). Rosa roxburghii (секция Microphyllae), R. 
laevigata (секция Laevigatae), R. banksiae и R. cymosa 
(секция Banksianae) образуют одну или несколько 
отдельных клад, сестринских по отношению к кла-
де, образованной видами секции Synstylae (Fougère-
Danezan et al., 2015; Zhu et al., 2015; Zhang et al., 
2022), подтверждая таким образом свой секцион-
ный таксономический ранг, ранее предполагав-
шийся на основании морфологических признаков.

Точное положение и родство отдельных видов 
часто бывает трудно оценить из-за того, что в раз-
ных исследованиях были использованы разные 
наборы таксонов. На самом деле, проблема еще 
сложнее, так как многие виды, особенно относя-
щиеся к секциям Caninae и Rosa, сложно надеж-
но определить по морфологическим признакам, 
вследствие чего разные авторы могли использо-
вать генетически различные образцы под одними 
и теми же названиями. Многие виды рода Rosa мо-
гут гибридизировать при совместном произраста-
нии в природе, а также в ботанических садах и пи-
томниках. Это дополнительно осложняет проблему 
сравнимости разных филогенетических деревьев 
в связи с возможным гибридным происхождением 
отдельных образцов.

Другой общей чертой деревьев, полученных 
разными авторами, представляется то, что мно-
гие концевые и внутренние промежуточные ветви 
оказываются очень короткими или даже имеющи-
ми нулевую длину, в то время как некоторые рано 
дивергирующие внутренние ветви оказываются 
длинными. Это указывает на недавнее происхож-
дение большинства видов и клад, в то время как 
немногие из них являются древними и  отдален-
но родственными остальным. Этот результат был 
в  последнее время подтвержден в  работе Жанга 
с соавт. (Zhang et al., 2022), которые проанализи-
ровали полные пластидные геномы 37 видов рода 
Rosa. Данные авторы пришли к выводу, что таксо-
ны подрода Rosa прошли быструю одновременную 
диверсификацию, что и является причиной корот-
кой длины и низкой поддержки ветвей филогене-
тических деревьев. Они также идентифицировали 
виды секции Minutifoliae, R. stellata и R. minutifolia, 
как наиболее рано дивергировавшую кладу, а под-
род Hulthemia (R. persica, под названием R. berberi-
folia) и  секцию Pimpinellifoliae (представленную 
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в их работе видами R. xanthina и R. omeiensis) как 
следующие последовательные клады.

Все перечисленные выше проблемы с  интер-
претацией филогенетических деревьев приводят 
к  тому, что обсуждение эволюции шиповников 
продолжается в рамках устаревших классификаций 
в попытке привязать выявляемые клады к традици-
онному секционному делению рода, основанному 
на морфологии.

Алгоритмы филогенетического анализа могут 
давать проблематичные результаты, когда сама 
структура данных не является древовидной (Jacob, 
Blattner, 2006). В цитированном исследовании авто-
ры анализировали филогению рода Hordeum и по-
казали, что глубокая коалесценция (Hudson, 1990) 
может приводить к неконгруэнтности деревьев, по-
строенных по ядерным и пластидным данным, как 
в молодых, подверженных быстрому видообразова-
нию группах, так и в старых филогенетических ли-
ниях, уходящих в глубину истории рода. Для пре-
одоления этих проблем они реконструировали ге-
неалогические отношения пластидных гаплотипов 
применив метод статистической парсимонии ко 
всему роду. Этот же подход был успешно использо-
ван для реконструкции филогении и биогеографии 
подрода Melanocrommium рода Allium (Gurushidze 
et al., 2010), а также китайских представителей рода 
Gagea (Peterson et al., 2019). Вероятно, такой подход 
мог бы быть успешным и в случае рода Rosa, в ко-
тором экстенсивная гибридизация между разными 
видами сочетается с такими факторами, как недав-
нее происхождение многих видов и присутствие не-
скольких старых филогенетически изолированных 
линий. Это создает сетчатый характер эволюции, 
который не может быть адекватно отображен в виде 
дихотомически ветвящихся филогенетических де-
ревьев. В этой ситуации мы предлагаем проведение 
анализа генеалогических связей пластидных гапло-
типов методом статистической парсимонии вместо 
очередных попыток реконструкции филогенети-
ческих деревьев видов. Генеалогия пластидных га-
плотипов отражает, главным образом, материнскую 
линию родства, в меньшей степени подверженную 
влиянию сетчатого характера эволюции. Насколь-
ко это известно в настоящее время, пластиды в роде 
Rosa наследуются строго по материнской линии 
(Bruneau et al., 2007), хотя в последнее время и по-
явились данные о гетероплазмии у гибридов ши-
повников (Schanzer et al., 2020). Тем не менее, мы 
считаем, что прослеживание генеалогий пластид-
ных гаплотипов может оказаться более успешным 
для оценки границ и эволюционных отношений 
крупных филогенетических групп шиповников, 
чем филогенетические реконструкции, основанные 
на алгоритмах построения деревьев. Данный под-
ход был обоснован Джейкобом и Блаттнером (Jacob, 
Blattner, 2006) для филогенетического анализа не-
давно дивергировавших групп, а его использование 
для анализа рода Rosa было предложено Шанцером 

(2011). Для того чтобы проследить материнскую ли-
нию эволюции у шиповников, минимизировав эф-
фекты сетчатой эволюции на филогенетическую 
реконструкцию, и выявить границы и эволюцион-
ные отношения основных крупных групп в преде-
лах рода мы использовали пластидный межгенный 
спейсер ndhC-trnV. Высокая вариабельность этого 
региона ДНК была продемонстрирована для раз-
ных групп цветковых растений (Shaw et al., 2007), 
в том числе и непосредственно для рода Rosa (Fe-
dorova et al., 2010; Meng et al., 2011; Шанцер и др., 
2011; Zhu et al., 2015; Schanzer et al., 2020; Zhang 
et al., 2022). Использование единственного марке-
ра нередко подвергается критике, как недостаточ-
ное для филогенетической реконструкции. Однако 
в нашем случае уже были опубликованы несколько 
филогенетических реконструкций, построенных по 
результатам анализа множественных пластидных 
и ядерных маркеров, что, тем не менее, не позволи-
ло добиться лучшего разрешения или более высо-
кой поддержки базальных и внутренних узлов дере-
вьев. В нашем исследовании мы оцениваем потен-
циал метода сетей гаплотипов для реконструкции 
эволюции рода Rosa. Следует подчеркнуть, что наш 
подход был нацелен на реконструкцию генеалогии 
пластидных гаплотипов, а не филогении видов рода 
Rosa как таковой. Мы считаем, что гаплотипы или 
группы близкородственных гаплотипов (гаплогруп-
пы) могут указывать на тесное родство обладающих 
ими видов или групп видов. Для проверки состоя-
тельности результатов, полученных по единствен-
ному пластидному маркеру, мы также проанализи-
ровали небольшую выборку последовательностей 
полных пластидных геномов, доступных в GenBank, 
используя метод максимального правдоподобия 
(Maximum Likelihood, ML) и алгоритм NeighborNet 
и сравнили полученные деревья и сплитграфы с на-
шей сетью гаплотипов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материал

Материал для настоящего исследования был по 
большей части собран нами из естественных попу-
ляций шиповников с территории Западной Евро-
пы (Германия, Чехия, Венгрия, Хорватия, Италия), 
Украины, европейской части России, Сибири, Рос-
сийского Дальнего Востока, Кавказа и Узбекистана. 
Так как мы ожидали выявления неполной сортиров-
ки филогенетических линий для близкородствен-
ных недавно дивергировавших групп видов, во всех 
случаях, где это было возможно, мы включали в ана-
лиз несколько индивидуальных растений каждого 
вида, только 37 видов были представлены единич-
ными последовательностями (Приложение, табл. 2). 
Ваучерные гербарные образцы мы определяли до 
уровня вида с  использованием определительных 
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ключей в нескольких “Флорах” (Klášterský, 1968; 
Бузунова, 2001; Henker, 2003; Ku, Robertson, 2003) 
и при возможности сравнивали наши образцы с ти-
повыми материалами, хранящимися в Гербариях 
Санкт-Петербурга (LE), Киева (KW), Львова (LW), 
Вены (W) и Берлина (B). Так как участок ndhC-trnV 
ранее использовался в  молекулярно-филогенети-
ческом исследовании шиповников секций Synsty-
lae и Chinenses (Zhu et al., 2015), которые были не-
достаточно представлены в нашей коллекции, мы 
использовали для нашего исследования ряд по-
следовательностей из базы данных GenBank (Zhu 
et al., 2015) для дополнения нашей матрицы данных 
(Приложение, табл. 2). Отбирались только последо-
вательности с образцов, собранных в природе, хотя 
в нескольких случаях мы включили также и после-
довательности, полученные из растений местных 
видов, культивировавшихся в ботанических садах. 
Мы также использовали несколько последователь-
ностей межгенного спейсера ndhC-trnV от образцов 
таксонов с полными пластидными геномами, опу-
бликованными в GenBank (Jian et al., 2018a; 2018b; 
Wang Q. et  al., 2018; Chen X. et  al., 2019; Chen M. 
et al., 2019; Jeon et al., 2019; Meng et al., 2019; Wang 
M. et al., 2019; Zhang C. et al., 2019; Zhang S. D. et al., 
2019; Zhao et al., 2019; Cui et al., 2020; Yin et al., 2020). 
Полное выравнивание ndhC-trnV содержало 363 по-
следовательности, полученные из образцов нашей 
коллекции и 140 последовательностей, полученных 
из базы GenBank, представлявших 101 вид из всех 
секций рода, кроме североамериканской секции 
Minutifoliae (бывший подрод Hesperhodos) представ-
ленной двумя видами, R. minutifolia и R. stellata.

Выделение ДНК, ПЦР и секвенирование

Тотальную геномную ДНК извлекали из высу-
шенных в силикагеле листьев или из листьев гер-
барных образцов с использованием коммерческого 
набора NucleoSpin Plant II DNA extraction kit (Ma-
cherey-Nagel, Germany) в соответствии с инструк-
циями производителя. Участок ndhC-trnV ампли-
фицировали с  праймерами ndhC (ATTAGAAAT-
GYCCA R A A A ATATCAT )  и   t r n V ( UAC ) x 2 
(GTCTACGGTTCGARTCCGTA) (Shaw et al., 2007). 
Праймеры были синтезированы и очищены в ПААГ 
компанией ООО Синтол (Москва, Россия). Поли-
меразную цепную реакцию (ПЦР) проводили в объ-
еме 20 мкл, содержавшем 4 мкл реакционной смеси 
Ready-to-Use PCR MasterMIX на основе “hot-start” 
SmarTaq ДНК полимеразы (ООО Диалат, Москва, 
Россия), 13 мкл деионизированной воды, 3.2 пмоль 
каждого праймера, и около 1.5–2 нг исследуемой 
ДНК в амплификаторе MJ Research PTC‑220 DNA 
Engine Dyad Thermal Cycler (БиоРад, США) при сле-
дующих условиях: 95 °C‑180 с; 95 °C‑60 с, 57 °C‑40 
с, 60 °C‑80 с (35 циклов); 57 °C‑40 с, 60 °C‑80 с (2 
цикла). Продукты амплификации проверяли в 1% 
агарозном геле в 0.5×TBE буфере с окрашиванием 

бромидом этидия. Очистку продуктов ПЦР прово-
дили переосаждением в 0.125 моль/л растворе аце-
тата аммония в 70% этаноле. Очищенные продукты 
ПЦР секвенировали в  обоих направлениях с  ис-
пользованием коммерческого набора ABI PRISM 
© BigDye™ Terminator v. 3. kit (Applied Biosystems, 
США) и анализировали на автоматическом секвена-
торе ABI PRISM 3730 (Applied Biosystems, США) на 
базе Института проблем экологии и эволюции им. 
А. Н. Северцова РАН, Центра коллективного поль-
зования “Геном” (Москва, Россия) и ООО Синтол 
(Москва, Россия). Все секвенированные после-
довательности были опубликованы в базе данных 
GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/), номера по-
следовательностей указаны в табл. 2 (Приложение).

Анализ данных

Последовательности ndhC-trnV были выравне-
ны в программе MAFFT v. 7.147b (Katoh et al., 2002, 
2013) с использованием алгоритма L–INS-i с  по-
следующим ручным редактированием в  програм-
ме BioEdit v. 7.0.8.0 (Hall, 1999). Последовательно-
сти 45 полных пластидных геномов 29 видов Rosa 
и 10 последовательностей таксонов внешней груп-
пы, полученные из GenBank, выравнивали в про-
грамме MAFFT с использованием FFT-NS‑2 алго-
ритма выравнивания. Так как выравнивание участка 
ndhC-trnV содержало многочисленные индели, мы 
оценили его на содержание неинформативных и со-
мнительно выравненных участков и провели их уда-
ление в программе BMGE v. 1.12 (Criscuolo, Grib-
aldo, 2010). Оставшиеся индели были кодированы, 
как единичные мутационные события (Simmons, 
Ochoterena, 2000) в программе FastGap v. 1.2 (Borch-
senius, 2009) и добавлены в конец выравнивания.

Обработанное таким образом выравнивание 
анализировали с использованием алгоритма стати-
стической парсимонии, описанного в работе Тем-
плтона с соавт. (Templeton et al., 1992) и реализован-
ного в программе TCS v. 1.21 (Clement et al., 2000). 
Для установления вероятного корня сети гаплоти-
пов, полученной в программе TCS, мы подготови-
ли выравнивание гаплотипов, содержавшее одну 
последовательность на гаплотип, и выравнивание 
видов, содержавшее от одной до нескольких после-
довательностей на таксон, в зависимости от числа 
гаплотипов, установленных для каждого вида. Эти 
выравнивания были проанализированы вместе с по-
следовательностями внешней группы методом мак-
симального правдоподобия в программе raxmlGUI 
2.0 beta (Silvestro, Michalak, 2012; Edler et al., 2019), 
а также методом NeighborNet, реализованным в про-
грамме SplitsTree4 (Huson, 1998; Huson, Bryant, 2006). 
Отдельно методом максимального правдоподо-
бия была проанализирована выборка из 45 полных 
пластидных геномов, полученных из GenBank. Все 
анализы были проведены в программе raxmlGUI 2.0 
с установками по умолчанию и с использованием 
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модели GTRGAMMA с  параметрами, рассчитан-
ными программой. Значения бутстрепа рассчиты-
вались для 100 реплик (опция быстрого бутстрепа).

Для укоренения деревьев и  сетей использо-
вали множественную внешнюю группу, вклю-
чавшую последовательности Rubus occidentalis L. 
(OK054548), R. arcticus L. (OL891648), R. pedunculo-
sus D. Don (OQ992654), R. biflorus Buch.-Ham. ex Sm. 
(OQ992653), R. coreanus Miq. (MH992398), R. trifidus 
Thunb. (MK465682), Hagenia abyssinica J. F. Gmel. 
(KX008604), Sanguisorba officinalis L. (MF678801), S. 
tenuifolia Fisch. ex Link (MH513641) и Potentilla micro-
petala D. Don (KY420021). Таксоны, использован-
ные в качестве внешней группы, отбирались в со-
ответствии с опубликованными филогенетически-
ми деревьями для семейства Rosaceae (Potter et al., 
2002; Eriksson et al., 2003; Zhang et al., 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Анализ межгенного спейсера ndhC-trnV  
методом статистической парсимонии

Последовательности межгенного спейсера ndhC-
trnV после удаления плохо прочитавшихся участков 
с обоих концов варьировали по длине от 383 до 475 
п. н. Итоговое выравнивание участка ndhC-trnV со-
ставило 588 позиций. После обрезки сомнительно 
выравненных участков в программе BMGE и коди-
рования инделей, как единичных мутационных со-
бытий, окончательная длина выравнивания соста-
вила 583 позиции. Анализ методом статистической 
парсимонии в программе TCS позволил объединить 
идентичные последовательности в 95 гаплотипов. 
Программа рассчитала максимально возможное 
число мутационных шагов при 95% вероятности 
парсимонического решения (лимит парсимонии) 
равным 10 и объединила все гаплотипы в одну сеть. 
Включить в анализ какие-либо последовательности 
внешней группы не удалось из-за значительного 
превышения лимита парсимонии.

Сеть содержит несколько замкнутых петель, вы-
званных гомоплазией. Часть этих петель была нами 
разрешена с использованием правил, описанных 
в работе Крэндэла и Темплтона (Crandall, Temple-
ton, 1993). Несколько петель остались не разрешен-
ными, что, однако, не помешало определению от-
ношений большинства гаплотипов (рис. 1). Мы сле-
дуем терминологии, изложенной в работе Крэндэла 
и Темплтона (Crandall, Templeton, 1993), в опреде-
лении гаплотипов, имеющих единственную связь 
с другим гаплотипом, как концевых (tip), а имею-
щих две или более связей с другими гаплотипами, 
как внутренних (interior) гаплотипов сети. Ниже 
мы описываем полученную сеть в терминах гапло-
групп (групп родственных гаплотипов) от I до IX, 
определяемых на основании их положения в сети, 
а также числу и длине связей между гаплотипами, 

объединяемыми в такую гаплогруппу. Во многих 
случаях такие гаплогруппы приблизительно со-
ответствуют таксономическим секциям рода Rosa 
с целым рядом примечательных исключений.

Гаплогруппа I представлена гаплотипами с 1 по 5 
относящимися к R. persica (подрод Hulthemia) и на-
ходящимися на расстоянии от двух до четырех му-
тационных шагов друг от друга и на расстоянии де-
вяти мутационных шагов от ближайшего гаплотипа 
6 гаплогруппы II. Гаплогруппа I занимает наиболее 
изолированное положение в сети. Гаплотип 6 при-
надлежит ко II гаплогруппе и представлен последо-
вательностями R. spinosissima из двух местонахожде-
ний в Восточных Карпатах и одного во Франции. Во 
второй гаплогруппе представлены преимущественно 
гаплотипы видов секции Pimpinellifoliae с несколь-
кими исключениями. Это  R.  macrophylla (секция 
Rosa) и R. praelucens (секция Microphyllae) для ко-
торых выявлен тот же внутренний гаплотип 26, что 
и для ряда образцов R. kokanica из нескольких ме-
стонахождений в Узбекистане; R. glomerata (секция 
Synstylae) представленная двумя образцами, облада-
ющими одним и тем же концевым гаплотипом 28; 
R. acicularis, R. prattii и R. moyesii (секция Rosa) пред-
ставленные концевыми гаплотипами 31, 35 и 37, со-
ответственно. Гаплогруппа II занимает центральное 
положение в сети и прямо или косвенно оказывается 
анцестральной для всех остальных групп.

Гаплогруппа III также представляет секцию 
Pimpinellifoliae и содержит гаплотипы от 14 до 25, 
выявленные у образцов R. kokanica из единствен-
ного местонахождения в Узбекистане.

Гаплогруппа IV представлена гаплотипами от 
7 до 13, большей частью принадлежащими видам 
секций Rosa и Synstylae. Гаплотип 12 оказался об-
щим для образцов, относящихся к секциям Rosa 
и  Caninae. Два гаплотипа (11 и  12) североамери-
канских представителей секции Rosa (R. palustris 
и R. nutkana) также принадлежат к этой гаплогруппе.

Гаплогруппа V представлена гаплотипами от 
38  до 46, выявленными у  оставшихся евроазиат-
ских и североамериканских представителей секции 
Rosa. Гаплогруппа VI представляет собой филоге-
нетическую линию с многочисленными отсутству-
ющими в  выборке промежуточными гаплотипа-
ми, к которой относятся гаплотипы представите-
лей олиготипных секций Microphyllae, Laevigatae 
и Banksianae. Как видно на рис. 1, при первичном 
анализе эта линия образовала обширную замкну-
тую петлю, вызванную гомоплазией, разорванную 
нами согласно правилам, изложенным в  работе 
Крэндэла и Темплтона (Crandall, Templeton, 1993). 
Гаплотип 51 удален от этой группы на расстояние 
в шесть мутационных шагов и представляет собой 
единственный образец R. omeiensis (секция Pimpi-
nellifoliae). Мы не включили его в состав шестой 
гаплогруппы, так как его положение изменчиво 
при разных способах анализа данных (см. ниже).
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Рисунок 1. Сеть гаплотипов ndhC-trnV рода Rosa, построенная методом статистической парсимонии. Гаплогруппы 
обозначены римскими цифрами и оконтурены. Размер кружков коррелирует с числом последовательностей, объ-
единенных в один гаплотип. Черные точки обозначают отсутствующие промежуточные гаплотипы, не обнаружен-
ные среди проанализированных образцов. Разрешенные замкнутые петли обозначены точечным пунктиром. Цвета 
гаплотипов и обозначения в легенде (в верхнем левом углу) соответствуют таксономическим секциям рода Rosa. Со-
ответствие номеров гаплотипов видам и секциям приведено ниже (подробнее см. табл. 2 в Приложении):
I: 1–5: subgen. Hulthemia: 1–5 R. persica;
II–IX: 6–95: subgen. Rosa:
II: 6+26–37: sect. Pimpinellifoliae: 6 R. spinosissima; 26, 29–30, 32–34, 36 R. kokanica; 27 R. koreana; 37 R. graciliflo-
ra + sect. Rosa: 26 R. macrophylla; 31 R. acicularis; 35 R. prattii; 37 R. moyesii + sect. Microphyllae: 26 R. praelucens + sect. 
Synstylae: 28 R. glomerata
III: 14–25: sect. Pimpinellifoliae: 14–25 R. kokanica
IV: 7–13: sect. Rosa: 7 R. caudata, R. davidii; 9 R. multibracteata; 11 R. palustris; 12 R. acicularis, R. nutkana; 13 R. acicularis 
+ sect. Synstylae: 7 R. abyssinica; 8 R. glomerata; 10 R. multiflora, R. multiflora var. cathayensis + sect. Caninae: 12 R. canina, 
R. stylosa, R. sancti-andreae
V: 38–46: sect. Rosa: 38 R. cinnamomea; 39 R. pendulina, R. willmottiae var. glandulifera, R. fedtschenkoana; 40 R. fedtschenkoa-
na; 41 R. amblyotis, R. cinnamomea, R. rugosa, R. davurica; 42 R. davurica; 43–44 R. cinnamomea; 45 R. arkansana, R. woodsii; 
46 R. palustris
VI: 47–52: sect. Microphyllae: 47, 49 R. roxburghii; + sect. Laevigatae: 48 R. laevigata + sect.Banksianae: 50 R. banksiae; 
52 R. cymosa + sect. Pimpinellifoliae: 51 R. omeiensis
VII: 53–63: sect. Synstylae: 53 R. deqenensis, R. soulieana, R. soulieana var. sungpanensis; 54 R. derongensis, R. duplicata, R. li-
chiangensis, R. soulieana; 58 R. anemoniflora, R. brunonii, R. multiflora, R. multiflora var. cathayensis, R. filipes, R. fujisanensis, 
R. helenae, R. henryi, R. kwangtungensis, R. lasiosepala, R. longicuspis, R. lucieae, R. maximowicziana, R. paniculigera, R. pricei, 
R. rubus, R. sambucina, R. shangchengensis, R. longicuspis var. sinowilsonii, R. transmorrisonensis, R. uniflorella, R. weisiensis; 
59 R. shangchengensis; 60 R. setigera; 62 R. pricei + sect. Chinenses: 56 R. odorata, R. odorata var. gigantea, R. odorata var. 
pseudoindica; 57 R. odorata var. gigantea; 58 R. chinensis var. spontanea, R. chinensis cult. ‘Old Blush’; 61, 63 R. lucidissima + 
sect. Synstylae × sect. Rosa: 58 R. × archipelagica
VIII: 64–70: sect. Caninae: 64 R. tomentosa, R. villosa, R. rubiginosa, R. elliptica, R. marginata, R. turcica, R. glauca, R. sicula, 
R. agrestis, R. gremlii, R. hungarica; 65 R. villosa; 66 R. rubiginosa; 67 R. rubiginosa, R. agrestis, R. micrantha; 68 R. × canina, 
R. pygmaea; 69 R. sicula; 70 R. rubiginosa, R. sicula, R. canina, R. gremlii + sect. Synstylae: 64 R. sempervirens
IX: 71–95: sect. Caninae: 72 R. pygmaea, R. corymbifera; 73–75, 78–79 R. pygmaea; 77 R. rubiginosa; 80 R. canina; 81 R. ca-
nina, R. pygmaea, R. rubiginosa, R. chomutoviensis; 82 R. pygmaea; 83 R. canina, R. pygmaea, R. rubiginosa, R. chomutoviensis, 
R. schmalhauseniana, R. subpomifera; 84–85 R. canina; 86 R. marginata; 87 R. pygmaea, R. canina, R. subcanina, R. corymbife-
ra, R. caryophyllacea, R. caesia, R. montana, R. cuneicarpa; 88 R. glauca; 89 R. corymbifera; 90 R. pygmaea; 91–92 R. arabica; 
93 R. agrestis; 94–95 R. canina + sect. Gallicanae: 71, 76 R. gallica + sect. Synstylae: 71 R. arvensis, R. phoenicia
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Базальный гаплотип этой гаплогруппы (47), 
представленный тремя образцами R. roxburghii, яв-
ляется анцестральным для этой филогенетической 
линии, а также для гаплогруппы VII, представляю-
щей большинство последовательностей секции Syn-
stylae и все последовательности секции Chinenses. 
Большинство образцов, вошедших в эту гаплогруп-
пу, относятся к разным видам обеих секций, обла-
дающим одним и тем же внутренним гаплотипом 58.

Гаплогруппа VII и  гаплотип 58, в  частности, 
представляются анцестральными для двух филоге-
нетических линий, представленных гаплогруппа-
ми VIII и IX. Эти гаплогруппы представлены близ-
кородственными гаплотипами, различающимися 
между собой дистанциями в один мутационный 
шаг. К ним относится подавляющее большинство 
образцов видов секции Caninae. Гаплогруппа VIII 
представлена гаплотипами от 64 до 70, представ-
ляющих виды секции Caninae (большинство пред-
ставителей подсекций Rubigineae, Rubrifoliae, Tra-
chyphyllae и Vestitae, а также несколько последова-
тельностей видов подсекции Caninae). Базальный 
для гаплогруппы внутренний гаплотип 64 встреча-
ется также у R. sempervirens, западно-евразиатского 
представителя секции Synstylae. К гаплогруппе IX 
относятся гаплотипы от 71 до 95, представляющие 
оставшиеся виды секции Caninae (подсекция Cani-
nae и меньшая часть последовательностей предста-
вителей подсекций Rubigineae, Rubrifoliae, Trachy-
phyllae и Vestitae) и виды секции Gallicanae. К ее 
базальному внутреннему гаплотипу 71 относится 
большинство последовательностей R. gallica, а так-
же последовательности двух западно-евразиатских 
видов секции Synstylae – R. phoenicia и R. arvensis.

Географическое распространение гаплогрупп

Картирование географического распростране-
ния гаплогрупп (с некоторыми экстраполяциями, 
основанными на знании ареалов ряда таксонов) 

выявляет неслучайный паттерн их распростране-
ния (рис. 2).

Ареал гаплогруппы I (только R. persica) распо-
ложен в Средней Азии и северном Иране, дости-
гая на востоке западного Китая. Ареал гаплогруп-
пы II, представленной в основном членами секции 
Pimpinellifoliae, имеет центр в центральном Китае, 
и  прерывистое распространение с  очагами, раз-
бросанными на территории СВ Китая, Россий-
ского Дальнего Востока, Средней Азии и Европы. 
Большинство находок приходится на китайскую 
провинцию Сычуань. Однако центральный и наи-
более широко представленный в  нашей выбор-
ке внутренний гаплотип 26 практически целиком 
приурочен к горам Узбекистана, с одной находкой 
в Синцзяне (Китай). Два других гаплотипа были 
встречены во Внутренней Монголии (северный 
Китай) и на юге Российского Дальнего Востока. 
Распространение гаплогруппы III, как уже упоми-
налось выше, ограничено единственным местона-
хождением R. kokanica в Узбекистане (Приложе-
ние табл. 2). Распространение гаплотипов группы 
IV охватывает умеренную зону Евразии и Север-
ной Америки, достигая Аравийского полуострова 
и северо-восточной Африки на юге. Оно, однако, 
неравномерно, и большая часть находок происхо-
дит из юго-восточного Китая (провинции Сычуань, 
Чунцин, Гуйчжоу и Аньхой). Распространение дан-
ной гаплогруппы в Северной Америке не вполне 
ясно, так как в нашей выборке присутствуют толь-
ко два образца с атлантического и тихоокеанско-
го побережий. Гаплогруппа V является наиболее 
широко распространенной, практически по всей 
северной Евразии и Северной Америке. Ее ареал 
состоит из нескольких отдельных участков в север-
ной Евразии с наиболее удаленным южным фраг-
ментом в  Китае в  провинции Сычуань. Распро-
странение гаплогруппы VII ограничено юго-вос-
точным Китаем, с центром в провинциях Юннань 
и Сычуань. Только гаплотип 49 распространен на 

VIII
IX

I
II

III
IV
V

VI
VII

Рисунок 2. Географическое распространение основных гаплогрупп в роде Rosa. Цвета соответствуют номерам гапло-
групп на рис. 1 и показаны на легенде в верхнем правом углу.
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юге Японии (R. roxburghii var. hirtula). Гаплоти-
пы группы VII распространены по всему южному 
и центральному Китаю, достигая северного Паки-
стана на западе, южной Японии на востоке, и юга 
Российского Дальнего Востока на северо-востоке. 
Эта гаплогруппа обладает дизъюнктивным ареалом 
с оторванным от основной его части фрагментом 
в юго-восточной части Северной Америки (R. setig-
era). Гаплогруппа VIII приурочена в своем распро-
странении к Европе, в юго-западной части ареала 
достигая Атласских гор в северной Африке. Ареал 
гаплогруппы IX в основном совпадает с предыду-
щей гаплогруппой, однако он шире, глубже про-
двигаясь на север, достигая Средней Азии на вос-
токе и Синайского полуострова на юго-востоке.

Анализ гаплотипов ndhC-trnV методом 
NeighborNet

Так как внешнюю группу не удалось включить 
в сеть гаплотипов ndhC-trnV для рода Rosa из-за 
превышения рассчитанного программой TCS пре-
дельного числа мутационных шагов допускавших 
парсимоническое решение, для укоренения сети 
потребовалось определение корневого гаплоти-
па. Анализ видового выравнивания в  raxmlGUI 
дал плохо разрешенное дерево с  низкой или ну-
левой поддержкой большинства ветвей (не пока-
зано). Анализ выравнивания гаплотипов в  Split-
sTree4 с помощью алгоритма NeighborNet постро-
ил сплитграф на котором гаплотипы 1–5 R. persica 
оказались ближайшими к внешней группе (рис. 3). 
Это позволило нам укоренить сеть гаплотипов, по-
строенную в TCS, на гаплогруппу I, представлен-
ную гаплотипами R. persica (рис. 1).

Хотя этот анализ был проведен нами, главным 
образом, с целью укоренения сети, следует отме-
тить, что он выявил примерно те же группы гапло-
типов, что и анализ методом статистической пар-
симонии (рис. 3).

На сплитграфе выделяются три основные груп-
пы гаплотипов. Наиболее рано дивергировавшая 
группа гаплотипов образована плохо разрешен-
ным пучком ветвей, соответствующим гаплогруп-
пам с I по V и представляющих, главным образом, 
последовательности образцов видов секций Pimpi-
nellifoliae и Rosa. Среди них, гаплогруппа I, пред-
ставляющая подрод Hulthemia, выглядит располо-
женной ближе к внешней группе, чем все осталь-
ные. Гаплотип 51, располагающийся на длинной 
ветви, соединенной с гаплогруппой VI в сети TCS, 
на сплитграфе оказался среди ветвей гаплогрупп II 
и IV. Терминальная группа объединяет гаплотипы 
групп с VII по IX, представляющих последователь-
ности образцов видов секций Synstylae, Chinenses, 
Gallicanae и Caninae и расположена дальше всех от 
внешней группы. Гаплогруппа VI, представляющая 
последовательности видов секций Microphyllae, 
Banksianae и Laevigatae расположена между ними.

Анализ полных последовательностей  
пластидных геномов

Для независимой проверки наших результатов 
мы проанализировали выравнивание 45 полных 
пластидных геномов шиповников. Полные пла-
стидные геномы 45 образцов Rosa принадлежа-
ли к 29 видам и были получены из базы данных 
GenBank вместе с  10 полными геномами внеш-
ней группы. Последовательности видов Rosa ва-
рьировали по длине от 156333 до 157391 п. н. Вы-
равнивание было обрезано в  программе BMGE 
для удаления ненадежно выравненных участков 
и  в  окончательном виде составило 155119 пози-
ций. Анализ  методом максимального правдопо-
добия в программе raxmlGUI построил полностью 
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II + IV
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Рисунок 3. Сплитграф NeighborNet гаплотипов 
ndhC-trnV рода Rosa. Номера гаплотипов приве-
дены в  табл.  2 Приложения. Римские цифры обо-
значают гаплогруппы, как на рис. 1. Гаплогруппа I 
выделена закрашенным эллипсом, как корневая. 
Гаплотип  51  (R.  omeiensis) выделен полужирным 
шрифтом, как занимающий иное положение в сети 
гаплотипов TCS.
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разрешенное дерево с  хорошими поддержками 
ветвей (рис. 4), в котором клада R. persica (подрод 
Hulthemia) оказалась сестринской по отношению 
ко всем остальным представителям рода Rosa, за 
исключением последовательностей R. xanthina, 
R. sericea и R. omeiensis. Последние образовали наи-
более рано дивергировавшую кладу, в нашем ана-
лизе гаплотипов ndhC-trnV представленную только 
гаплотипом 51 R. omeiensis. Положение на дереве 
(рис. 4) пластомов R. minutifolia MT755634 в кла-
де, объединяющей представителей секций Rosa 
и  Pimpinellifoliae, и  R. rugosa MN661138 в  кладе, 
объединяющей представителей секций Synstylae 
и Chinenses, вероятно, объясняется неверной так-
сономической идентификацией исходного матери-
ала (Zhao, Gao, 2020; Yin et al., 2020).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Укоренение сети

Процедура укоренения критически важна в фи-
логенетических исследованиях, так как топология 
филогенетического дерева полностью зависит от 
положения корня (Kinene et  al., 2016). Неукоре-
ненное дерево или сеть может лишь отграничить 
отдельные клады, но не может определить их эво-
люционные отношения. На наиболее хорошо раз-
решенном дереве семейства Rosaceae (Zhang et al., 
2017) род Rosa является сестринским для клады 
Potentilleae, включающей роды Potentilla, Alchemi-
lla, Fragaria, Chamaerhodos, Drymocallis и Sibbaldia. 
Эта клада, в свою очередь, является сестринской 
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II + III + IV + V
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Рисунок 4. Филогенетическое дерево рода Rosa, построенное методом максимального правдоподобия по данным 
полных последовательностей пластидных геномов. Цвета и римские цифры справа обозначают группы гаплотипов 
и соответствуют гаплогруппам ndhC-trnV на рис. 1. Бутстреп поддержки выше 50% показаны над ветвями. Ветви, 
выделенные жирным, указывают на бутстреп поддержки 100%. Цифра 51 справа от первой дивергирующей клады 
соответствует номеру гаплотипа R. omeiensis в сети гаплотипов на рис. 1, 3. Жирным шрифтом выделены названия 
неверно таксономически идентифицированных образцов.



	 использование сети гаплотипов пластидной ДНК � 181

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 2 2024

по отношению к кладе Agrimonieae. Клада Rubus 
является сестринской по отношению ко всей этой 
группе. Мы в  нашем исследовании гаплотипов 
ndhC-trnV использовали множественную внеш-
нюю группу и установили, что при анализе мето-
дом NeighborNet ближайшей к ней оказалась кла-
да, представленная гаплотипами R. persica (рис. 3). 
Проверка этого результата на выборке 45 полных 
пластидных геномов, в которой были представлены 
большинство секций рода Rosa, подтвердила этот 
вывод (рис. 4). В нашем анализе, так же как в дру-
гих филогенетических реконструкциях, основан-
ных на анализе полных пластидных геномов (Cui 
et al., 2022; Zhang et al., 2022), клада R. persica ока-
залась сестринской по отношению к большинству 
других групп Rosa, хотя и не наиболее рано дивер-
гировавшей. В работе Жанга с соавт. (Zhang et al., 
2022) наиболее рано дивергировавшей оказалась 
клада R. minutifolia (секция Minutifoliae), следую-
щей рано дивергировавшей кладой, как и в нашем 
анализе, оказалась клада R. xanthina – R. omeiensis, 
и только после нее дивергировала R. persica. Этот 
результат отличается от реконструкции Фужере-Да-
незан с соавт. (Fougère-Danezan et al., 2015), у кото-
рых при анализе пластидных данных клада R. xan-
thina – R. omeiensis оказалась поздно дивергировав-
шей и включенной в их большую кладу ‘C and allies 
clade’. Тем не менее, анализ разнообразных тополо-
гий деревьев, построенных как по отдельным пла-
стидным маркерам, так и по полным пластомам 
в цитированных выше работах убеждает в правиль-
ности укоренения нашей сети на гаплогруппу I.

Основные таксономические группы шиповников

Таким образом, R. persica и, вероятно, также се-
вероамериканские R. minutifolia и R. stellata (сек-
ция Minutifoliae: не анализировалась в нашем ис-
следовании), могут представлять собой наиболее 
рано дивергировавших представителей рода Rosa. 
Их родство было реконструировано в двух фило-
генетических исследованиях рода (Wissemann, Ritz, 
2005; Fougère-Danezan et al., 2015). Мы полагаем, 
что эти виды могут быть единственными сохранив-
шимися до наших дней потомками древней и в на-
стоящее время практически вымершей группы 
шиповников, широко распространенной в север-
ном полушарии в олигоцене (Becker, 1963; Kvaček, 
Walther, 2004; Kellner et al., 2012). Хотя они морфо-
логически не схожи друг с другом и ранее помеща-
лись в два разных подрода, Hulthemia и Hesperho-
dos, соответственно, у них все же есть ряд сходных 
черт. Гипантии у всех трех видов обладают необыч-
но широкими отверстиями (до 4–5 мм) и снаружи 
покрыты длинными острыми щетинками. У видов 
из других клад гипантии гораздо более закрытые, 
с отверстиями, не превышающими 2–3 мм в диа-
метре. Исключение, которое мы обсуждаем ниже, 
составляет только R. roxburghii.

Гаплотип 6 (R. spinosissima) является корневым 
для двух гаплогрупп, или филогенетических линий 
III и IV. Линия III в нашем исследовании представ-
лена исключительно гаплотипами R. kokanica, жел-
тоцветкового вида из Средней Азии. Необычное 
гаплотипическое разнообразие этого вида, пред-
ставленного 12 гаплотипами, заслуживает специ-
ального исследования. Мы предполагаем, что оно 
могло возникнуть вследствие длительной изоляции 
популяций этого вида в предгорьях Тань-Шаня во 
время плейстоценовых оледенений. Линия, или га-
плогруппа, IV представлена 7 гаплотипами видов, 
относящихся к секциям Rosa, Synstylae и Caninae, 
распространенных в разных частях обширного аре-
ала рода, а также большим числом промежуточных 
гаплотипов отсутствующих в выборке. Вероятно, 
это остатки какой-то древней группы гаплотипов, 
большая часть которой в настоящее время вымерла, 
сохранившиеся отчасти вследствие гибридизации.

Таким образом, в нашем исследовании гаплотип 
6 оказывается базальным по отношению к гапло-
группам III и IV и корневым для гаплогруппы II, от-
личаясь единственной мутацией от ее центрально-
го и наиболее широко распространенного гаплоти-
па 26. Последний занимает центральное положение 
не только в своей гаплогруппе, но и во всей сети. 
Фактически, он является корневым для двух основ-
ных филогенетических линий Rosa, представленных, 
с одной стороны, гаплогруппой V, объединяющей 
большинство представителей секции Rosa, а с дру-
гой – всеми оставшимися гаплогруппами с VI по IX, 
объединяющих представителей секций Microphyllae, 
Banksianae, Laevigatae, Synstylae, Gallicanae и Caninae.

Последовательности представителей секции 
Pimpinellifoliae представлены только в группах II 
и III, в то время как основная масса последователь-
ностей видов секции Rosa принадлежат группам VI 
и V. Тем не менее, гаплотипы нескольких видов сек-
ции Rosa, таких как R. prattii, R. moyesii, R. acicularis 
и R. macrophylla, принадлежат к гаплогруппе II. Это 
может быть объяснено как неполной сортировкой 
филогенетических линий, как в случае R. macrophylla 
(внутренний гаплотип 26), так и гибридизацией или 
ошибочной секционной идентификацией в случае 
трех других видов (концевые гаплотипы 31, 35, 37). 
В частности, R. acicularis в нашей сети представлена 
неродственными или отдаленно родственными га-
плотипами 12, 13, 31, что можно объяснить гибри-
дизацией и вымиранием большей части гаплотипов 
этого циркумбореального высокополиплоидно-
го вида в ледниковое время, который заслуживает 
специального исследования на адекватно большем 
материале. Присутствие внутреннего гаплотипа 26 
у R. praelucens (секция Microphyllae), другого высо-
кополиплоидного (декаплоидного: 2n = 10x = 70; 
Jian et al., 2010) вида эндемичного для китайской 
провинции Юннань, вероятнее всего может быть 
связано с гибридизацией, возможно, неоднократ-
ной, с видами секций Rosa и/или Pimpinellifoliae 
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(Fougère-Danezan et al., 2015). Морфологически этот 
вид очень сходен с диплоидной R. roxburghii, одна-
ко на филогенетических деревьях, построенных по 
пластидным маркерам, регулярно оказывается в со-
ставе клады, общей с видами секции Rosa (Fougère-
Danezan et al., 2015; Cui et al., 2022). Концевые га-
плотипы 8, 10, 28, представленные у видов секции 
Synstylae, также вероятнее всего присутствуют в га-
плогруппах II и IV в результате событий гибридиза-
ции видов этой секции с представителями секций 
Pimpinellifoliae и Rosa. Особо следует отметить не-
стабильное положение в сети и на сплитграфе га-
плотипа 51, представленного у R. omeiensis. В на-
шем исследовании это была единственная последо-
вательность представителя китайских видов секции 
Pimpinellifoliae, к которым относятся также R. sericea 
и R. xanthina. При анализе полных пластидных гено-
мов эта группа часто оказывается наиболее рано ди-
вергировавшей. Все это говорит о неоднородности 
секции Pimpinellifoliae, включающей в себя, вероят-
но, различных потомков исходной группы шипов-
ников, морфологическое сходство которых может 
быть обусловлено общими плезиоморфиями.

Гаплогруппы с VII по IX объединяют последова-
тельности видов секций Synstylae, Chinenses, Galli-
canae и Caninae. Эти гаплогруппы, вероятно, прои-
зошли от гаплогруппы II, занимающей центральное 
положение в  нашей сети гаплотипов. Гаплогруп-
па VI расположена между ними и, вероятно, вклю-
чает остатки в настоящее время почти вымершей 
группы шиповников, промежуточной между секци-
ями Pimpinellifoliae и Synstylae. Отношения между 
гаплотипами этой группы менее определенны из-за 
присутствия множественных промежуточных га-
плотипов, отсутствующих в выборке. Тем не менее, 
в соответствии с этими результатами, R. roxburghii 
(секция Microphyllae, гаплотип 47) представляется 
анцестральной для видов секций Banksianae и Laev-
igatae. Эти виды также обладают широко раскрыты-
ми гипантиями с большим отверстием, признаком 
примитивным с морфологической точки зрения.

Гаплогруппа VII включает большинство видов 
секции Synstylae и все виды секции Chinenses. По-
следняя отличается от первой главным образом сво-
бодными столбиками: у видов секции Synstylae стол-
бики, сросшиеся в общую колонку. Хотя у видов 
этой секции они и свободны, однако далеко выстав-
ляются из узкого отверстия гипантия, сильно напо-
миная этой чертой членов секции Synstylae. Все об-
разцы R. chinensis обладают внутренним гаплотипом 
58, общим с большинством видов секции Synstylae; 
R. odorata представлена концевыми гаплотипами 
56 и 57, а R. lucidissima – концевыми гаплотипами 
61 и 63, все из которых являются производными от 
гаплотипа 58. Таким образом, секция Chinenses не 
образует монофилетической группы и,  вероятно, 
должна рассматриваться в рамках секции Synstylae.

Гаплотипы секции Caninae образуют две от-
четливо различные филогенетические линии 

(гаплогруппы VIII и IX) производные от гаплотипа 
58, т. е. от секции Synstylae. В обоих случаях базаль-
ные внутренние гаплотипы 64 и 71 этой секции яв-
ляются общими также и для западно-евразийских 
видов секции Synstylae. В случае гаплогруппы VIII 
это R. sempervirens, распространенная в Средизем-
номорье. В случае гаплогруппы IX это европейская 
R. arvensis и западно-азиатская R. phoenicia, облада-
ющие гаплотипом 71, общим также и для R. gallica 
из секции Gallicanae. Это подтверждает предшеству-
ющие результаты других авторов (Fougère-Danezan 
et al., 2015; Zhu et al., 2015), у которых западно-азиат-
ские и европейские виды секции Synstylae также ока-
зались в тех же кладах, что и виды секции Caninae. 
Тот факт, что западные виды секции Synstylae обла-
дают базальными внутренними гаплотипами, при-
надлежащими к двум ветвям секции Caninae делает 
их или их непосредственных предков вероятными 
анценстральными видами этой секции. Таким об-
разом, характерный для секции Caninae специфиче-
ский тип гетерогамного мейоза независимо возникал 
в ходе эволюции этой группы по крайней мере дваж-
ды. Этот результат подтверждается также детальны-
ми цитогенетическими исследованиями нескольких 
западноевропейских представителей секции Caninae 
(Herklotz et al., 2018; Lunerová et al., 2020).

Особенности эволюции рода Rosa

Результаты проведенного нами анализа выявля-
ют в широком смысле парафилетические отноше-
ния между основными крупными таксономически-
ми группами шиповников: группа Synstylae–Cani-
nae (гаплогруппы с VII по IX), так же, как и Rosa 
(гаплогруппы III и V) представляет собой потомка 
группы Pimpinellifoliae (гаплогруппы II и IV).

Эти заключения подтверждаются географиче-
ским распространением гаплогрупп и таксономи-
ческих секций (рис. 2). Гаплогруппа I и виды сек-
ции Minutifoliae распространены дизъюнктивно 
в Средней Азии и на западе Северной Америки, со-
ответственно. Мы полагаем, что подобный харак-
тер ареала этой группы подтверждает ее реликто-
вую природу. В ископаемом состоянии шиповники 
встречаются с верхнего эоцена, причем в олигоцене 
представители рода присутствуют в многочислен-
ных местонахождениях как в Азии, так и в Европе 
и Северной Америке (Becker, 1963; Kvaček, Walther, 
2004; Kellner et al., 2012). Однако остатки представ-
лены, главным образом, отдельными листочками 
сложных листьев, шипами, и в единичных случаях 
цветками, плодами или сложными листьями, что 
не позволяет идентифицировать их точнее, чем до 
уровня рода. Молекулярное датирование филоге-
нетического дерева в работе Фужере-Данезан с со-
авторами (Fougère-Danezan et al., 2015) не противо-
речит этим данным. Согласно ему, диверсифика-
ция главных клад произошла в среднем–верхнем 
олигоцене. В это же время происходит дивергенция 
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клады R. minutifolia – R. persica. Диверсификация 
современных секций произошла в миоцене – пли-
оцене. Таким образом, олигоценовые находки не 
могут быть сопоставлены с современными секция-
ми, а рано дивергировавшие R. minutifolia и R. per-
sica, вероятно, представляют собой потомков вы-
мершей первичной группы роз. Гаплогруппы со 
II по V, представленные видами таксономических 
секций Pimpinellifoliae и Rosa, широко распростра-
нены в Евразии и Северной Америке. Хотя виды 
первой из секций в Северной Америке отсутству-
ют, в Евразии их ареал обширен, хотя и тоже имеет 
прерывистый характер. Мы полагаем, что такой ха-
рактер ареала указывает на длительное присутствие 
представителей этой секции на данной территории.

Географическое распространение гаплогрупп 
с VII по IX, представленных видами секций Synstylae, 
Chinenses, Gallicanae и Caninae, напротив, является 
непрерывным (за  исключением североамерикан-
ской R. setigera из секции Synstylae) и менее широ-
ким. Ареал секции Synstylae ограничен преимуще-
ственно южным и восточным Китаем с нескольки-
ми видами, достигшими в своем распространении 
западной Азии и Е вропы. Ареал секции Caninae 
ограничен Европой и Западной и Средней Азией. 
Олиготипные секции Chinenses и Gallicanae обла-
дают небольшими ареалами, включенными в  бо-
лее обширные ареалы соответствующих гаплогрупп. 
Подобный тип ареалов указывает на относительную 
молодость перечисленных секций, возникновение 
которых согласно результатам молекулярного да-
тирования не превышает плиоценого времени, т. е. 
5–6 млн лет назад (Fougère-Danezan et al., 2015).

Таким образом, результаты нашего исследова-
ния приводят нас к заключению, что в пересмотре 
нуждается не система рода Rosa, как таковая, кото-
рая достаточно адекватно отражает существующие 
группы родства, а таксономическое положение от-
дельных видов. Наименее изученная в таксономи-
ческом и  филогенетическом отношении секция 
Pimpinellifoliae представляется нам анцестральной 
для всех остальных секций рода, за исключением по-
томков наиболее древней и практически вымершей 
группы, представленной в настоящее время двумя 
североамериканскими (виды секции Minutifoliae) 
и одним цетральноазиатским (R. persica) видом. Па-
рафилия большинства групп связана с их недавним 
возникновением и быстрой диверсификацией, со-
провождавшимися активной гибридизацией между 
молодыми видами, вследствие чего предковые груп-
пы не вымерли и существуют в настоящее время на-
ряду со своими потомками.
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A haplotype network approach to reconstruct the phylogeny of Rosa L. (Rosaceae)
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We used plastid ndhC-trnV intergenic spacer to reconstruct genealogy of haplotypes and phylogenetic 
relationships of major taxonomic groups of the genus Rosa. We analyzed the data using statistical 
parsimony, Maximum Likelyhood and NeighborNet approaches. According to our results, the 
majority of species may be subdivided into three groups roughly corresponding to taxonomic sections 
Pimpinellifoliae, Rosa (former Cinnamomeae) and Synstylae + Chinenses + Gallicanae + Caninae. 
We assess their relationships as broadly paraphyletic, since the first group appears to be ancestral to the 
second and the third. The fourth group distanced from these three by many mutational steps consists 
of R. persica (subgenus Hulthemia) sequences. We argue that R. persica together with North American 
R. minutifolia and R. stellata (section Minutifoliae) probably represent the only remnants of an ancient 
group of roses widely distributed in the Northern Hemisphere in Olygocene. Two major lineages of the 
section Caninae arose independently from different ancestors belonging to Synstylae.

Keywords: haplotype genealogy, statistical parsimony, ndhC-trnV intergenic spacer, Maximum Likelihood, 
NeighborNet algorithm, taxonomy, biogeography
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Ультразвук представляет собой акустические 
волны с  частотой выше 20 000 Гц, которые не 
восприимчивы ухом человека. Его принято де-
лить на низкочастотный в  диапазонах от 20 000 
до 100 000  Гц и  высокочастотный свыше 100 000 
Гц, а по взаимодействию с клетками ультразвук 
делится на контактный и  воздушный (Сиротюк, 
2008; Karthikesh, Yang, 2021). Ультразвуковое воз-
действие давно применяется в  различных отрас-
лях науки и технике, его способность влиять на 
биологические объекты используют в медицине, 
сельском хозяйстве, пищевой промышленности 
и ряде других отраслей (Tovoli et al., 2018; Chavan 
et al., 2022). Ультразвуковая обработка семян при-
меняется для различных целей, в  том числе для 
усиления процессов прорастания (Ratnikova et al., 
2015; Wong et al., 2019), повышения резистентно-
сти растений к  фитопатогенам (Kawakami et  al., 
2019, увеличения содержания ценных метаболи-
тов, например, фенольных соединений и сахаров 
в растениях (Ampofo, Ngadi, 2020; Naumenko et al., 
2022), улучшения пищевых свойств семян (Hassan 
et al., 2017; Naumenko et al., 2022). До конца не ясен 
общий механизм влияния ультразвука на клет-
ки, но предполагают, что в основе его биологиче-
ского действия лежит ультразвуковая кавитация, 

подразделяющаяся на инерциальную, вызываю-
щую образование микроударных волн, микропо-
токов, микроструй, радикальных молекул, и  не 
инерциальную – характеризующаяся колебаниями 
длительно существующих, стабильных газовых пу-
зырьков в клетках (Karthikesh, Yang, 2021).

Ультразвуковая кавитация приводит к усилению 
генерации активных форм кислорода (АФК), по-
вышению мембранной проницаемости, оказывает 
тепловое воздействие на клетки. Микропузырьки, 
образующиеся в процессе кавитации, механически 
и химически воздействуют на клеточные структуры, 
изменяя конформацию биомолекул (López-Ribera, 
Vicient, 2017; Maresca et al., 2018; Karthikesh, Yang, 
2021). Изменение молекулярной конформации мо-
жет существенно влиять на метаболические пути, 
в  результате блокировки синтеза одних веществ 
и стимуляции других, что, как правило, проявля-
ется в активации или дезактивации ряда фермен-
тов и экспрессии генов (Maresca et al., 2018; Hidvégi 
et al., 2022).

Антиоксидантная система (АОС) растений ак-
тивно участвует в  ответных реакциях на ультра-
звуковое воздействие. Она представлена как фер-
ментами (супероксиддисмутаза (СОД), каталаза 
(КАТ), пероксидаза (ПО), глутатионпероксидаза, 

DOI: 10.31857/S1026347024020037, EDN: WCWGIN

Ключевые слова: Triticum aestivum, каталаза, пероксидаза, прорастающие семена, супероксиддисмутаза, 
ультразвук, экспрессия генов

Изучалось влияние ультразвука (5, 10 и 20 мин, интенсивность 25 кВт/м2, частота 26,1 кГц) на дина-
мику активности основных антиоксидантных ферментов: супероксиддисмутазы, каталазы, перокси-
дазы и экспрессию кодирующих их генов (SOD‑1, CAT, POD) в прорастающих семенах и проростках 
пшеницы. Ультразвук через 1 ч преимущественно подавлял активность антиоксидантных ферментов, 
с последующим восстановлением и усилением (через 1 и 6 суток) активности. Содержание транскрип-
тов мРНК исследуемых генов через 1 ч после воздействия преимущественно возрастало, а в дальней-
шем (через 1 и 6 суток) либо было выше, либо оставалось равной контролю. Полученные результаты, 
видимо, свидетельствуют о запуске ультразвуком механизмов эустресса, т. е. стимулирующий эффект 
приводил к мобилизации защитных процессов клеток – гормезису.
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глутатионредуктаза, альтернативная оксидаза и др.), 
так и низкомолекулярными веществами (токоферо-
лы, каротиноиды, ретинол, филлохиноны, глутати-
он, аскорбиновая кислота, фенольные соединения 
и др.) (Demidchik, 2015; Колупаев и др., 2016). Каж-
дый фермент АОС растений кодируется многими ва-
риациями генов и их количество кратно выше, чем 
количество генов в геноме организмов других так-
сонов: животных, грибов, бактерий и архей (Winkel-
Shirley, 2001; Dixon et  al., 2002; Cabassa-Hourton 
et al., 2016; Fritsche et al., 2017; Cao et al., 2021; Sun 
et al., 2021). СОД и КАТ важнейшие ферменты АОС, 
не требующие доноров электронов. Они работают 
в тандеме, дезактивируют ключевые АФК, тем са-
мым поддерживают про-/антиоксидантный баланс 
клетки. ПО также принимает участие в защите клет-
ки от АФК, восстанавливая Н2О2 с участием каких 
либо субстратов в качестве доноров электронов (на-
пример, глутатион, аскорбат, фенолы). Количество 
генов СОД и  КАТ у  растений кратно выше, чем 
у животных, например, у человека в геноме только 3 
гена СОД и 1 ген КАТ, в то время как у пшеницы 26 
генов СОД (Jiang et al., 2019) и 10 генов КАТ (Zhang 
et al., 2022a). При действии ультразвуком на прорас-
тающие семена данный баланс может быть суще-
ственно нарушен, что вероятно будет способствовать 
изменению процессов роста, развития и устойчиво-
сти растений, при этом возможны как положитель-
ные, так и отрицательные последствия.

Данные по активности антиоксидантных фер-
ментов и экспрессии кодирующих их генов в про-
растающих семенах при действии на них ультра-
звуком являются важнейшими показателями, что 
может сигнализировать о  состоянии растений. 
Эти показатели важны как для фундаментально-
го понимания физиолого-биохимических реакций 
растений на действия различных регуляторных 
механизмов, так и с прикладной ‒ для выявления 
оптимальных способов управления ростом и раз-
витием растений. Имеющиеся в литературе дан-
ные о влиянии ультразвука на АОС не однознач-
ны. Во многих работах показано стимулирующие 
действие ультразвуковой обработки семян на ак-
тивность ферментов АОС (Liu et al., 2016; Ampofo, 
Ngadi, 2020; Naumenko et al., 2022), а в некоторых 
демонстрируется подавление активности антиок-
сидантных ферментов (Liu et al., 2016; Pesti-Asbóth 
et al., 2022). Сообщалось о неоднозначном влия-
нии ультразвука на экспрессию генов АОС рас-
тений (Dobránszki et al., 2020; Huang et al., 2022; 
Zhang et al., 2022b). При оценке транскриптома 
прорастающих семян Oryza sativa L. через 36 ч по-
сле 30 мин ультразвуковой обработки (частота 40 
кГц) методом секвенирования отмечалось уве-
личение содержания транскриптов большинства 
генов АОС (Zhang et al., 2022b). А у эксплантов 
Solanum tuberosum L. было показано, что экспрес-
сия генов POD сразу после 20 мин ультразвуково-
го воздействия (частота 5 кГц, мощность 70 Вт) 

повышалась, но через 24 ч подавлялась, а через 
48 ч снова увеличивалась (Dobránszki et al., 2020). 
Имеются данные об усилении экспрессии генов 
SOD‑1, SOD‑3, CAT‑1, APX‑2 и  APX‑3 в  прорас-
тающих семенах Glycine max L. после 15 мин уль-
тразвуковой обработки (частота 40 кГц, мощность 
100 Вт) (Huang et al., 2022).

Многими исследователями изучалась зависи-
мость физиолого-биохимических, морфометри-
ческих и иных показателей прорастания семян от 
мощности и продолжительности ультразвукового 
воздействия, типа среды, возраста семян и др. па-
раметров (Wang et al., 2012; Liu et al., 2016 López-
Ribera, Vicient, 2017; Ampofo, Ngadi, 2020), при 
этом внимание динамике изменения активности 
антиоксидантных ферментов и экспрессии коди-
рующих их генов уделялось не достаточное.

Цель работы – изучить влияние продолжитель-
ности ультразвукового воздействия на активность 
антиоксидантных ферментов и экспрессию неко-
торых кодирующих их генов в прорастающих се-
менах и проростках пшеницы.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В качестве объекта исследования использовали 
семена пшеницы мягкой (Triticum aestivum L.) сорта 
Экада 70. Семена обрабатывали ультразвуком че-
рез 24 ч после замачивания в водопроводной воде. 
Для этого семена, массой 50 г, помешали в центр 
ультразвуковой ванны “УНИТРА – УНИМА” типа 
УМ – 4 (UNITRA – UNIMA UM‑4) (LABIMEX, 
Польша), с тремя пьезоэлектрическими преобра-
зователями, встроенными в центральную часть ее 
дна. Характеристики прибора: частота 26.1 кГц, 
характерная максимальная амплитуда акустиче-
ского давления (p) – 250+20 кПа, интенсивность 
излучения – 25 кВт/м2, объем – 4 л, размеры ван-
ны: длина 260 мм, ширина 160 мм, глубина 120 мм. 
Семена были откалиброваны по массе, размеру 
и  являлись морфологически идентичными. Для 
определения параметров воздействующего ультра-
звука использовался метод визуализации распре-
делений интенсивностей в ультразвуковых пучках 
и кавитационных микропузырьков, генерируемых 
пьезопреобразователями, путем визуализации уль-
тразвуковых полей с использованием красителей 

– методом “краска/бумага” (Пашовкин, Шиль-
ников, 2000). Семена находились в акустическом 
поле, образованном устойчивой структурой стоя-
чих волн. Распределения интенсивностей в ультра-
звуковых пучках в области локализации семян, т. е. 
непосредственно над центральным пьезопреобра-
зователем на дне и на 2 см выше были достаточно 
равномерными. Таким образом, на прорастающие 
семена в  достаточном количестве и  равномерно 
оказывалось воздействие ультразвуком высокой 
интенсивности. Обработку проводили в  водной 
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среде, объемом 3 л, в течение 5, 10 и 20 мин, без 
термостатирования, температура в течение 20 мин 
увеличивалась на 7 °C (с 24 до 31 °C). Контролем 
служили одновременно замоченные в воде, но не 
обработанные ультразвуком семена.

Часть прорастающих семян гомогенизирова-
лась сразу же после ультразвукового воздействия. 
Остальная часть проращивалась и  исследова-
лась через 1 и 24 ч (семена целиком) и 6 сут (ли-
стья проростков) после ультразвуковой обработки. 
Для оценки ферментативной активности исполь-
зовали прорастающие семена целиком, а для изу-
чения содержания мРНК использовали только за-
родышевую ткань. У проростков для анализа бра-
ли листья, как для оценки активности ферментов, 
так и для исследования экспрессии генов. Навески 
всех исследуемых групп в рамках применяемой ме-
тодике имели равное количество семян. Состояние 
АОС оценивали путем определения активности 
СОД, КАТ, ПО и уровня экспрессии некоторых 
кодирующих их генов.

Общую активность СОД определяли по способ-
ности фермента ингибировать фотохимическое 
восстановление нитросинего тетразолия (NBT) 
(Полесская и др., 2004). Гомогенизировали 0.5 г 
прорастающих семян или 0.1 г листьев в 2 мл 50 
мМ К, Na-фосфатного буфера (рН 7.8) с последу-
ющим центрифугированием в течение 5 мин при 
12 000 об/мин на центрифуге MPW‑310 (Польша). 
Для каждого образца готовили 2 одинаковых реак-
ционных смеси – одну помешали в темноту (тем-
новой контроль), а другую – на яркий свет. Реак-
ционная смесь содержала 0.5 мл 0.05% NBT, 0.9 мл 
50 мМ К, Na-фосфатного буфера (рН 7.8), 0.1 мл 
супернатанта, 0.02 мл 0.24% раствора Na-ЭДТА. 
В холостые пробирки вместо супернатанта добав-
ляли такое же количество используемого буфе-
ра. Реакцию запускали путем добавления 0.02 мл 
0.025% раствора рибофлавина. Пробирки инку-
бировали в течение 30 мин при соответствующих 
условиях, реакцию световых образцов останавли-
вали путем помещения их в темный шкаф. Далее 
определяли оптическую плотность при длине вол-
ны 560 нм на спектрофотометре УФ‑1200 Эковью 
(ТМ ECOVIEW, Китай). Активность СОД выража-
ли в условных единицах на 1 мг белка. Общий бе-
лок определяли методом Лоури (Lowry et al., 1951).

Активность КАТ в прорастающих семенах опре-
деляли газометрически (Методы биохимическо-
го…, 1987), а в листьях – спектрофотометрически, 
по восстановлению перекиси водорода (Patterson 
et al., 1984). В первом случае 0.5 г прорастающих 
семян растирали в 10 (2+8) мл фосфатного буфера 
рН 7.2, содержимое переносили в один отсек “U” 
образной пробирки, а в другой отсек приливали 
3  мл 3% раствора Н2О2, пробирку плотно закре-
пляли на резиновом шланге связанным с бюреткой 
заполненной водой, перекись быстро переливали 
в  отсек с  гомогенатом и  определяли количество 

выделенного О2 в течение 3 мин, фиксируя актив-
ность через 1, 2 и 3 мин, соответственно. Актив-
ность выражали в см3 О2 на 1 г семян.

Для оценки активности КАТ в листьях получали 
супернатант аналогично с СОД. Реакционная смесь 
содержала 2.8 мл 50 мМ К, Na-фосфатного буфера 
(рН 7.0), 0.1 мл супернатанта и 0.1 мл 0.6 М Н2О2, 
в холостую кювету вместо Н2О2 добавляли 0.1 мл 
буфера. Измерение динамики оптической плотно-
сти проводили в течение 120 с на спектрофотоме-
тре Эковью УФ‑1200 (ТМ ECOVIEW, Китай) при 
длине волны 240 нм. Активность КАТ выражали 
в относительных единицах на 1 мг белка.

Активность растворимой пероксидазы опреде-
ляли по Бояркину, метод основан на определении 
скорости реакции окисления бензидина до об-
разования синего продукта его окисления в при-
сутствии Н2О2 и пероксидазы (Методы биохими-
ческого…, 1987). Для этого 0.5  г прорастающих 
семян или 0.1 г листьев гомогенизировали с 2 мл 
0.2 М Na-ацетатного буфера (рН 5.4) образцы цен-
трифугировали в течение 5 мин при 12000 об./мин. 
Супернатант использовали для анализа. Реакцион-
ная смесь опытной кюветы содержала 1.8 мл аце-
татного буфера (рН 5.4), 1 мл солянокислого бен-
зидина, 0.1 мл супернатанта и 0.1 мл 0.3% Н2О2. 
В  холостую кювету вместо Н2О2 добавляли аце-
татный буфер. Измерение динамики оптической 
плотности проводили в течение 120 с на спектро-
фотометре УФ‑1200 Эковью (ТМ ECOVIEW, Ки-
тай) при длине волны 590 нм. Активность ПО вы-
ражали в относительных единицах на 1 мг белка.

Экспрессию генов SOD‑1, CAT‑1 и POD в про-
растающих семенах определяли полуколичествен-
но с помощью полимеразной цепной реакции по-
сле обратной транскрипции (ОТ-ПЦР) с детекци-
ей результатов по конечной точке, с последующей 
визуализацией в агарозном геле (Молекулярно-ге-
нетические…, 2011). Для этого 0.05 г зародышевой 
ткани семян или листьев гомогенизировали с ис-
пользованием набора для выделения тотальной 
РНК ExtractRNA (Евроген, Россия). кДНК син-
тезировали, используя набор для обратной транс-
крипции ОТ‑1 с  М–MLV обратной транскрип-
тазой и  случайными (random) гексапраймерами 
(Синтол, Россия). В качестве референсного гена 
использовался ген актина. Подбор праймеров про-
водили по кодирующему участку гена в программе 
Primer-BLAST (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/tools/
primer-blast). Полученные олигонуклеотиды пред-
ставлены в табл. 1.

Количественную оценку ампликонов проводи-
ли путем визуального анализа агарозного геля по-
сле его фотографирования и выражали в условных 
единицах (отн. ед.) (Schmittgen et al., 2000; Молеку-
лярно-генетические…, 2011).

Эксперимент проводился в  3 биологических 
и 3 аналитических повторностях. Результаты об-
рабатывались статистически, с расчетом среднего 



	 ДИНАМИКА АКТИВНОСТИ АНТИОКСИДАНТНЫХ ФЕРМЕНТОВ � 197

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 2 2024

арифметического (М) и стандартного отклонения 
(σ) биологических повторностей с использовани-
ем программы Microsoft Excel 2010. Достоверность 
различий оценивалось по t-критерию Стьюдента 
с поправкой Бонферрони и H-критерию Круска-
ла-Уоллиса, уровень значимости достоверности 
различий составил 95% (Гланц, 1999).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Активность антиоксидантных ферментов и экс-
прессия кодирующих их генов в  прорастающих 
семенах и проростках пшеницы после ультразву-
кового воздействия имела как сходства, так и от-
личие. Было установлено подавление активности 
всех исследуемых ферментов в прорастающих се-
менах сразу после ультразвукового воздействия 
(рис. 1, 2, 3). В дальнейшем активность ферментов 
и экспрессия кодирующих их генов имели различ-
ную направленность.

Общей закономерностью для всех антиокси-
дантных ферментов являлось падение их активно-
сти в опытных образцах сразу после ультразвуко-
вой обработки. Так, падение активности СОД, по 
сравнению с контролем, зафиксировано во всех 
опытных группах (Р ≤ 0.05) (рис. 1а). Наблюдалось 
существенное снижение активности ПО в семенах 
подвергавшихся 5 и 10 минутному ультразвуково-
му воздействию, при этом после 20 минутной уль-
тразвуковой обработки статистически значимых 
отличий в активности фермента не зафиксирова-
но (рис. 3а). Наименее подверженным ингибиро-
ванию оказалась КАТ, было продемонстрировано 
лишь не значительное падение активности данно-
го фермента в семенах после 5 минутного действия 
ультразвуком в течение всего времени фиксации 
активности (1, 2 и 3 мин) (рис. 2а), однако стоит 
обратить внимание на снижение в первую минуту 
фиксации активности КАТ.

Через 1 ч после действия ультразвуком на про-
растающие семена активность ферментов АОС 
изменилась. При этом, выявлено отсутствие 

статистически значимых изменений в активности 
СОД между опытными и контрольной группами 
(Р ≤ 0.05). Следовательно, в опытных группах ак-
тивность данного фермента возросла, по сравне-
нию с семенами, исследованными сразу после об-
работки ультразвуком (рис. 1б). Активность КАТ 
(рис. 2б) и ПО (рис. 3б) в опытных образцах спу-
стя 1 ч после ультразвукового воздействия не из-
менялась относительно предыдущего измерения 
(т. е. сразу после обработки ультразвуком). Следует 
отметить, что активность ПО в семенах, обработан-
ных ультразвуком в течение 20 мин, была досто-
верно ниже контрольного уровня. Интенсивность 
экспрессии генов SOD‑1, CAT‑1 и POD отличалась 
друг от друга. Было показано увеличение содержа-
ния транскриптов мРНК гена SOD‑1 во всех опыт-
ных группах (рис 1б), а также отсутствие достовер-
ных изменений содержания транскриптов мРНК 
гена CAT‑1 (рис 2б). Экспрессия гена POD в семе-
нах, подвергавшихся 20 минутному ультразвуково-
му воздействию, была ниже контроля, в остальных 
опытных группах не отличалась от контрольных 
образцов (рис 3б).

Через 24 ч после ультразвукового воздействия 
на прорастающие семена активность фермен-
тов АОС и экспрессия их генов имела некоторые 
сходства и отличия. Было показано усиление ак-
тивности СОД (рис. 1в) в семенах после 10 и 20 
минутного ультразвукового воздействия, а  уве-
личение активности КАТ (рис. 2в) и ПО (рис. 3в) 
(Р ≤ 0.05) только после 20 минутной ультразвуко-
вой обработки. В остальных опытных группах ак-
тивность ферментов не отличалась от контроль-
ных значений (Р  ≤ 0.05). Следует отметить, что 
не была установлена зависимость между уровнем 
экспрессии генов, кодирующих ферменты АОС, 
и активностью самих ферментов. Так было пока-
зано увеличение содержания транскриптов мРНК 
гена SOD‑1 только в образцах подвергавшихся 20 
минутному ультразвуковому воздействию (рис 
1в), тогда как ген CAT‑1, напротив, экспрессиро-
вался интенсивнее во всех опытных группах (рис 
2в). Содержание же транскриптов мРНК гена POD 

Таблица 1. Нуклеотидная последовательность праймеров для проведения ПЦР

№  Ген Тип 
праймера Последовательность 5'–3' Номер 

NCBI
Температура 

отжига
Размер  

ампликона 
(п. н.)

1 Актин L CTTCGTTTGGATCTCGCTGG KC775780.1 60˚ 229R GCCAATCGTGATGACCTGAC 60˚

2 Ta Cu/Zn
SOD

L ATTCAATTGTTGGCCGTGCT JQ269677.1 57˚ 171R CAGATCTGTACGACGTTGGC 56˚

3 Ta CAT‑1 L ACAATTTGACCGGGAACGCATA X94352.1 60˚ 165R CAACGGTAGAGAACCGGACA 60˚

4 Ta POD L AGATGGGCCAGATGAGGGT AB518867.1 60˚ 129R ATCGACGATGGTCTGCACAA 58˚
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Рис. 1. Влияние продолжительности ультразвукового воздействия на динамику активности супероксиддисмутазы 
(I) и содержание транскриптов гена SOD‑1 (II) в прорастающих семенах (а, б, в) и проростках (г) пшеницы. К – 
контроль; 5, 10 и 20 – время ультразвукового воздействия на семена, мин; а – сразу после воздействия; б – через 
1 ч; в‑через 24 ч; г – через 6 суток после действия ультразвуком, соответственно.*Р ≤ 0,05 относительно контроля 
по критерию Стьюдента; ** Р ≤ 0.05 в сравнении с контролем по критерию Крускала-Уоллиса.
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Рис. 2. Влияние продолжительности ультразвукового воздействия на динамику активности каталазы (I) и содер-
жание транскриптов гена САТ‑1 (II) в прорастающих семенах (а, б, в) и проростках (г) пшеницы. 1, 2 и 3 – время 
фиксации активности фермента, мин. Обозначения см. рис. 1.
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Рис. 3. Влияние продолжительности ультразвукового воздействия на динамику активности растворимой пероксида-
зы (I) и содержание транскриптов гена POD (II) в прорастающих семенах (а, б, в) и проростках (г) пшеницы. Обо-
значения см. рис. 1.
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во всех семенах, подвергавшихся ультразвуковому 
воздействию, не отличалось от контрольных зна-
чений (рис 1в).

В листьях проростков спустя 6 суток после дей-
ствия ультразвуком (10 и  20 мин обработки) на 
прорастающие семена отмечалось усиление ак-
тивности СОД (рис. 1г) и КАТ (рис. 2г), тогда как 
в образцах подвергавшихся 5 минутному ультра-
звуковому воздействию достоверных отличий вы-
явлено не было (Р ≤ 0.05). Активность ПО (рис 3г), 
как и экспрессия гена POD (рис 3г) в листьях всех 
опытных групп статистически значимо не отлича-
лась от контроля (Р ≤ 0.05). Следует отметить, что 
экспрессия генов SOD‑1 (рис 1г) и CAT‑1 (рис 2г) 
во всех опытных группах не имела достоверных от-
личий (Р ≤ 0,05) несмотря на усиление активности 
кодируемых ими ферментов.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Ферментативный антиоксидантный статус 
формируется широким перечнем ферментов, сре-
ди которых наибольшее значение имеют СОД, 
КАТ и ПО (Demidchik, 2015; Ermakov et al., 2019; 
Bobrovskikh et al., 2020). Обсуждая и интерприти-
руя влияние ультразвука на активность ферментов 
АОС и экспрессию кодирующих их генов необхо-
димо учитывать, что воздействие на молекуляр-
ном уровне осуществляется преимущественно на 
белковые структуры. Следует обращать внимание 
на изменение активности ферментов в раститель-
ных тканях и в водных растворах и механизм ге-
нетического регулирования на ультразвуковое 
воздействие.

Поскольку было установлено подавлением ак-
тивности антиоксидантных ферментов сразу по-
сле ультразвукового воздействия на большинство 
опытных образцов с последующим востановлением 
(через 1–24 ч) и усилением активности СОД и КАТ 
(через 6 суток) в листьях проростков можно пред-
положить, что ультразвуковая обработка вероят-
нее всего оказывала эустрессирующее воздействие. 
Следовательно, после стадий тревоги и адаптации 
растений ультразвук приводил к гормезису, моби-
лизуя защитные механизмы клеток, в том числе, 
активируя ферменты АОС.

Падение активности антиоксидантных фермен-
тов в прорастающих семенах сразу после ультра-
звукового воздействия, вероятно обусловлено осо-
бенностями изменения их конформации, уровнем 
агригации, растворимости и пр. Исследования мо-
дельных белков показали, что ультразвук суще-
ственно влияет на уровень агрегации и раствори-
мости, а также на степень флуоресценции и ряд 
других показателей. Например, длительное воздей-
ствие ультразвука на белок способствовало его агре-
гации и снижало степень растворимости (Deng et al., 
2021; Su, Cavaco-Paulo, 2021). Сонохимическое 

воздействие ультразвуковой волны на белковые 
молекулы приводило к изменению их фолдинговых 
структур (Zhu et al., 2019; Zhao et al., 2019; Li et al., 
2020; Ding et al., 2021; Yu et al., 2021).

При воздействии на вторичную структуру бел-
ков не выявлено четкой зависимости между мощ-
ностью и временем ультразвукового воздействия 
и переходом одной структуры в другую. Изменение 
количества α-спиралей, β-складчатостей и участ-
ков с неопределенной структурой вероятнее всего 
зависело от природы белковых молекул, в первую 
очередь их аминокислотного состава (Ding et al., 
2021). Исследования влияния ультразвука на пер-
вичную структуру не однозначное, в некоторых ра-
ботах демонстрировалось отсутствие такового воз-
действия (Biswas, Sit, 2020; Ding et al., 2021), тог-
да как в других – наличие фрагментации белков 
(Lv et al., 2019). Как в случае со вторичной струк-
турой вероятнее всего это обусловлено природой 
белковых молекул (Lv et al., 2019). Выявлена спо-
собность ультразвука оказывать влияние на актив-
ность ферментов (Zhu, et al., 2019; Zhao et al., 2021), 
при этом кратковременное воздействие со слабой 
и умеренной мощностью может как усиливать, так 
и подавлять их активность, тогда как долговремен-
ное воздействие всегда приводит к существенному 
подавлению активности фермента. Известно, что 
ультразвук (частота 22 кГц, мощность 15 Вт/см2, 
в течение 10–60 сек) (Gebicka, Gebicki, 1997) суще-
ственно снижал активность ПО в водных растворах, 
а ее частичная инактивация и модификация име-
ла не химическую, а механическую основу (Ercan, 
Soysal, 2011), что согласуется с полученными нами 
данными, свидетельствующими о подавление ак-
тивности ПО в прорастающих семенах после уль-
тразвукового воздействия (рис 3а, б). Известно, что 
ультразвук в водных растворах не способен дезак-
тивировать КАТ (Kashkooli, 1980; Gebicka, Gebicki, 
1997), что также наблюдалось в наших исследова-
ниях, показавших незначительное подавление ак-
тивности фермента в образцах после 5 минутной 
обработки ультразвуком.

Временное падение активности СОД (во всех 
опытных группах), КАТ (при 5 минутной обра-
ботки) и ПО (при 5 и 10 минутном воздействии), 
в прорастающих семенах сразу после ультразвуко-
вой обработки, с последующим восстановлением 
активности спустя 1 ч (СОД), и 24 ч (КАТ и ПО) 
может свидетельствовать о временном ингибиро-
вании исследуемых ферментов, без серьезного на-
рушения структурной целостности молекул и по-
следующего протеолиза. Усиление активности 
СОД и КАТ в опытных образцах подвергавшиеся 
10 и 20 минутному ультразвуковому воздействию 
спустя 24 ч и  6 суток вероятнее всего было об-
условлено усилением экспрессии генов данных 
ферментов.

В  работах на растительных объектах демон-
стрировалось неоднозначное действие ультразвука 
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на ферменты АОС (Liu et al., 2016; Ampofo, Ngadi, 
2020; Huang et al., 2022; Naumenko el. al., 2022; Pesti-
Asbóth el. al., 2022). Так при действии ультразвука 
(частота 40 кГц, мощность 180 и 360 Вт, в течение 
30, 45 и 60 мин.) на семена фасоли в период их на-
бухания была показана активация ферментов АОС 
(КАТ и ПО) через 1–4 суток прорастания семян 
(Ampofo, Ngadi, 2020). Действие ультразвука (ча-
стота 40 кГц, мощность 100 Вт, в течение 15 мин) 
на семена сои не изменяло активность СОД, КАТ 
и ПО сразу после обработки (Huang et al., 2022). 
Однако ультразвуковая обработка при аналогич-
ных условиях усиливала активность СОД и КАТ, 
но  не изменяла активность ПО через 1–3  суток 
прорастания семян (Huang et  al., 2022), что так-
же подтверждено результатами данной работы. 
Действие ультразвука (частота 40 кГц, мощность 
367 Вт, в течение 36 мин.) на предварительно за-
моченные семена овсяницы и ржи подавляло ак-
тивность СОД и ПО (Liu et al., 2016), но при об-
работке тех же семян, в фазу набухания, напротив, 
обнаруживалось стимулирование активности этих 
ферментов (Liu et al., 2016). В данном исследова-
нии установлено подавление активности всех ис-
следуемых ферментов в предварительно замочен-
ных семенах пшеницы сразу после ультразвукового 
воздействия, но было показано усиление активно-
сти СОД и КАТ и восстановление активности ПО 
через 1 и 6 суток после ультразвуковой обработки. 
Несмотря на кажущиеся противоречия в реакциях 
АОС растений на ультразвуковое воздействие такие 
результаты можно объяснить не только особенно-
стями объекта исследования (вид растения, раз-
мер семян и их химический состав, возраст семян 
и пр.), продолжительностью и мощностью ультра-
звукового воздействия. На результаты влияет так-
же фаза прорастания семян, в которой они были 
подвергнуты ультразвуковому воздействию. Сти-
мулирующий эффект наблюдался после действия 
ультразвуком на семена, находящиеся в фазе на-
бухания, а ингибирующий – в фазе роста первич-
ных корешков. Кроме того, имеет значение время 
анализа биоматериала после ультразвуковой об-
работки. Например, семена фасоли исследовали 
спустя 24–96 ч после ультразвукового воздействия 
(Ampofo, Ngadi, 2020), а семена овсяницы и ржи 
гомогенизировали сразу после ультразвуковой об-
работки (Liu et al., 2016).

Таким образом, от фазы прорастания семян су-
щественно зависит эффект ультразвукового воз-
действия, который по множеству показателей зна-
чительно изменяется в динамике. В данной работе 
было изучено ультразвуковое воздействие на семе-
на пшеницы, находящиеся в фазе роста первичных 
корешков (наиболее чувствительный к стрессовому 
воздействию период (Smolikova, Medvedev, 2022), 
и показано первоначальное подавление активно-
сти ферментов АОС, последующее востановление 
и усиление их активности, что в целом согласуется 

с  концепцией гормезиса (Calabrese, 2018; Jalal 
et al., 2020; Jacome Burbano, Gilson, 2021). Усиле-
ние ферментативной активности видимо связано 
не с модификацией белковых молекул после уль-
тразвукового воздействия, а с изменением уровня 
экспрессии генов, в частности, с усилением про-
цессов транскрипции и запуском альтернативных 
путей реализации генетической информации (аль-
тернативный сплайсинг, альтернативная иници-
ация транскрипции, альтернативное полиадени-
лирование) (Zhiguo et al., 2013; Seo et al., 2013; de 
Klerk, AC't Hoen, 2015; Li et al., 2017; Gallegos, 2018; 
Reyes, Huber, 2018; John et al., 2021; Yang et al., 2022; 
Lam et al., 2022), что может приводить к увеличе-
нию концентрации ферментов и  изменению их 
изоформного состава (Jiang et al., 2019; Saini et al., 
2021).

Увеличение содержание транскриптов мРНК 
исследуемых генов спустя 1 ч – 6 сут после уль-
тразвукового воздействия вероятно обусловлено 
усилением процессов реализации генетического 
материала, в том числе в следствие ремоделирова-
ния хроматина, подавления процессов метилиро-
вания ДНК, активации ряда факторов транскрип-
ции (в т. ч. теплового шока и имеющих в промоторе 
ССААТ мотив), что приводило к увеличению до-
ступности ДНК для транскрипции (Maresca et al., 
2018; Hidvégi et al., 2022). Активация транскрипции 
генов АОС может быть также обусловлена стрессо-
выми сигналами, возникающими в прорастающих 
семенах в результате ультразвукового воздействия, 
в их числе: гидравлические, химические, электри-
ческие (Vodeneev et al., 2015), а повышенная гене-
рация сигнальных молекул (сахара, АФК, гормо-
ны и др.), образовавшихся вследствие повреждения 
клеток в результате ультразвукового воздействия, 
может стимулировать различные инициирующие 
пути биосинтеза мРНК (Pfannschmidt et al., 2009; 
Hasanuzzaman et al., 2020).

Отсутствие высокой зависимости между наблю-
даемым изменением активности фермента и уров-
нем экспрессии его гена можно объяснить тем, что 
для оценки уровня экспрессии использовался толь-
ко один ген, а их количество в геноме гораздо боль-
ше (Wang et al., 2017; Jiang et al., 2019; Tyagi et al., 
2020; Zhang et al., 2022a). При этом реакции генов, 
кодирующих один и тот же продукт, на внешнее 
воздействие неодинаковые и  проявляются как 
в усилении, так и понижении уровня их экспрес-
сии (Jiang et al., 2019). Следует также отметить, что 
один ген может давать множество вариантов транс-
криптов мРНК, а праймеры, подобранные к анно-
тированным последовательностям представленных 
в генетической базе данных, могли не отжечься на 
кДНК альтернативных транскриптов (информация 
о которых в настоящее время не известна) (Zhiguo 
et al., 2013; de Klerk, AC't Hoen, 2015; Li et al., 2017; 
Gallegos, 2018; John et  al., 2021; Lam et  al., 2022; 
Yang et al., 2022).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Установлено, что в  условиях ультразвукового 
воздействия на прорастающие семена пшеницы 
существенно менялось функционирование фер-
ментов АОС, при этом изменение их активности 
носило преимущественно дозозависимый характер 
как в краткосрочном, так и в долгосрочном пери-
оде. Активность ферментов в опытных образцах 
сразу после ультразвукового воздействия преиму-
щественно ингибировалась, но затем восстанав-
ливалась до уровня контроля или была выше кон-
трольных значений. Максимальный эффект был 
выявлен в  семенах, обработанных ультразвуком 
в течение 10 и 20 минут. Ультразвуковое воздей-
ствие усиливало экспрессию генов SOD‑1 и CAT‑1, 
при этом накопление транскриптов мРНК, в от-
личии от увеличения активности ферментов, пре-
имущественно имело дозонезависимый характер. 
Таким образом, ультразвуковая обработка вероят-
нее всего оказывала эустрессирующее воздействие, 
что после стадий тревоги и адаптации приводило 
к гормезису, мобилизуя защитные механизмы кле-
ток, в том числе активируя ферменты АОС.

В зародышевых тканях пшеницы зависимость 
усиления активности СОД и КАТ от ультразвуко-
вого воздействия регулировалась на уровне транс-
крипции соответствующих генов, поскольку уве-
личение концентрации транскриптов генов SOD‑1 
и  CAT‑1 предшествовало усилению активности 
данных ферментов. Факт отсутствия усиления экс-
прессии генов SOD‑1 и CAT‑1 в листьях пророст-
ков после ультразвуковой обработки семян при 
увеличении активности кодирующих их ферментов 
является перспективой дальнейших исследований. 
В частности изучение экспрессии всех генов, ко-
дирующих СОД и КАТ, их факторов транскрип-
ции, особенности структурной организации цис- 
и транс- регуляторных участков и альтернативных 
путей реализации генетической информации (аль-
тернативная инициация транскрипции, сплайсинг 
и полиаденилирование) поможет более детально 
разобраться в механизмах влияния ультразвука на 
работу АОС растений.
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Dynamics of the activity of antioxidant enzymes and the expression of the genes 
encoding them in wheat after ultrasound exposure
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The effect of ultrasound (5, 10 and 20 min, intensity 25 kW/m2, frequency 26.1 kHz) on the dynamics of the 
activity of the main antioxidant enzymes: superoxide dismutase, catalase, peroxidase and the expression of the 
genes encoding them (SOD‑1, CAT, POD) was studied in germinating seeds and wheat sprouts. Ultrasound 
after 1 hour predominantly suppressed the activity of antioxidant enzymes, with subsequent restoration and 
increase (after 1 and 6 days) of activity. The content of mRNA transcripts of the studied genes predominantly 
increased 1 hour after exposure, and subsequently (after 1 and 6 days) it was either higher or remained equal 
to the control. The results obtained apparently indicate that ultrasound triggers eustress mechanisms, i. e. the 
stimulating effect led to the mobilization of protective processes of cells – hormesis.

Key words: Triticum aestivum, catalase, peroxidase, germinating seeds, superoxide dismutase, ultrasound, gene 
expression
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Ондатра (Ondatra zibethicus) (Linnaeus, 1766) 
(род Rodentia, семейство Cricetidae) полуводный 
грызун является эндемиком Северной Америки. 
Этот единственный в своем семействе вид являет-
ся высоко адаптируемым. В результате масштаб-
ных интродукционных работ ондатра значитель-
но расширила свой ареал до евроазиатской части 
Голарктики, успешно заселив водно-болотные 
угодья, пруды, прибрежные районы, озера, берега 
рек и эстуарии (Чащухин, 2007; Карабекова и др., 
2019; Седалищев, Однокурцев, 2021; Шадрина 
и  др., 2021; Schuster et  al., 2021). Ондатра, явля-
ясь травоядным животным и пищевым ресурсом 
для плотоядных млекопитающих, оказывает зна-
чительное влияние на состояние биоценозов (Ча-
щухин, 2007). Кроме  того, ондатра, являясь ис-
точником лекарственного и мясо-пушного сырья, 
представляет собой экономически важный вид. 
Этот вид имеет также важное эпидемиолого-эпи-
зоотологическое значение, так как служит пере-
носчиком ряда инфекционных зоонозов, а  так-
же является хозяином большого количества экто- 
и  эндопаразитов (Ganoe et  al., 2020, Юлдашева, 
Мусуралиева,  2021). Несмотря на многосторон-
нюю значимость O. zibethicus, очень мало сведений 

по изучению болезней, вызванных гельминтами 
у этого вида.

По данным ретроспективных фаунистических 
сводок гельминтологических исследований па-
разитами ондатры, которые способны повлиять 
на численность популяций животного, являются 
трематоды (Warwick, 1936; Максимов, 1975; Жал-
цанова, Белякова, 1986). Трематоды из семейства 
Notocotylidae, паразитирующие у грызунов в сле-
пой и толстой кишке, имеют широкий географи-
ческий ареал. Причиной этого являются эколо-
гические особенности вида: водоемы богаты про-
межуточными хозяевами трематод – моллюсками 
Gastropoda, являющиеся частью рациона ондатр 
(Cuvier, 1797) (Каденации, 1975; Faltynkova, Haas, 
2006; Чихляев и др., 2012; Naem, Smythe, 2015; Сер-
бина, 2016; Gagnon, Detwiler, 2019).

Трематода Quinqueserialis quinqueserialis (Barker 
et  Laughlin, 1911) – космополит этого семей-
ства, является специфичным гельминтом он-
датры. Впервые был изучен и  назван Notocotyle 
quinqueserialis (Barker, Laughlin 1911), а  затем 
переписан и  переименован в  Q. quinqueserialis 
(Harwood, 1939). Исследования паразитофауны 
ондатры показали, что этот вид является чаще 

DOI: 10.31857/S1026347024020044, EDN: WCKOTC
Ключевые слова: Quinqueserialis quinqueserialis, ондатра, микроморфология, печень, почки, селезенка

Quinqueserialis quinqueserialis (Trematoda: Notocotilidae) – широко распространенный вид в Голаркти-
ки, паразитирующий в слепой кишке у ондатры. В работе впервые приведены результаты микромор-
фологических исследований паренхиматозных органов ондатры при высокой интенсивности инва-
зии Q. quinqueserialis. У зараженных ондатр установлена активация В-клеточного и макрофагального 
звеньев иммунной системы на фоне ингибирования гранулоцитарных реакций в селезенке, в печени 
выявлены дистрофии разного типа, с формированием функциональной дезадаптации органа в почках 
регистрируются воспалительные изменения с признаками альтернативных, некробиотических про-
цессов. Развитие деструктивных патоморфологических процессов указывают на участие трематоды 
в патогенезе этого паразитоза. Полученные данные дают новую информацию для понимания функ-
ций лимфоидных и паренхиматозных органов у диких грызунов при трематодозах.
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доминирующим, и  с  разной интенсивностью 
инвазии выявляется в  Белоруссии (Анисимова, 
2018), Казахстане (Базарбеков и др., 2017), Лит-
ве (Maћeika et al., 2009), Германии (Schuster et al., 
2021), Аляске и  Канаде (Naem, Smythe, 2015; 
Gagnon et al., 2021), Америке (Willner et al., 1980; 
Naem, Smythe, 2015), Британии (Warwick, 1936). 
Первые сведения о  зараженности ондатры Q. 
quinqueserialis в  России получены Е. А. Василье-
вым (1939), в республике Бурятии (Россия) Ма-
чульским (1948). Экстенсивность инвазии (ЭИ) 
трематодой у  ондатр из разных районов Респу-
блики Бурятии составляла 4.7–33.7%. Нами  от-
мечены случаи зараженности ондатры до 500 экз. 
марит на одну особь, при ЭИ 85,7–97,1% (Фоми-
на и др., 2012). Имеются данные по морфологи-
ческим и молекулярным характеристикам самой 
трематоды Q. quinqueserialis (McKenzie, Welch, 
1979; Жалцанова, Белякова,1986; Naem, Smythe, 
2015; Gagnon et al., 2021). Есть небольшое число 
работ по патогенезу паразитозов ондатры, вы-
званных гельминтами различных систематических 
групп (Knight, 1951; Ондатра…, 1993; Borucinska 
et al., 1997; Miterpakova et al., 2006; Ganoe et al., 
2020). Однако в  целом, паразитологические ис-
следования сообщают только о  распространен-
ности гельминтов без изучения физиологии жи-
вотного и негативных последствий инвазий для 
его здоровья (Kennedy, 2016). Патогенная роль Q. 
quinqueserialis в развитии функциональных и мор-
фологических дисфункций организма остается 
в целом не исследованной.

Данная работа является частью серии работ 
по изучению взаимоотношений в системе “O. zibet-
hicus – q. Quinqueserialis”, в которой впервые приве-
дены результаты микроморфологических исследо-
ваний паренхиматозных органов ондатры, незара-
женной и зараженной трематодой в естественных 
условиях среды обитания.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Биологический материал для исследований по-
лучен от ондатр, добытых отстрелом в период мас-
совой промышленной заготовки шкурок в июле 
2012 г. из различных участков южной части дель-
ты реки Селенги (протоки Харауз, Мосалиха, Тол-
стая ножка) (рис. 1). Дельта реки Селенги являет-
ся основной речной системой бассейна оз. Бай-
кал (Восточная Сибирь, Россия), где в настоящее 
время поддерживается достаточно высокий уро-
вень популяции ондатры и ведется ее промысел 
(Дельта…, 2008).

Методом неполных гельминтологических 
вскрытий по К. И. Скрябину (1928) исследовано 
36 экз. ондатр половозрелого возраста (1+…3+). 
Исследуемые животные были разделены на две 
группы: зараженные трематодой (n  = 26 экз.) 

и незараженные (n = 10 экз.). Интенсивность ин-
вазии трематодой в зараженной группе составила 
200–500 экземпляров марит на одну особь. Опре-
деление возраста ондатры проводили по методу 
Д. С. Цыганкова (1955), основанному на различиях 
в весе, длине тела зверьков и стертости зубов.

Кусочки паренхиматозных органов (селезенка, 
почки и печень) размером 0.5 на 0.5 см фиксирова-
ли в забуференном 10% формалине, чтобы исклю-
чить посмертные изменения тканей. После фикса-
ции органы обезвоживали в спиртах восходящей 
концентрации, начиная с 70% (в качестве дегидри-
рующих растворов взята смесь бутанола и этанола), 
заливали гистологическим парафином и изготав-
ливали срезы по стандартной методике (Меркулов, 
1969). Полученные срезы размером 3–4 мкм окра-
шивали гематоксилин-эозином Эрлиха, азур2-эо-
зином. Микроскопическое исследование и количе-
ственный подсчет клеток проводили под световым 
микроскопом МС 300А (Micros-Austria). Среднее 
число клеток в срезах тканей определяли в поле 
зрения микроскопа при увеличении в 1000 раз на 
площади 1 мм2.

Результаты исследований обрабатывали с помо-
щью пакета программ Statistica 6.0. Для сравнения 
различий между показателями применяли непара-
метрический критерий Манна–Уитни (the Mann–
Whitney U-test) при уровне достоверности p < 0.01.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Исследование печени зараженных Q.  quinque-
serialis ондатр выявило нарушения реологиче-
ских свойств крови (сладжирование), очаговую 
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Рис. 1. Места отбора проб в дельте реки Селенги (про-
токи (1) Харауз, (2) Толстая ножка, (3) Мосалиха).
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отечность органа, эритростаз, чередование участ-
ков со слабым кровенаполнением и очагов веноз-
но-капиллярного полнокровия, обширные очаги 
склероза тканей сосудов. Гепатоциты печени за-
раженных ондатр по сравнению с незараженными 
особями характеризовались наличием признаков 
обширной вакуольной гидропической и жировой 
дистрофии. В центрилобулярной и перипорталь-
ной зонах печени обнаруживались клетки с при-
знаками апоптоза, кариолизиса и  кариорексиса. 
В печени зараженных ондатр, наряду с обширными 
очагами некроза и альтернативными процессами, 
отмечалось значимое снижение числа двуядерных 
гепатоцитов до 3.1 ± 0.12 в поле зрения, против 4.4 
± 0.23 у незараженных животных.

Исследование почек ондатры показало, что 
у всех исследованных животных в органе наблюда-
лись выраженные альтернативные, некробиотиче-
ские изменения, с преимущественным поражени-
ем клеток эпителия канальцев. Вместе с тем у не-
зараженных ондатр степень поражения канальцев 
почек была менее выражена. В почках зараженных 
животных отмечались явления диффузного отека 
интерстициальной ткани. Клубочки почек у неза-
раженных особей были сохранены. У зараженных 
животных, напротив, в  просвете капсулы Шум-
лянского-Боумэна выявлялся гомогенат бледно-
розового цвета, зоны мезангия были расширены. 
В некоторых клубочках почек зараженных ондатр 
отмечено явление “проволочных петель” – десква-
мация эндотелиальных и эпителиальных клеток 

гломерулярного фильтра. В канальцах почек еди-
нично встречались измененные клетки эпителия 
с незначительно выраженной гиалиново-капель-
ной дистрофией. В канальцах почек зараженных 
ондатр обнаруживались обширные очаги гиалино-
во-капельной дистрофии, выявлялся некроз груп-
пы канальцев.

В селезенке зараженных и незараженных ондатр 
отмечались очаги диффузного кровенаполнения 
красной пульпы. У зараженных ондатр в красной 
пульпе селезенки выявлялось скопление амилои-
да и высокое содержание гемосидерофагов, свиде-
тельствующее об обширном кровоизлиянии в се-
лезенке. В белой пульпе обнаруживались крупные 
лимфатические фолликулы с умеренными зонами 
просветления.

Исследование клеточного состава герминатив-
ной зоны селезенки показало, что у зараженных 
ондатр значимо выше по сравнению с незаражен-
ными животными содержание следующих клеток: 
малых (в 1.6 раза) и средних лимфоцитов (2.3 раза), 
в 2 раза плазмоцитов и плазмобластов, в 3.3. раза 
макрофагов, митотически делящихся (в 2.4 раза) 
и  деструктивно измененных клеток (в  1.5 раза) 
(табл. 1).

В  маргинальной зоне селезенки зараженных 
животных отмечено значимое увеличение в 2 раза 
доли плазмоцитов и  деструктивно измененных 
клеток, в 1.5 раза – доли макрофагов, и значимое 
снижение в 8 раз числа нейтрофилов и в 4.7 раза 
числа эозинофилов (табл. 1).

Таблица 1. Клеточный состав герминативной и маргинальной зон селезенки ондатры при инвазии трематодой 
Quinqueserialis quinqueserialis (М ± mx)

Показатель
(%)

Герминативная зона Маргинальная зона

Незараженные Зараженные Незараженные Зараженные

Малые лимфоциты 27.2 ± 4.8 44.3 ± 1.52* 27.8 ± 1.87 30.9 ± 2.1
Средние лимфоциты 8.6 ± 2.46 19.4 ± 1.48* 20.0 ± 1.84 19.8 ± 0.42
Большие лимфоциты 3.3 ± 0.67 2.8 ± 0.55 3.6 ± 0.95 3.7 ± 0.77
Бластные клетки 24.4 ± 3.49 12.5 ± 0.98 20.8 ± 1.25 21.6 ± 0.71
Плазмоциты 2.03 ± 0.11 4.0 ± 0.66* 3.0 ± 0.29 6.3 ± 0.47*
Плазмобласты 1.5 ± 0.75 3.2 ± 0.51* 4.3 ± 0.69 3.0 ± 0.78
Нейтрофилы 0 0 0.8 ± 0.11 0.1 ± 0.01*
Эозинофилы 0 0 2.8 ± 0.22 0.6 ± 0.25*
Макрофаги 0.7 ± 0.26 2.3 ± 0.44* 0.8 ± 0.19 1.2 ± 0.39*
Митотически делящиеся 
клетки 0.8 ± 0.31 1.9 ± 0.30* 0.8 ± 0.11 0.8 ± 0.33

Деструктивно измененные 
клетки 1.9 ± 0.75 2.8 ± 0.36* 2.0 ± 0.23 4.0 ± 0.66*

Клетки стромы 29.5 ± 0.35 6.6 ± 0.80 13.4 ± 0.7 7.9 ± 0.22

Примечание. М – среднее арифметическое; mх – ошибка среднего; * – значимо относительно незараженных особей 
при р < 0.01.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕУЛЬТАТОВ

Патогенное воздействие гельминтов связа-
но не только с патологией органов локализации, 
но и с общим воздействием на организм хозяина 
(Wu et al., 2022). Негативные эффекты паразитизма 
в большей степени фиксируются исследователями 
у людей и домашних животных, в то время на из-
учение патофизиологических процессов, иниции-
рованных гельминтами у диких млекопитающих, 
уделяется меньшее внимание. Нами обнаружено 
единичное число исследований по паразито-хозя-
инным взаимоотношениям между ондатрами и их 
гельминтами (Borucinska et al., 1997; Miterpakova 
et al., 2006; Ganoe et al., 2020; Zhang et al., 2023).

Информация о  патогенности Q. quinqueserialis 
в мире в целом отсутствует. Мишенью для парази-
тирования трематоды является слепая кишка онда-
тры. Ранее нами у зараженных Q. quinqueserialis онда-
тры было обнаружены при высокой интенсивности 
инвазии индукцию Т-супрессорной активности им-
мунного ответа, отсутствие гранулоцитарной реак-
ции и появление бластных клеток в крови заражен-
ных ондатр, было отмечено усиление бласттранс-
формации В-лимфоцитов в тканях слепой кишки 
(Мазур, Фомина, 2014). В данной работе впервые 
описаны микроморфологические изменения парен-
химатозных и лимфоидных органов (печень, почки, 
селезенка) O. zibethicus зараженных Q. quinqueserialis.

Кишечные трематоды менее связаны со смер-
тностью животных, чем другие виды гельминтов, 
однако могут наносить серьезные морфофункци-
ональные повреждения органов и тканей (Toledo 
et al., 2006). Наше исследование показало, что мор-
фологические изменения в печени зараженных тре-
матодой ондатр характеризовались разными видами 
дистрофий, отмечено снижение числа двуядерных 
гепатоцитов, что свидетельствовало о снижении ре-
генерирующей способности органа. Известно, что 
восстановительные процессы в печени реализуются 
через внутриклеточную регенерацию, в частности 
образованием двух и более ядер в клетках печени 
(Wang et al., 2017; Donne et al., 2020). Есть данные, 
что повышение плоидности гепатоцитов является 
защитным механизмом против патогенов и повреж-
дений ДНК, от окислительного стресса для которо-
го первой мишенью как раз являются паренхима-
тозные клетки (Anatskaya, Vinogradov, 2007; Андреев 
и др, 2020). Так, при увеличении функциональной 
нагрузки на печень, в частности при переходе от 
молочного вскармливания самкой детенышей к са-
мостоятельному питанию твердой пищей или по-
сле частичной гепатэктомии, в  гепатоцитах фик-
сируются признаки оксидантного стресса, сниже-
ние общего содержания глутатиона, и повышение 
уровня пероксидного окисления липидов (Gupta, 
2000), при этом отмечается повышение плоидно-
сти гепатоцитов (Margall-Ducos et al., 2007). Окис-
лительное повреждение инициирует нарушения 

структурно-функционального состояния органа за 
счет повреждения белков, липидов и ДНК, а также 
модулирует сигнальные пути, контролирующие фи-
зиологические функции (Li et al., 2015). Таким об-
разом, полиплоидизацию ядер гепатоцитов можно 
рассматривать как адаптацию к повышенной функ-
циональной нагрузке (Sigal et al., 1999), а снижение 
плоидности ядер может свидетельствовать, как об 
увеличении нагрузки на орган, так и о неспособно-
сти его в целом к репарации на достаточном уровне. 
Сходные морфофункциональные изменения в пе-
чени наблюдались и при других трематодозах у жи-
вотных в природе и эксперименте (Heckmann et al., 
2014; Сидельникова, Кувшинов, 2021). Есть много-
численные данные о метаболическом воздействии 
гельминтов на организм хозяина, в том числе и на 
белковый обмен (Куклина, Куклин, 2013; Мазур, 
Толочко, 2015; Gazzinelli-Guimaraes, Nutman, 2018; 
Kuleš et al., 2021). О снижении функциональной 
способности печени, в частности протеосинтети-
ческой функции гепатоцитов косвенно свидетель-
ствует более низкая концентрация общего белка 
сыворотки крови зараженных Q. quinqueserialis он-
датр, о чем было сообщено в нашем предыдущем 
исследовании (Мазур, Фомина, 2014).

Исследование почек O. zibethicus показало, что 
у зараженных животных отмечаются явления диф-
фузного отека интерстициальной ткани почек. 
У некоторых зараженных особей отмечена десква-
мация эндотелиальных и эпителиальных клеток 
гломерулярного фильтра. Расширение зоны ме-
зангия зараженных животных может свидетель-
ствовать о пролиферации мезангиальных клеток 
в почечных клубочках. Известно, что мезангиоци-
ты выполняют целый ряд функций: создание ме-
зангиального матрикса, который является анало-
гом базальной мембраны капилляров, обращенных 
в сторону мезангиальной области. Эти клетки вы-
полняют также роль местных макрофагов, регули-
руют тонус стенок капилляров и участвуют в про-
цессах клеточного обновления (Кучук, Висмонт, 
2011; Шкурупий и др., 2018). Однако доказать факт 
поражения почек ондатры природной популяции 
как результат патогенного воздействия трематоды 
не представляется возможным, сходные измене-
ния и общие черты патологии отмечались и у не-
зараженных животных. Возможно, воспалитель-
ные реакции, развивающиеся в органе, протекали 
длительное время по типу аутоиммунных процес-
сов, поскольку в данном случае антигеном могут 
являться поврежденные клетки организма по при-
чине каких-либо скрытых инфекций или вызваны 
другими факторами окружающей среды.

Селезенка является периферическим органом 
иммунной системы млекопитающих, где происхо-
дят процессы антителообразования и цитокиновой 
продукции, располагаются хелперные, супрессор-
ные и часть эффекторных клеток (Golub et al., 2018; 
Алексеева и др., 2021). В ее герминативных зонах 
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у зараженных ондатр содержание малых и средних 
лимфоцитов, плазматических клеток и макрофагов 
было выше по сравнению с незараженными особями, 
что свидетельствовало об активации В-клеточного 
и макрофагального звеньев иммунной системы. Ма-
крофаги – это основная популяция мононуклеар-
ных фагоцитов, которая вносит значительный вклад 
в  иммунный ответ при заражении гельминтами. 
Их усиленная активация происходит после повтор-
ного столкновения с антигеном для предотвращения 
или устранения воспаления и тканевых поврежде-
ний, связанных с заражением (Coakley, Harris, 2020). 
Лимфоциты, основные эффекторные клетки иммун-
ной системы, инициирующие развитие адаптивно-
го иммунного ответа на антигенный стимул. Про-
дуцирование иммуноглобулинов плазматическими 
клетками имеет решающее значение для разруше-
ния антигенов (Лебедев, Понякин, 2003). Данные 
клеточные сдвиги в селезенке являются типичной 
реакцией при инвазии гельминтами (Van der Vlugt 
et al., 2014; Reyes et al., 2015; Haeberlein et al., 2017). 
Известна роль трематод в модуляции иммунного от-
вета хозяина (Buchmann, 2022; Quinteros et al., 2022). 
Например, при заражении мышей в эксперименте 
кишечной трематодой Echinostoma caproni выявлено 
увеличение лимфоцитов CD8, CD19 (В-клеток) со 
2-й недели инвазии (Sotillo et al., 2012), изменяется 
цитокиновый профиль в селезенке мышей заражен-
ных E. caproni (Trelis et al., 2011), повышается уро-
вень иммунглобулинов и селезеночных макрофагов 
у мышей при инвазии Neodiplostomum seoulense в экс-
перименте (Shin et al., 2007). Предыдущие наши ис-
следования продемонстрировали подобные проли-
феративные реакции у зараженных Q. quinqueserialis 
ондатр в органе локализации трематоды: инфиль-
трация тканей большими и средними лимфоцитами, 
высокое число интраэпителиальных лимфоцитов 
в собственной пластинке слизистой слепой кишки 
(Мазур, Фомина, 2014).

Наличие антигенной нагрузки на организм, как 
правило, вызывает активную миграцию нейтрофилов 
в маргинальную зону селезенки (Обернихин, Яглова, 
2014). Однако в наших исследованиях мы этого не 
наблюдаем. Ранее нами также было обнаружено от-
сутствие гранулоцитарной реакции, как в крови, так, 
и в тканях органа локализации трематоды (Мазур, 
Фомина, 2014). Есть данные, что нейтрофилы, попа-
дающие в селезенку, а не в лимфоузлы, инициируют 
развитие Т-независимого иммунного ответа (Долгу-
шин, 2019), что является неблагоприятным фактором 
для выживания трематоды. Поэтому низкое число 
нейтрофилов у зараженных Q. quinqueserialis ондатр, 
свидетельствует, о снижение функций врожденного 
иммунитета, очевидно, в результате иммунорегуля-
ции трематодой. Есть исследования, показывающие, 
что трематоды способны к детоксикации АФК, про-
дуцируемых нейтрофилами, эозинофилами, и дру-
гими типами клеток с  помощью защитных фер-
ментов в составе своих выделительно-секреторных 

продуктов (Jefferies et al., 2001; Freudenstein-Dan et al., 
2003; Serradell et al., 2009). Эксперименты по истоще-
нию нейтрофильного пула или ингибированию вне-
клеточных нейтрофильных ловушек (Nets) приводи-
ло к увеличению количества гельминтов в организме 
зараженного хозяина (Ajendra et al., 2016; Bouchery 
et al., 2020; Schmidt et al., 2020), что свидетельствует 
о важной роли нейтрофилов в противопаразитарном 
иммунитете.

У зараженных Q. quinqueserialis ондатр в марги-
нальной зоне селезенки отмечен низкий уровень 
и других гранулоцитов – эозинофилов. Это явле-
ние на фоне ранее описанного зафиксированного 
отсутствия эозинофилов в органе локализации па-
разита и в крови (Мазур, Фомина, 2014), свидетель-
ствует также об исключении этих клеток из про-
цесса иммунной защиты против Q. quinqueserialis. 
Эозинофильный ответ не наблюдался, очевид-
но, по причине кишечной локализации трематод 
Q. quinqueserialis и с отсутствием их активной мигра-
ции в организме хозяина; стимул в этих условиях 
для пролиферации эозинофилов отсутствует (Mejia, 
Nutman, 2012). Вместе с тем, возможно, имеет ме-
сто подавление развития эозинофильного ответа, 
наблюдаемое при инвазиях высоко адаптирован-
ными к  организму хозяина гельминтами. Гель-
минтозы это хронические заболеваниями, которые 
подразумевают создание паразитами стратегий для 
избегания или предотвращения иммунного ответа 
организма, например, таких как антигенная транс-
формация, использование иммунорегуляторных 
цитокинов хозяина в качестве собственных ростко-
вых факторов, индукция супрессорных цитокинов – 
IL‑10 и снижение синтеза провоспалительных мар-
керов – IL‑4, IL‑5 (Yang et al., 2007; Roumier et al., 
2008; El-Ahwany et al., 2012; Cortés et al., 2017). Па-
разит-индуцированный апоптоз эффекторных кле-
ток, в т. ч. эозинофилов также был описан как меха-
низм иммуносупрессии при некоторых паразитозах 
(Serradell et al., 2007; Bosurgi, Rothlin, 2021).

Таким образом, изменения клеточного состава 
паренхиматозных органов, не являющиеся пря-
мыми мишенями Q. quinqueserialis свидетельствуют 
о способности Q. quinqueserialis регулировать тече-
ние иммунного ответа и  проявлять митогенную 
активность по отношению к гемопоэтическим тка-
ням, а развитие деструктивных патоморфологиче-
ских процессов при высокой интенсивности инва-
зии у зараженных животных указывают на участие 
трематоды в патогенезе паразитоза.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенные исследования впервые показали, 
что трематода Q. quinqueserialis оказывает много-
гранное патологическое действие, вызывающее 
нарушение клеточных структур паренхиматозных 
и  лимфоидных органов. В  печени зараженных 
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трематодой ондатр выявлено развитие дистрофий 
разного типа, с формированием функциональной 
дезадаптации органа. Регистрировались воспали-
тельные изменения в почках с признаками альтер-
нативных, некробиотических процессов. Актива-
ция лимфопоэза в селезенке, В-клеточного и ма-
крофагального звеньев иммунной системы на фоне 
неэффективной реализации защитных реакций 
врожденного иммунитета (ингибирование грану-
лоцитарных реакций) свидетельствовали об актив-
ной роли трематоды в регуляции иммунного ответа. 
Полученные данные дают новую информацию для 
понимания функций лимфоидных и  паренхима-
тозных органов у диких грызунов при паразитозах.

Работа выполнена в рамках государственного 
задания (проект FWSM‑2021–0002). Авторы выра-
жают благодарность В. И. Елизову и Д. Н. Никоно-
ву (“Байкальский специализированный участок по 
борьбе с болезнями рыб и других гидробионтов”, 
с. Кабанск, Кабанский район, Республика Буря-
тия) за помощь в получении материала.
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Micromorphological changes in the parenchymatous organs of the muskrat  
infected with Quinqueserialis quinqueserialis (Trematoda: Notocotilidae)
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Quinqueserialis quinqueserialis (Trematoda: Notocotilidae) is a widespread species in the Holarctic 
that parasitizes the cecum of the muskrat. The paper presents for the first time the results 
of micromorphological studies of parenchymal organs of the muskrat at a high intensity of invasion 
by Q. quinqueserialis. In  infected muskrats, activation of the B-cell and macrophage components 
of the immune system was established against the background of inhibition of granulocytic reactions 
in the spleen, various types of dystrophies were detected in the liver, with the formation of functional 
maladjustment of the organ, inflammatory changes were recorded in the kidneys with signs of alterative, 
necrobiotic processes. The development of destructive pathomorphological processes indicates the 
participation of trematodes in the pathogenesis of this parasitosis. The obtained data provide new 
information for understanding the functions of lymphoid and parenchymal organs in wild rodents with 
trematodosis.
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Воздействие психологически травмирующих 
событий, таких как боевые действия, природные 
и  техногенные катастрофы способствует значи-
тельному риску развития посттравматическо-
го стрессового расстройства (ПТСР) у  человека. 
На  сегодняшний день диагностические биомар-
керы для ПТСР не определены, а наиболее часто 
исследуемый уровень кортизола как показатель не 
однозначен. В ряде исследований обнаружено сни-
жение уровня кортизола у пациентов с ПТСР, в то 
время как в других исследованиях такие данные не 
подтверждаются, а в некоторых работах даже со-
общается, что ПТСР связано с гиперкортизолеми-
ей. В целом, большинство исследований поддер-
живают гипотезу ослабления функционирования 
гипофиз–адреналовой системы (ГАС) при ПТСР 
(Schmidt et al., 2013).

Остается малоисследованным вопрос о  пред-
расположенности и интенсивности развития это-
го заболевания. Доступные в  настоящее время 
фармакологические схемы лечения расстройств, 
связанных с психотравмирующими воздействия-
ми, преимущественно включают антидепрессанты 
и анксиолитические препараты (Szklarczyk et al., 
2015), которые часто неэффективны или плохо 
переносятся.

Дефицит опиоидов играет определенную роль 
в заболеваниях, связанных с нарушением эмоци-
онального фона, в том числе депрессиях и ПТСР. 
В настоящее время предполагается, что стратегия 
лечения может заключаться в  противодействии 
этому дефициту либо путем индукции, либо пу-
тем восполнения дефицита эндогенных лигандов. 
Из  протестированных опиоидных соединений 
только агонисты δ-опиоидных рецепторов проде-
монстрировали четкий антидепрессивный профиль 
(Filliol et al., 2000). Рандомизированное плацебо-
контролируемое пилотное исследование агониста 
δ-опиоидных рецепторов AZD2327 при тревожной 
депрессии свидетельствовало о  возможной эф-
фективности соединений-агонистов δ-опиоидных 
рецепторов в качестве новых методов лечения де-
прессий (Richards et al., 2016). В целом, анализ ли-
тературы показывает положительные результаты, 
связанные с использованием соединений на осно-
ве агонистов δ-опиоидных рецепторов в доклини-
ческих и клинических испытаниях, подтверждая 
необходимость продолжения изучения этих со-
единений при лечении психических расстройств 
(Browne, Lucki, 2019). Поскольку депрессия, по 
крайней мере в 50% случаев является коморбид-
ным заболеванием в  диагнозе ПТСР (Волошин, 
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У крыс с различными типологическими особенностями поведения в модели посттравматического 
стрессового расстройства (ПТСР) исследовано влияние синтетического аналога лей-энкефалина (да-
ларгина) на уровень кортикостерона в крови и массу надпочечников. По результатам тестирования 
поведения были сформированы 4 группы животных: активные низкотревожные (АНТ) и высокотре-
вожные (АВТ), а также пассивные низкотревожные (ПНТ) и высокотревожные (ПВТ) крысы. Каждую 
из 4 групп крыс делили на 3 подгруппы, где подруппа 1 – интактный контроль. Через 20 суток после 
первого стрессорного воздействия крысам из подгруппы 3 в течение 7 дней внутримышечно вводили 
даларгин, а крысам из подгруппы 2 – физиологический раствор. Установлено, что курс инъекций 
даларгина крысам в модели ПТСР оказывал положительное действие на исследованные показатели 
только у группы активных животных c высокой тревожностью.
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2005), то агонисты опиоидных рецепторов могут 
представлять собой новую терапевтическую стра-
тегию и при ПТСР.

Синтетический аналог лей-энкефалина фар-
макологический препарат “Даларгин” взаимо-
действует преимущественно с µ- и δ-опиоидными 
рецепторами, плохо проникает через гематоэн-
цефалический барьер, не вызывает физической 
зависимости и,  ограничивая проявление стресс-
реакции, повышает выживаемость животных в экс-
тремальных условиях (Лишманов и др., 2012).

В опубликованной ранее статье (Семенова и др., 
2021) нами было выявлено разнонаправленное 
влияние даларгина на результаты поведенческих 
тестов у животных с различными индивидуально-
типологическими особенностями поведения в мо-
дели ПТСР. Предположение о значительной роли 
в этом феномене гипофиз–адреналовой системы 
послужило основанием для исследования в данной 
работе влияния даларгина на уровень кортикосте-
рона у таких животных в модели ПТСР.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Работа проведена на животных из питомника 
Института физиологии им. И. П. Павлова РАН. 
В исследовании использовали крыс–самцов Ви-
стар весом 250–280 г., в  возрасте 2.5 мес., с  со-
блюдением рекомендаций по этике работы с жи-
вотными (Directive 2010/63/ЕU of the European 
Parliament and of the Council on the protection of 
animals used for scientific purposes). Протоколы 
опытов были утверждены Комиссией по гуман-
ному обращению с животными Института физио-
логии им. И. П. Павлова РАН. Животные содер-
жались в пластиковых клетках, по 4–6 штук, на 
стандартной диете при свободном доступе к воде 
и пище и 12-часовом режиме смены дня и ночи 
(свет включали в 8.00 и выключали в 20.00 часов). 
Взятие образцов крови проводили с 11:00 до 12:00 
часов.

После недельного периода адаптации к усло-
виям лаборатории по результатам тестирования 
в Т-образном лабиринте и приподнятом крестоо-
бразном лабиринте (ПКЛ) из взятых в эксперимент 
140 крыс были сформированы группы активных (n = 
56) и пассивных (n = 36) особей, различающиеся по 
уровню тревожности: активные низкотревожные 
(АНТ, n = 27); активные высокотревожные (АВТ, 
n = 29); пассивные низкотревожные (ПНТ, n = 18); 
пассивные высокотревожные (ПВТ, n = 18). Каждая 
группа (АНТ, АВТ, ПНТ, ПВТ) была разделена на 
три подгруппы: подгруппа 1 — контроль (крысы, не 
подвергавшиеся стрессорным и фармакологическим 
воздействиям), подгруппа 2 (активный контроль) — 
модель ПТСР + инъекции физиологического рас-
твора и подгруппа 3 — модель ПТСР + инъекции 
даларгина.

Для формирования экспериментального ана-
лога ПТСР использовали водно-иммерсионное 
воздействие (Семенова и др., 2021). Через 20 су-
ток после первого воздействия крысам подгруп-
пы 3 в течение недели один раз в день внутримы-
шечно вводили раствор даларгина в дозе 0.1 мг/кг, 
а животным из подгруппы 2 – физиологический 
раствор в эквивалентном объеме. Следует отметить, 
что при системном введении в дозах до 1 мг/кг да-
ларгин не проникает через гематоэнцефалический 
барьер (Лишманов и др., 2012) и взаимодействует 
с опиоидными рецепторами только на периферии. 
Спустя 2 суток после недельного курса инъекций 
все животные были протестированы в ПКЛ (дан-
ные не представлены), а спустя еще 2 суток крыс 
декапитировали, с  последующим забором кро-
ви, одновременно у крыс извлекали и взвешивали 
надпочечники. Кровь центрифугировали (1000 g, 
20 мин, 4ºС) и далее сыворотку хранили при тем-
пературе –20ºС до момента определения содержа-
ния в  ней кортикостерона. Для определения ко-
личества кортикостерона был использован набор 
для ИФА ХЕМА-кортикостерон К210R, (Россия) 
и анализатор Thermo Scientific Multickan FS (USA).

Статистическая обработка полученных ре-
зультатов проводилась с использованием пакета 
программ STATISTICA 8.0 (Stat Soft Inc.). Дан-
ные  анализировали с  помощью непараметриче-
ского U-теста Манна-Уитни после того как была 
проведена оценка нормальности распределения 
значений в выборках с помощью критерия Шапи-
ро-Уилка. При сравнении между группами и под-
группами во всех случаях использовали поправку 
Бонферрони. Данные представлены в виде меди-
ан (Me) и интерквартильного размаха (IQR) между 
значениями 25 и 75 перцентилей.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Результаты исследований уровня кортико-
стерона в сыворотке крови у крыс представлены 
в табл. 1.

Сравнение групп АНТ, АВТ, ПНТ, ПВТ в под-
группе 1 (контроль) показало, что у пассивных крыс 
(ПНТ, ПВТ) содержание кортикостерона в крови 
достоверно выше (р < 0.008), чем у активных осо-
бей (АНТ, АВТ). При сравнении между группами 
АНТ и АВТ, а также ПНТ и ПВТ видно, что, как 
у активных, так и у пассивных групп крыс, разли-
чающихся по уровню тревожности, достоверных 
отличий в уровне кортикостерона не наблюдается.

У АНТ крыс в модели ПТСР (подгруппа 2) со-
держание кортикостерона в крови увеличилось (р < 
0.017) более, чем в 2.5 раза по сравнению с под-
группой 1 (контроль). Введение даларгина крысам 
в модели ПТСР (подгруппа 3) снизило (р < 0.017) 
содержание кортикостерона в  крови крыс АНТ 
по сравнению с подгруппой 2 на 40%, при этом 
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подгруппа 3 не отличалась от подгруппы 1 по уров-
ню кортикостерона.

У  АВТ крыс в  модели ПТСР (подгруппа 2) 
содержание кортикостерона в  крови увеличи-
лось (р < 0.017) в 2 раза по сравнению с подгруп-
пой 1 (контроль). Введение даларгина животным 
в модели ПТСР (подгруппа 3) снизило (р < 0.017) 
содержание кортикостерона в крови крыс по срав-
нению с подгруппой 2 на 30% и, одновременно, 
привело к отсутствию достоверных различий меж-
ду подгруппой 3 и подгруппой 1 (контроль).

У ПНТ крыс в модели ПТСР (подгруппа 2) со-
держание кортикостерона в  крови увеличилось 
(р < 0.017) на 64% по сравнению с подгруппой 1. 
Введение крысам даларгина в модели ПТСР (под-
группа 3) повысило (р < 0.017) содержание корти-
костерона в крови крыс по сравнению с подгруп-
пой 2 на 38%, а по сравнению с контролем (под-
группа 1) в 2 раза.

У ПВТ крыс в модели ПТСР (подгруппа 2) со-
держание кортикостерона в  крови увеличилось 
(р < 0.017) на 27%. У ПВТ крыс с введением да-
ларгина в модели ПТСР (подгруппа 3) не выявле-
но достоверных отличий в уровне содержания кор-
тикостерона от подгруппы 2, и он остается досто-
верно более высоким по сравнению с контролем 
(подгруппа 1).

Результаты исследования относительной массы 
надпочечников, представлены в табл. 2.

Сравнение групп АНТ, АВТ, ПНТ, ПВТ в под-
группе 1 (контроль) показало, что у  пассивных 
крыс (ПНТ, ПВТ) относительная масса надпочеч-
ников достоверно ниже (р < 0.008), чем у активных 

особей (АНТ, АВТ). При сравнении отдельно 
групп АНТ и АВТ, а также ПНТ и ПВТ видно, что, 
как у активных, так и у пассивных групп крыс, раз-
личающихся по уровню тревожности достоверных 
отличий по показателю относительной массы над-
почечников не выявлено.

У АНТ крыс в модели ПТСР (подгруппа 2) по-
казатель относительной массы надпочечников 
снизился (р  < 0.017) по сравнению с  подгруп-
пой  1  (контроль). Введение даларгина крысам 
в модели ПТСР (подгруппа 3) увеличило (р < 0.017) 
исследуемый показатель по сравнению с подгруп-
пой 2, при этом подгруппа 3 не отличалась от под-
группы 1. У АВТ крыс не выявлено достоверных 
отличий по показателю относительной массы над-
почечников между тремя исследуемыми подгруп-
пами. У ПНТ крыс в модели ПТСР (подгруппа 2) 
относительная масса надпочечников не измени-
лась по сравнению с подгруппой 1. Введение кры-
сам даларгина в модели ПТСР (подгруппа 3) уве-
личило относительную массу надпочечников по 
сравнению как с подгруппой 2, так и с контролем 
(подгруппа 1). У ПВТ крыс в модели ПТСР (под-
группа 2) относительная масса надпочечников уве-
личилась (р < 0.017). Введение даларгина в модели 
ПТСР (подгруппа 3) не изменило этот показатель.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

При стрессорном возбуждении ГАС секре-
ция кортикостероидов усиливается, что позволя-
ет организму быстро реагировать на стрессовые 

Таблица 1. Содержание кортикостерона (нмоль/л) в  сыворотке крови у  крыс в  экспериментальных  
группах

Группы крыс
Подгруппа 1

Ме
(IQR)

(n)

Подгруппа 2
Ме

(IQR)
(n)

Подгруппа 3
Ме

(IQR)
(n)

активные
низкотревожные

152.9
(139.8–195.3)

(10)

401.2
(397.5–451.4)

(9) *

233.7
(171.1–332.8)

(8) **

активные
высокотревожные

135.8
(132.4–148.5)

(10)

296.2
(253.3–337.8)

(9) *

219.7
(200.2–232.4)

(10) **

пассивные
низкотревожные

233.1
(191.2–245.3)

(6) ◊ #

369.8
(356.4–372.5)

(6)*

497.4
(485.3–524.1)

(6) * **

пассивные
высокотревожные

294.8
(267.4–327.4)

(6) ◊ #

364.9
(348.6–410.5)

(6) *

403.8
(330.6–493.1)

(6) *

Примечание. ◊– достоверные отличия от группы АНТ,
# – достоверные отличия от группы АВТ,

* – достоверные отличия от подгруппы 1,
** – достоверные отличия от подгруппы 2 (критерий Манна-Уитни).
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события и возвращаться в нормальное состояние. 
После сильного или хронического стресса возмож-
ны серьезные нарушения гормональной функции 
ГАС, с последующим развитием постстрессорных 
психопатологий. Посттравматическое стрессовое 
расстройство определяется как непсихотическая 
отстроченная реакция на травматический стресс 
(боевые действия, техногенные и природные ка-
тастрофы), способный вызвать психические от-
клонения у  любого человека (Тарабрина, 2007). 
Существует ряд работ, отмечающих индивидуаль-
ные различия в  адаптивных механизмах стресс-
реакций. Указывается о  дефиците активности 
стресс-лимитирующих систем, в том числе опио-
идергической (Хоженко, 2009).

Повышение активности опиоидной системы 
в стрессорных условиях подтверждается многочис-
ленными исследованиями. При стрессе под воздей-
ствием кортиколиберина в гипофизе наряду с адре-
нокортикотропным гормоном (АКТГ) высвобож-
даются эндорфины (Blum et. al., 2021). У животных, 
демонстрирующих стресс-устойчивость, было так-
же обнаружено увеличение концентрации эндор-
финов в крови и тканях (Лишманов и др., 2012).

Показано, что даларгин (аналог лей-
энкефалина) препятствует развитию гипертрофии 
надпочечников у стрессированных крыс и предот-
вращает истощение депо глюкокортикоидов в над-
почечниках. Кроме того, показано, что опиоидные 
пептиды снижают секрецию тех гормонов, уровень 
которых при стрессе повышен (АКТГ, вазопрессин, 
катехоламины, кортизол) (Лишманов и др., 2012).

У  крыс группы АНТ, в  модели ПТСР возрас-
тет уровень кортикостерона в крови и снижается 

относительная масса надпочечников. На основа-
нии представленных данных можно заключить, 
что идет адаптивная реакция к травматическому 
стрессу со стороны ГАС. Под воздействием пре-
парата даларгин, на фоне снижения уровня кор-
тикостерона, происходит повышение тревожности 
и интенсификация снижения локомоторно-иссле-
довательской активности у крыс группы АНТ (Се-
менова и др., 2021), что свидетельствует о развитии 
ПТСР-подобного состояния. Можно предполо-
жить, что у этих крыс после моделирования ПТСР 
и применения курсового введения даларгина раз-
вился дисбаланс между центральными и перифе-
рическими механизмами адаптации. Кроме того, 
вероятной причиной повышения тревожности мо-
жет являться увеличение уровня CRF, синтезируе-
мого в ответ на сигналы о снижении концентрации 
кортикостерона в  крови, (Шаляпина, Шабанов, 
2005; Brockway, Crowley, 2020).

У крыс группы АВТ в модели ПТСР наблюда-
ется повышение уровня кортикостерона в крови 
и снижение этого показателя до уровня контроля 
под воздействием даларгина, при этом достовер-
ных изменений относительной массы надпочеч-
ников ни в модели ПТСР (подгруппа 2) ни в мо-
дели ПТСР с  инъекциями даларгина (подгруп-
па 3) не выявлено. Под воздействием даларгина 
уровень кортикостерона в  крови возвращается 
к  уровню контроля, кроме того, показатели по-
ведения у данных крыс под влиянием даларгина 
также возвращаются к уровню контрольных зна-
чений (Семенова и  др., 2021). В  литературе анк-
сиолитическое влияние агонистов δ-опиоидных 
рецепторов было показано в опытах на линейных 

Таблица 2. Относительная масса надпочечников (мг/на100 г веса крысы) у крыс в экспериментальных группах

Группы крыс
Подгруппа 1

Ме
(IQR)

(n)

Подгруппа 2
Ме

(IQR)
(n)

Подгруппа 3
Ме

(IQR)
(n)

активные
низкотревожные

22.1
(19.3–22.5)

(10)

18.1
(16.7–18.7)

(9) *

20.2
(19.0–22.1)

(8)

активные
высокотревожные

21.5
(21.0–22.6)

(10)

22.3
(21.1–23.1)

(9)

20.7
(19.6–22.6)

(10)

пассивные
низкотревожные

16.0
(14.8–16.4)

(6) ◊ #

16.1
(14.7–16.9)

(6)

17.6
(17.5–18.1)

(6) * **

пассивные
высокотревожные

15.8
(14.7–16.3)

(6) ◊ #

19.7
(18.1–21.8)

(6) *

18.2
(16.0–19.3)

(6) *

Примечание. ◊ – достоверные отличия от группы АНТ,
# – достоверные отличия от группы АВТ,

* – достоверные отличия от подгруппы 1,
** – достоверные отличия от подгруппы 2 (критерий Манна-Уитни).
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мышах, демонстрирующих высокий уровень стра-
ха (Szklarczyk et al., 2015). Возможно, у крыс АВТ 
из подгруппы 3 сохраняется нормальное функцио-
нирование отрицательной обратной связи. Как ре-
зультат, не происходит нарушения взаимодействия 
центральных и периферических механизмов стрес-
сорной адаптации, сохраняется регуляция продук-
ции CRF и АКТГ, а уровень тревожности практи-
чески не отличается от контрольных значений.

У крыс группы ПНТ в модели ПТСР значитель-
ное повышение уровня тревожности (Семенова 
и др., 2021) на фоне увеличения концентрации цир-
кулирующего кортикостерона, вероятно, связано 
с нарушением отрицательной обратной связи. При 
введении даларгина у крыс группы ПНТ уровень 
кортикостерона еще более возрастает. Усиленная 
выработка кортикостерона может быть причиной 
гипертрофии надпочечников, наблюдаемой у жи-
вотных группы ПНТ (табл. 2). В целом, представ-
ляется картина с развитием дегенеративных про-
цессов в надпочечниках и прогрессированием пато-
логического состояния у ПНТ особей (Wilson et al., 
2013). Таким образом, инъекции даларгина у крыс 
группы ПНТ в модели ПТСР усугубляют дисбаланс 
в ГАС, что подтверждается изменениями показате-
лей поведения, исследованных нами ранее.

В предыдущей работе при исследовании крыс 
группы ПВТ нам не удалось обнаружить достовер-
ных изменений в показателях поведенческой реак-
ции этих животных ни в модели ПТСР, ни после 
курса инъекций даларгина (Семенова и др., 2021). 
Результаты настоящего исследования показали, 
что в данной группе самый высокий уровень кор-
тикостерона в контроле (подгруппа 1). В модели 
ПТСР у крыс группы ПВТ подгруппы 2 наблюда-
ются изменения, выраженные в повышении уров-
ня кортикостерона. Уровень кортикостерона, так 
же, как и масса надпочечников, после введения 
даларгина в модели ПТСР не изменились по срав-
нению с подгруппой 2. Высокая тревожность и по-
вышенный уровень кортикостерона, свойствен-
ные данной группе в интактном состоянии, могут 
быть связаны с гиперактивностью ГАС. Возмож-
но, вследствие этого у крыс с данными индивиду-
ально типологическими особенностями поведения 
реакция ГАС на стресс недостаточна, а  взаимо-
действие ГАС со стресслимитирующими систе-
мами затруднено. Кроме того, Цейликман с соавт. 
(Tseilikman et a., 2022), основываясь на выявлен-
ных в своих работах поведенческих, нейробиоло-
гических и эндокринных параметрах предполагают, 
что “высокотревожные крысы консервативны, тог-
да как крысы с низким уровнем тревожности явля-
ются реактивными респондентами по отношению 
к воздействию стресса, вызванного присутствием 
запаха хищника (кошки)”. Консервативность пове-
денческих и эндокринных реакций таких крыс ав-
торы обосновывают, в том числе и специфическим 
метаболизмом этих животных.

Полученные нами результаты могут свидетель-
ствовать о том, что подобные реактивные или кон-
сервативные реакции на стресс, кроме перечислен-
ных (Tseilikman et al, 2022) параметров, могут также 
быть результатом функционирования стресслими-
тирующих систем, в частности опиоидэргической, 
причем разница в индивидуально типологических 
особенностях может быть связана как с механиз-
мами выброса эндогенных опиоидных пептидов, 
так и  с  механизмами рецепторного восприятия. 
Как видно из полученных результатов введение да-
ларгина в течение 7 дней в момент максимального 
проявления признаков развития ПТСР-подобного 
состояния (Шаляпина и др., 2006) по-разному вли-
яет на исследованные нами группы крыс – АНТ, 
АВТ, ПНТ и ПВТ (табл. 1, 2).

Следует отметить, что исследованные группы 
животных, отличающиеся по индивидуально-ти-
пологическим характеристикам, отличаются так-
же и базальным уровнем кортикостерона. В ответ 
на развитие ПТСР-подобного состояния у  всех 
групп отмечается увеличение уровня циркули-
рующего кортикостерона, тогда как после курса 
инъекций даларгина уровень кортикостерона из-
менялся по-разному (табл. 1). Также по-разному 
изменялась и масса надпочечников (табл. 2). Ве-
роятно, в таком индивидуальном характере систе-
мы ГАС может заключаться одно из объяснений 
многовариантности реакций ГАС на стресс, кото-
рая представлена в  разных исследованиях. Наи-
более успешное действие даларгина демонстриру-
ют крысы группы АВТ. У крыс групп ПНТ и ПВТ 
можно говорить скорее о  негативном влиянии 
препарата даларгин.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные нами данные позволяют предполо-
жить, что функциональное состояние опиоидной 
системы у животных с различными индивидуально 
типологическими особенностями во многом обу-
славливает их способность к адаптации. Представ-
ленные данные еще раз подтверждают необходи-
мость дифференцированного подхода при терапии 
последствий посттравматических стрессовых рас-
стройств. При этом возникает множество вопросов, 
требующих дальнейших более подробных исследо-
ваний для успешного клинического подхода при 
лечении опиоидными пептидами, взаимодейству-
ющими с дельта-опиоидными рецепторами.
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Эксперименты на животных проводились в со-
ответствии с  рекомендациями по этике работы 
с животными (Директива 2010/63/ЕС Европейского 
парламента и Совета о защите животных, исполь-
зуемых в научных целях). Протоколы эксперимен-
тов одобрены Комиссией по гуманному обращению 
с животными Института физиологии им. И. П. Пав-
лова РАН (протокол № 06/08 от 8 июня 2020 г.).
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The effect of dalargin on the level of corticosterone in rats with different 
individual typological features of behavior in the ptsd model

© 2024    O. G. Semenova, A. V. Vyushina, A. V. Pritvorova#, S. G. Pivina, N. E. Ordyan
I. P. Pavlov Institute of Physiology, Russian Academy of Sciences, Makarova emb., 6, St. Petersburg, 199034 Russia

#E-mail: Pritvorovaav@infran.ru

The effect of the synthetic analogue of leu-enkephalin (dalargin) on the level of corticosterone in the 
blood and the mass of the adrenal glands in rats with various typological features of behavior in the 
model of post-traumatic stress disorder (PTSD) was studied. Groups were formed: active low-anxiety 
(ALA) and high-anxiety (AHA), as well as passive low-anxiety (PLA) and high-anxiety (PHA) rats. 
Each of the 4 groups of rats was divided into 3 subgroups, where subgroup 1 is an intact control. 20 days 
after the first stressful exposure, rats from subgroup 3 were injected intramuscularly with the dalargin 
for 7 days, and rats from subgroup 2 were injected with the saline solution. It was found that the course 
of injections of dalargin into rats in the PTSD model had a positive effect on the studied indicators only 
in the group of active highly-anxiety animals.

Keywords: post-traumatic stress disorder, dalargin, corticosterone, adrenal glands, anxiety, activity, rats
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Баренцево море занимает особое место среди 
окраинных морей Северного Ледовитого океа-
на. Здесь формируется более 48% первичной про-
дукции (ПП) арктического шельфа и около 40% 
ПП всего Северного Ледовитого океана (СЛО) 
(Wassmann et  al., 2006). За счет этого Баренцево 
море является крупнейшим промысловым райо-
ном. Термический режим Баренцева моря опреде-
ляется влиянием теплых вод атлантического про-
исхождения, поступающих из Норвежского моря 
на юго-западе, а также холодных арктических вод, 
поступающих из Северного Ледовитого океана на 
севере. Все это способствует формированию раз-
нообразных планктонных и бентосных сообществ 
(Матишов, 2011; Дворецкий, Дворецкий, 2015).

Фитопланктон – ключевой компонент пелаги-
ческих морских экосистем, который обеспечивает 
трансформацию поступающей солнечной энергии 
в  энергию химических соединений, которые ис-
пользуются на более высоких трофических уровнях 
(Raymont, 1980). С учетом того, что в Арктическом 
регионе, включая и Баренцево море, в последние 
годы регистрируются существенные климатиче-
ские сдвиги (Jacobsen, Ozhigin, 2011; Matishov et al., 
2014; Ожигин и др., 2016; Трофимов и др., 2018) 

исследование пелагических сообществ и их реак-
ций на внешние изменения представляется акту-
альной задачей.

Значительный интерес представляет исследова-
ние пространственно-временных колебаний кон-
центрации хлорофилла а  (Хл-а), поскольку этот 
показатель отражает обилие фотосинтезирующих 
организмов в водной толще. Этот параметр хорошо 
коррелирует с биомассой и первичной продукцией 
фитопланктона (Lee et al., 2015) и позволяет оцени-
вать реакции фитопланктонных сообществ на кли-
матические колебания и антропогенное воздействие.

Цель работы – исследование пространственной 
и сезонной изменчивости Хл-а в Баренцевом море 
и сопредельных водах. Основной акцент сделан на 
изучение распределения Хл-а в различных водных 
массах и выявлении влияния климатических фак-
торов на его динамику.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Данные для анализа получены в ходе 25 рейсов 
ММБИ РАН в Баренцевом море и прилегающих 
водах в период с 1984 г. по 2020 г. (табл. 1, рис. 1).

DOI: 10.31857/S1026347024020066, EDN: WCCDWF
Ключевые слова: фитопланктон, хлорофилл а, водные массы, Баренцево море

Исследованы вариации поверхностной концентрации хлорофилла а (Хл-а), полученные в ходе 25 рей-
сов, проведенных с 1984 г. по 2020 г. в Баренцевом море и сопредельных водах арх. Шпицберген. По-
строены сезонные карты распределения среднемноголетних величин Хл-а на акватории Баренцева 
моря. Установлены значимые сезонные и пространственные вариации содержания Хл-а в различ-
ных водных массах. Количество Хл-а в поверхностном слое Баренцева моря достигает максимальных 
значений в весенний период – 46% от годового. В летний период этот показатель снижается до 28%, 
в течение осени и зимы относительное содержание Хл-а уменьшается до 21% и 5%, соответственно. 
Наибольший вклад в суммарное годовое содержание Хл-а вносят арктические и атлантические воды. 
Для арктических вод характерно достижение максимальных концентраций Хл-а весной и последу-
ющее их уменьшение летом и осенью. В атлантических водах наиболее продуктивным является лет-
ний период. Проведена оценка влияния климатических факторов на динамику и распределение Хл-а. 
Применение моделей показало, что высокую значимость для концентрации Хл-а имеют индексы ат-
мосферной циркуляции, аномалий среднегодовой температуры воды и солености, и ледовитости Ба-
ренцева моря.
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Проведен анализ 765 проб, отобранных в  по-
верхностном слое (до глубины 1 м) при помощи 
5–10-литровых батометров Нискина (Hydro-Bios, 
Германия). Пробы воды объемом 5 л фильтрова-
ли на вакуумной установке на борту судна через 
мембранные фильтры диаметром 47 мм и разме-
ром пор 0.6 мкм. Фильтры хранили при –20ºС. 
В  1984–1993 гг. концентрацию Хл-а определя-
ли флуорометрически (Strickland, Parsons, 1972). 
В  2006–2020 гг. использовали стандартную ме-
тодику (ГОСТ…, 2001): осадок экстрагировали 
90%‑ным ацетоном. После гомогенизации образ-
цы центрифугировали при 8000 об/мин. Концен-
трацию Хл-а в экстракте определяли на спектро-
фотометре Nicolet Evolution 500.

Распределение Хл-а рассматривали в  связи 
с  основными водными массами, которые иден-
тифицировали по гидрологическим критериям 
(Wassmann et  al., 2006, Ожигин и  др., 2016). Вы-
делено 8 водных масс (ВМ): АВ – атлантическая 
(T > 3.5 °C, S > 35), АрВ – арктическая (T < 0 °C, 
S=32…34.8), БВ – баренцевоморская (T= –1.5…
5  °C, S=34.5…35), МПВ – мурманская прибреж-
ная (T=1…9 °C, S=33.8…34.7), БПВ – беломорская 
прибрежная (T= –1.8…8 °C, S=32.5…34.7), ППВ – 
печорская прибрежная (T= –1.8…8 °C, S=30…34.5), 
НЗПВ – новоземельская прибрежная (T= –1.8…
6 °C, S=33…34.7) и ШПВ – шпицбергенская при-
брежная (T=1…6 °C, S=32.8…34.4).

В качестве предикторов сезонных и простран-
ственных вариаций Хл-а использовали: 1) зимний 
(декабрь–февраль) индекс Североатлантического 
колебания (North Atlantic Oscillation, NAO); 2) ин-
декс Арктического колебания (Arctic Oscillation, 
AO); 3) аномалии среднегодовой температуры 
и солености на вековом разрезе “Кольский мери-
диан” (dT, dS); 4) площади ледяного покрова в Ба-
ренцевом море (SIE – годовая, SIE-a – апрель-
ская, SIE-s  – сентябрьская, тыс. км2). Данные 
были получены из следующих источников: сайты 
климатического прогностического центра США 
(NOAA, www.cpc.ncep.noaa.gov), Национального 
центра климатических исследований США (www.
climatedataguide.ucar.edu), Полярного филиала 
ФГБУ ВНИРО (www.pinro.vniro.ru), Национально-
го центра данных о снеге и льде США (www.nsidc.
org), а также получены из отчетов Рабочей группы 
по комплексной оценке Баренцева моря (Eriksen, 
Filin, 2022).

Индексы NAO и AO характеризуют глобальную 
атмосферную циркуляцию в северном полушарии 
(Hurrell, Deser, 2009). Индекс NAO является сум-
марной мерой состояния циркуляции в средних 
широтах Северной Атлантики. Североатлантиче-
ское колебание (NAO) отражает колебание атмос-
ферной массы между севером и югом Северной 
Атлантики с  центрами в  районе Исландии (ми-
нимум) и  в  районе Азорских о-вов (максимум). 
Пространственные особенности и  временная 

Таблица 1. Информация о рейсах, количество станций 
отбора проб для анализа хлорофилла а в Баренцевом 
море в 1984–2020 гг.

Рейс Период Судно Количество 
станций

1 Лето 1984 Помор 46

2 Лето 1984 Дальние Зеленцы 29

3 Лето 1984 Ахилл 24

4 Весна 1985 Помор 29

5 Лето 1986 Дальние Зеленцы 17

6 Лето 1987 Дальние Зеленцы 48

7 Весна 1988 Дальние Зеленцы 56

8 Лето 1991 Дальние Зеленцы 61

9 Лето 1993 Дальние Зеленцы 33

10 Лето 1993 Дальние Зеленцы 16

11 Лето 1993 Дальние Зеленцы 23

12 Осень 2006 Дальние Зеленцы 18

13 Лето 2010 Дальние Зеленцы 34

14 Осень 2013 Дальние Зеленцы 10

15 Лето 2015 Дальние Зеленцы 52

16 Весна 2016 Дальние Зеленцы 51

17 Лето 2016 Дальние Зеленцы 52

18 Лето 2017 Дальние Зеленцы 30

19 Зима 2017 Дальние Зеленцы 27

20 Весна 2018 Дальние Зеленцы 46

21 Весна 2019 Дальние Зеленцы 30

22 Лето 2019 Дальние Зеленцы 12

23 Зима 2019 Дальние Зеленцы 6

24 Осень 2020 Дальние Зеленцы 6

25 Осень 2020 Дальние Зеленцы 9

Всего 765

изменчивость NAO определяют по полю давле-
ния на уровне моря. Индекс NAO вычисляется 
как разность нормированных значений давления 
на станции Гибралтар (Лиссабон или Понта Дель-
гада) и станции Рейкьявик (Hurrell, Deser, 2009). 
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Арктическое колебание отражает глобальные про-
цессы аномалий циркуляции в стратосфере Север-
ного полушария (Thompson, Wallace, 1998). Значе-
ния индекса вычисляются по данным давления на 
уровне моря в регионе Северного полушария с ко-
ординатами (20° с.ш – 90° с. ш.) или по среднеме-
сячным аномалиям высоты геопотенциальной по-
верхности 1000 (или 700) гПа в узлах регулярной 
сетки, которые нормализуются относительно базо-
вого периода. Аномалии dT, dS отражают гидроло-
гические изменения в Баренцевом море на протя-
жении более века (Ожигин и др., 2016; Трофимов 
и др., 2018). В расчетах использовали данные для 
станций 3–7 (70°30’–72°00’ с. ш., 33°30’ в. д., основ-
ная ветвь Мурманского течения, слой 0–200 м). 
Данные о площади льда являются интегральным 
показателем процессов потепления/похолодания 
в Арктике.

Сравнение выборок для сезонов и ВМ проводи-
ли при помощи однофакторного дисперсионного 
анализа или теста Краскела–Уоллиса (Zar, 1999) 
в случае, когда нормальность данных не выявле-
на. Множественные сравнения проводили тестом 
Тьюки–Крамера или Z-тестом Краскела–Уоллиса 

(Zar, 1999). Для каждой выборки рассчитывали ди-
апазон и средние со стандартными отклонениями.

Для выявления общих тенденций изменения 
концентрации Хл-а в связи с динамикой клима-
тических факторов, использовали модели, осно-
ванные на многофакторных регрессиях (Legendre, 
Legendre, 1998). Модули GLM и GLZ (Generalized 
Linear Models) применяются для оценки линей-
ных и нелинейных эффектов для любого количе-
ства и типа предикторов с дискретной или непре-
рывной зависимой переменной. Часть климати-
ческих индикаторов, использованных для анализа 
(индексы NAO и AO, аномалии температуры и со-
лености), не демонстрировала линейных трендов 
(www.cpc.ncep.noaa.gov; www.climatedataguide.
ucar.edu; www.pinro.vniro.ru), тогда как площадь 
ледяного покрова проявляла тенденцию к сниже-
нию на протяжении периода исследования (www.
nsidc.org; Eriksen, Filin, 2022). По этой причине 
были применены, как линейные, так и нелиней-
ные модели. В нашем случае была использована 
тождественная связь (f(z) = z), поэтому значения 
концентраций Хл-а были нормализованы деся-
тичным логарифмом. Площади ледяного покро-
ва были нормализованы для приведения величин 
климатических индексов к  одному порядку ве-
личин. Статистическая значимость независимых 
переменных (климатических предикторов) оце-
нивалась на основе статистики Вальда (Legendre, 
Legendre, 1998). Вклад климатических факторов 
в  общую вариацию Хл-а определяли по коэф-
фициенту детерминации (R2). Cтатистическая 
обработка данных выполнена с  применени-
ем программных пакетов Statistica  10  (StatSoft 
Inc., США) и NCSS-PASS2004 (NCSS Statistical 
Software, США).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В Баренцевом море и сопредельных водах нами 
были выявлены существенные сезонные и  про-
странственные вариации содержания Хл-а в  по-
верхностном слое (рис. 2, табл. 2). В различные 
сезоны года локализация центров с повышенны-
ми концентрациями фитопигментов существенно 
отличалась.

Зимой концентрация Хл-а колебалась сла-
бо. Показатели этого параметра на акватории 
моря находились в пределах от 0.05 до 0.28 мг/м3 
(табл. 2). Максимальные значения зарегистриро-
ваны в ШПВ (0.23–0.28 мг/м3) (рис. 2а). Весной 
концентрации Хл-а в Баренцевом море изменялись 
в широком диапазоне (0.01–8.25 мг/м3), достигая 
максимальных значений в  районе Шпицберген-
ской банки, у западного побережья Новой Земли 
и на севере акватории моря (рис. 2б). Средняя кон-
центрация Хл-а в это время года превышала 1 мг/
м3 (табл. 2). Наибольшие средние концентрации 
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80°
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Рис. 1. Станции отбора проб для анализа хлорофил-
ла а в Баренцевом море в 1984–2020 гг., среднее мно-
голетнее положение фронтальных зон и водные массы 
Баренцева моря (Matishov et al., 2012).
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Хл-а весной наблюдались в  ШПВ (3.77  мг/м3), 
НЗПВ (2.07 мг/м3) и АрВ (1.54 мг/м3). Исследова-
ния в ШПВ и НЗПВ весной проводились в разные 
годы, но всегда в мае, в то время как отбор проб 
в АрВ производился в разные годы во все весенние 
месяцы. Это увеличивает разброс значений кон-
центраций Хл-а в АрВ, так как в марте и апреле 
количественные показатели обилия фитопланкто-
на значительно уступают его уровням в мае, когда 
в северных районах моря регистрируется макси-
мальное развитие фитопланктона. Летом средняя 
концентрация Хл-а в Баренцевом море была ниже, 
чем весной (0.66 мг/м3) (табл. 2). Содержание Хл-а 
на акватории моря колебалось в широких пределах 
(0.03–12.36 мг/м3). Наибольшие концентрации ре-
гистрировали в центре и на юге моря, а наимень-
шие, в отличие от зимнего и весеннего периодов, 
наблюдались в АрВ (рис. 2в). Осенью концентра-
ция Хл-а колебалась в диапазоне 0.08–1.65 мг/м3 
(табл. 2). Максимумы Хл-а отмечены на юго-западе 
и юго-востоке моря (рис. 2г) и приурочены к при-
брежным континентальным ВМ – Печорской, Бе-
ломорской, Мурманской.

Наибольшие величины содержания Хл-а отме-
чены в весенне-летний период (табл. 2). Средние 
значения Хл-а весной, летом и осенью были сход-
ны (p > 0.05), но существенно отличались от кон-
центраций, полученных зимой (p < 0.05) (табл. 2). 

Множественные сравнения ВМ показали стати-
стически значимые отличия концентрации Хл-а 
(p < 0.05) для пар АВ–БВ, МПВ–БВ и БВ–ШПВ 
(табл. 2).

Чтобы проследить сезонную динамику разви-
тия фитопланктона на акватории моря, были по-
строены карты аномалий внутригодового хода 
концентраций Хл-а. Летние аномалии рассчиты-
вались по отношению к базовому периоду март–
август (рис.  3а), осенние – по отношению к  ба-
зовому периоду июнь–ноябрь (рис.  3б). Таким 
образом, отрицательные аномалии будут наблю-
даться в  районах, где концентрация Хл-а летом 
меньше, чем весной (рис. 3а), и осенью меньше, 
чем летом (рис. 3б). В районах, для которых харак-
терно увеличение концентрации от весны к лету 
(рис. 3а) и от лета к осени (рис. 3б), аномалии бу-
дут положительными.

Для АрВ было характерно достижение макси-
мальных концентраций Хл-а весной и последую-
щее их уменьшение летом и  осенью. В  АВ наи-
более продуктивным был летний период. Области 
увеличения концентрации Хл-а в  общих чер-
тах соответствуют области распространения АВ 
(рис. 3а). Фронтальные зоны Баренцева моря мо-
гут менять свое положение в течение года (Ожи-
гин и др., 2016). Наибольшей стабильностью по-
ложения отличается участок Полярного фронта, 

Таблица 2. Статистические показатели (диапазон варьирования, среднее ± стандартное отклонение) 
поверхностной концентрации хлорофилла а (мг/м3) в водных массах Баренцева моря и сопредельных вод 
в 1984–2020 гг.

Водная масса Сезон
Зима Весна Лето Осень Все

АрВ 0.10–0.22
0.16 ± 0.06

0.28–5.61
1.54 ± 1.50

0.05–1.51
0.30 ± 0.37

0.18–0.36
0.25 ± 0.07

0.05–5.61
0.99 ± 1.31

АВ 0.05–0.21
0.14 ± 0.06

0.13–4.59
0.74 ± 0.94

0.03–4.99
0.98 ± 0.78

0.12–1.22
0.51 ± 0.37

0.03–4.99
0.81 ± 0.79

БВ – 0.13–2.58
0.44 ± 0.58

0.03–12.36
0.57 ± 1.09

0.08–0.91
0.42 ± 0.24

0.03–12.36
0.54 ± 0.97

МПВ 0.13–0.21
0.17 ± 0.06

0.01–1.91
0.46 ± 0.38

0.14–2.78
0.76 ± 0.48

0.11–1.65
0.66 ± 0.41

0.01–2.78
0.60 ± 0.44

НЗПВ – 1.12–3.18
2.06 ± 1.04

0.09–3.06
0.65 ± 0.77

0.32–0.57
0.44 ± 0.09

0.09–3.18
0.78 ± 0.85

ППВ – – 0.14–0.96
0.41 ± 0.23

0.60–1.48
0.95 ± 0.37

0.14–1.48
0.48 ± 0.31

ШПВ 0.23–0.28
0.26 ± 0.02

1.12–8.25
3.77 ± 2.51

0.15–2.99
0.84 ± 0.61

0.11–0.18
0.15 ± 0.03

0.11–8.25
1.44 ± 1.89

БПВ – – 0.28–1.57
0.81 ± 0.36

0.45–1.19
0.98 ± 0.27

0.28–1.57
0.88 ± 0.33

Все 0.05–0.28
0.18 ± 0.07

0.01–8.25
1.01 ± 1.45

0.03–12.36
0.66 ± 0.81

0.08–1.65
0.55 ± 0.37

0.01–12.36
0.73 ± 1.00

Примечание. Водные массы: АрВ – арктическая, АВ – атлантическая, БВ – баренцевоморская, МПВ – мурманская при-
брежная, НЗВП – новоземельская прибрежная, ППВ – печорская прибрежная, ШПВ – шпицбергенская прибрежная, 
БПВ – беломорская прибрежная.
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приуроченный к контакту атлантических и аркти-
ческих вод. Он располагается квазистационарно 
на стыке Шпицбергенской банки и  Медвежин-
ского желоба. Участок Полярного фронта, рас-
положенный в центральной части моря в области 
контакта АВ и БВ менее контрастен и имеет суще-
ственную пространственную динамику. Он может 
значительно смещаться на восток относительно 
своего среднего положения, показанного на рис. 3.

Чтобы оценить относительный вклад каждой 
ВМ в  производство первичной продукции Ба-
ренцева моря, необходимо учитывать не толь-
ко концентрацию Хл-а в различные сезоны года 

в каждой ВМ, но и площадь, занимаемую ей на 
акватории моря. Используя данные о средней се-
зонной концентрации Хл-а и средней многолет-
ней площади ВМ, было рассчитано относитель-
ное содержание Хл-а в ВМ Баренцева моря в % 
от годового (рис. 4). Площади ВМ были вычис-
лены по карте в их средних границах, указанных 
на рис. 1.

Наибольшее относительное содержание Хл-а 
в поверхностном слое Баренцева моря было за-
регистрировано в весенний период – 46% от го-
дового (20.4% в АрВ), что является характерной 
особенностью арктической и  субарктической 
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Рис. 2. Сезонное распределение усредненных концентраций хлорофилла а (мг/м3) в поверхностном слое Баренцева 
моря в 1984–2020 гг. (а) зима: 1 – < 0.05, 2–0.05–0.10, 3–0.11–0.12, 4–0.13–0.15, 5–0.16–0.18, 6 – > 0.18. (б) весна: 
1 – < 0.1, 2–0.1–0.5, 3–0.6–0.9, 4–1.0–1.3, 5–1.4–2.2, 6 – > 2.2. (в) лето: 1 – < 0.10, 2–0.10–0.25, 3–0.26–0.39, 4–0.40–
0.54, 5–0.55–0.80, 6 – > 0.80. (г) осень: 1 – < 0.08, 2–0.09–0.23, 3–0.24–0.32, 4–0.33–0.50, 5–0.51–0.75, 6 – > 0.75.
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зоны Мирового океана, где основная часть го-
довой первичной продукции формируется во 
время весеннего цветения фитопланктона. Ле-
том, этот показатель снизился до 28.7%, при 
этом наибольшее содержание Хл-а было отме-
чено в АВ – 11.8%. Осенью и зимой продолжа-
лось снижение относительного содержания Хл-а 
до 20.6% и 4.7%, соответственно. Наибольший 
вклад в  суммарное годовое содержание Хл-а 
внесли АрВ и АВ (рис. 4).

Наблюдалась также и межгодовая изменчивость 
концентраций и  пространственного распределе-
ния Хл-а на акватории Баренцева моря. Развитие 
фитопланктона определяется многими фактора-
ми, большинство из которых имеют под собой 
климатическую основу. В  период исследования 
зимний индекс NAO демонстрировал выражен-
ные колебания, при этом его средняя величина 
была близка к 0. Прослеживались периоды с выра-
женными положительными величинами индекса: 
в 1989–1994 гг., в 1999–2000 гг., и в 2014–2020 гг. 
Индекс AO сильно варьировал, его среднего-
довые величины были ниже  0  в  1984–1989 гг., 
в 2005–2006 гг., в 2009–2010 гг., в 2012–2014 гг., 

в 2016 г. и в 2019 г. Аномалии температуры воды 
на Кольском разрезе были выше среднемноголет-
ней величины в 1989–1992 гг. и начиная с 2004 г. 
Соленость демонстрировала слабые отклонения 
от многолетних показателей, однако с 2004 г. ре-
гистрировали устойчивые положительные ано-
малии. Ледовитость Баренцева моря была ниже 
средних многолетних значений в  1983–1984 гг., 
в  1991–1996 гг., а  также с  2004 г. Сходные тен-
денции отмечены для апрельских и сентябрьских 
значений.

Моделирование позволило оценить характер 
и дать количественную оценку влияния различ-
ных климатических факторов. В  табл.  3 пред-
ставлены параметры предикторов регрессионной 
модели прогноза изменения Хл-а и их статисти-
ческая значимость. Практически все факторы, 
кроме площади льда в  сентябре, были значимо 
связаны с концентрацией Хл-а в поверхностном 
слое. Обнаружена прямая зависимость концен-
трации Хл-а от большинства климатических фак-
торов, о чем свидетельствовали положительные 
коэффициенты регрессионной модели. В случае 
индекса AO и среднегодовой площади ледяного 
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Рис. 3. Аномалии концентрации хлорофилла а в поверхностном слое Баренцева моря: (а) лето; (б) осень. Вод
ные массы: АрВ – арктическая, АВ – атлантическая, БВ – баренцевоморская, МПВ – мурманская прибрежная, 
НЗВП – новоземельская прибрежная, ППВ – печорская прибрежная, ШПВ – шпицбергенская прибрежная, БПВ – 
беломорская прибрежная.
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покрова обнаружена обратная зависимость. Най-
денная линейная модель была статистически зна-
чимой (множественный R = 0.39, множественный 
R2 = 0.15, скорректированный R2 = 0.14, F = 17.23, 
p < 0.01).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Многолетние исследования in situ концен-
траций Хл-а в  Баренцевом море, включая его 
малоизученные и труднодоступные районы, по-
зволили провести анализ пространственных 
и сезонных колебаний содержания Хл-а. Были 
выявлены существенные сезонные различия цен-
тров локализации максимальных концентраций 
Хл-а. Первые очаги развития фитопланктона об-
наруживается в  весенний период на севере Ба-
ренцева моря у ледовой кромки, а также и у по-
бережья архипелагов Шпицберген и Новая Зем-
ля. Ранее неоднократно были зафиксированы 
максимальные значения Хл-а в весенний период 
в северных районах Баренцева моря и в районе 

ледовой кромки (Wassman et al., 2006; Макаревич, 
Дружкова, 2010; Makarevich et al., 2012, 2022). Ве-
сеннее развитие фитопланктона определяется 
комплексом факторов, среди которых темпера-
тура воды, световой режим и концентрация био-
генных элементов играют первостепенную роль 
(Pal, Choudhury, 2014). Влияние температуры, 
как правило, опосредовано через формирова-
ние стратификации за счет нагревания поверх-
ностного слоя и инициирования таяния льда (Pal, 
Choudhury, 2014). Образующийся тонкий слой 
талых вод отделен от нижележащих вод ярко вы-
раженным пикноклином. Благодаря этому вес-
ной в АрВ компенсационная точка (глубина, на 
которой освещенность достаточна, чтобы фото-
синтез компенсировал затраты на дыхание) зале-
гает ниже глубины перемешанного слоя, что обе-
спечивает благоприятные условия для развития 
фитопланктона (Raymont, 1980).

Высокие концентрации Хл-а весной вблизи за-
падного побережья арх. Новая Земля также, ве-
роятно, связаны с таянием льда и образованием 
слоя талых вод. Кроме того, сток с  арх. Новая 
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Рис. 4. Относительное содержание хлорофилла а в поверхностном слое ВМ Баренцева моря, %. Водные массы: 
АрВ – арктическая, АВ – атлантическая, БВ – баренцевоморская, МПВ – мурманская прибрежная, НЗВП – ново-
земельская прибрежная, ППВ – печорская прибрежная, ШПВ – шпицбергенская прибрежная, БПВ – беломорская 
прибрежная.
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Земля может служить дополнительным источ-
ником биогенных веществ. В прибрежных водах 
арх. Шпицберген массовое весеннее развитие 
микроводорослей наряду с таянием льда связано, 
кроме того, с мелководностью района (Sakshaug 
et al., 2009).

В  летний период наибольшие концентрации 
Хл-а были отмечены в южной и центральной ча-
стях Баренцева моря. В этих районах формирова-
ние квазиоднородного поверхностного слоя свя-
зано не с таянием льда, а с сезонным прогревом 
поверхности воды. Поэтому изолированный по-
верхностный слой здесь формируется позже, чем 
на севере моря. Следовательно, глубина залегания 
компенсационной точки в южных районах моря 
начинает превышать толщину перемешанного слоя 
на 1–2 месяца позднее, чем в северных. Таким об-
разом, активное развитие фитопланктона и  его 
максимальная численность в АВ, БВ и прибреж-
ных континентальных водах (БПВ, ППВ, МПВ) 
наблюдается позднее, чем в АрВ.

Длительное существование изолированного 
поверхностного слоя препятствует поступлению 
в него нитратов и фосфатов из нижележащих сло-
ев водной толщи, ухудшая условия для дальнейше-
го развития фитопланктона (Sakshaug et al., 2009; 
Pal, Choudhury, 2014). Снижение плотности фито-
планктона происходит из-за быстрого истощения 
питательных веществ (Матишов, 1997; Wassmann 
et al., 2006; Makarevich et al., 2012), а также за счет 
интенсивного выедания копеподами и  другими 
зоопланктонными организмами, пики численно-
сти которых наблюдаются через 30–35 суток после 
массового “цветения” фитопланктона (Дворецкий, 
Дворецкий, 2015). Более раннее начало развития 
фитопланктона в  АрВ означает и  более раннее 

снижение его численности. Поэтому летом кон-
центрации Хл-а в АрВ заметно снижаются. В то же 
время, в ВМ, где поверхностный слой формиру-
ется лишь в конце весны, максимальные концен-
трации Хл-а приходятся на летний период. В июне 
и июле в АрВ были обнаружены участки “цвете-
ния” фитопланктона, связанные с отступающей 
кромкой льда (Makarevich et al., 2022). По много-
летним данным нами также были зафиксированы 
отдельные участки с высокими концентрациями 
Хл-а в АрВ в летний период. Летние максимумы 
Хл-а в АрВ приурочены к области плавучих льдов, 
и, вероятно, связаны с более поздним формирова-
нием талого слоя в самых северных районах моря. 
В  среднем же, согласно нашим данным, макси-
мальные концентрации Хл-а в АрВ наблюдаются 
весной, а летом следует их снижение. В АВ, БВ 
и МПВ максимальное развитие фитопланктона, 
напротив, приходится на летний сезон. Таким об-
разом, в весенний и летний периоды существова-
ние зон повышенных концентраций фитопланкто-
на обусловлено формированием довольно тонкого 
поверхностного перемешенного слоя, где высокие 
концентрации биогенных элементов вместе с до-
статочной освещенностью благоприятствуют эф-
фективному росту и развитию популяций микро-
водорослей. Важную роль играет и последующее 
выедание.

В  прибрежных водах отмечается несколько 
вспышек развития фитопланктона (3–4) в течение 
вегетационного периода. В теплые периоды года 
в прибрежье существует хорошо выраженный по-
верхностный опресненный слой. Он способствует 
вспышкам обилия микроводорослей, а речной сток 
обеспечивает регулярное пополнение питатель-
ных веществ. Это объясняет нахождение осенних 

Таблица 3. Итоговые параметры модели (GLZ-анализ), описывающей взаимосвязи поверхностной 
концентрации хлорофилла а  (мг/м3) в  Баренцевом море и  сопредельных водах в  1984–2020 гг. 
с климатическими факторами

Параметр Коэффициент Стандартная 
ошибка

95%  
ДИ1

95% 
ДИ2

Статистика 
Вальда p

NAO-w 0.02 0.01 0.00 0.04 4.50 0.034
AO –0.05 0.03 –0.10 0.00 4.45 0.035
dT 0.26 0.03 0.20 0.32 73.36 0.000
dS 0.07 0.03 0.02 0.15 5.49 0.027
SIE-a 1.73 0.21 1.31 2.15 66.00 0.000
SIE-s 0.03 0.02 –0.01 0.07 2.32 0.128
SIE –0.80 0.13 –1.06 –0.54 35.38 0.000
b –3.00 0.47 –3.91 –2.06 40.04 0.000

Примечание. NAO-w – зимний индекс Североатлантического колебания, AO – индекс Арктического колебания, dT, dS – 
аномалии среднегодовой температуры воды (°C) и солености в основной ветви Мурманского течения (разрез “Кольский 
меридиан”), SIE-a, SIE-s, SIE – десятичные логарифмы апрельской, сентябрьской и среднегодовой площадей ледяного 
покрова в Баренцевом море (тыс. км2), b – свободный член уравнения (постоянная переменная) модели. Полужирным 
шрифтом выделены значимые факторы. 95% ДИ1,2 – нижняя и верхняя граница 95%-го доверительного интервала.
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максимумов Хл-а преимущественно в прибрежных 
водах Баренцева моря: МПВ, БПВ, ППВ. В юго-
восточной части Баренцева моря (ППВ) наиболь-
шие концентрации Хл-а были отмечены осенью. 
Этот район подвержен сильному влиянию пре-
сноводного стока реки Печоры. Речной сток обе-
спечивает поступление значительного количества 
биогенных элементов, что способствует развитию 
фитопланктона в прибрежных районах (Makarevich 
et al., 2012). Предыдущие исследования также уста-
новили, что численность и биомасса фитопланкто-
на в Печорском море выше, чем в открытом море 
(Макаревич, Дружкова, 2010).

Зимой продукция фитопланктона невели-
ка, а  распределение питательных веществ в  тол-
ще воды более однородно. В  период полярной 
ночи концентрации Хл-а редко превышают 0.1–
0.2 мг/м3 (Sakshaug et al., 2009). Исследования, по-
священные зимнему фитопланктону, немногочис-
ленны, и наша работа расширяет существующие 
представления о характере локализации Хл-а в за-
падном секторе Баренцева моря. Наиболее высокие 
концентрации Хл-а зимой были выявлены в ШПВ. 
Воды, расположенные к западу от Шпицбергена, 
и в его фьордах сильно подвержены влиянию АВ. 
Эти воды характеризуются повышенным содержа-
нием биогенных элементов, что благоприятствует 
существованию микроводорослей даже в условиях 
неблагоприятного светового режима. Следует от-
метить, что в пределах ШПВ измерения проводи-
лись преимущественно в заливах арх. Шпицберген 
и это могло повлиять на результат.

Было рассчитано, что почти половина Хл-а 
в Баренцевом море продуцируется в весенний пе-
риод. Это объясняется высокой продуктивностью 
в этот сезон АрВ, которые поставляют около 30% 
ежегодной продукции Хл-а в Баренцевом море.

Содержание Хл-а в  поверхностном слое де-
монстрировало тенденцию к увеличению в тече-
ние периода исследования, поскольку коэффи-
циент в GLZ-модели для года исследования был 
положительным. Планктонные сообщества очень 
чувствительны к  внешнему воздействию и  по-
разному реагируют на климатические воздействия 
(Raymont, 1980). Реакцию фитопланктона можно 
оценить по ПП, общему годовому запасу, числен-
ности, биомассе и концентрации Хл-а (Raymont, 
1980; Dalpadado et al., 2020; Водопьянова, Калинка, 
2022). Применение линейных и нелинейных мо-
делей показало, что климатические факторы ока-
зывали значимое влияние на межгодовую измен-
чивость концентраций Хл-а. Результаты модели-
рования позволяют прогнозировать повышенную 
концентрацию Хл-а в периоды с положительными 
значениями индекса NAO, аномалиями температу-
ры и солености на разрезе “Кольский меридиан”, 
высокой ледовитостью в апреле, низкой средней 
годовой ледовитостью и  отрицательными значе-
ниями индекса AO.

Повышение температуры воды приводит к по-
тере льда в окраинных морях СЛО и может сильно 
повлиять на фенологию и сезонные вариации оби-
лия фитопланктона в Баренцевом море. Результа-
ты недавних исследований свидетельствуют о бо-
лее раннем “цветении” в Баренцевом море и сме-
щении границы максимальной концентрации Хл-а 
в северном и восточном направлении (Dalpadado 
et al., 2020).

Нами были выявлены значимые различия в се-
зонном распределении Хл-а между ВМ Баренцева 
моря и различия в их продукционном потенциале. 
Изменение гидрологической структуры вод Барен-
цева моря под влиянием происходящих климати-
ческих изменений может существенно повлиять на 
объем первичной продукции. Образование тонко-
го поверхностного слоя является важным услови-
ем для массового развития фитопланктона. Недав-
ние исследования показали, что усиление притока 
атлантических вод в Баренцево море и сокращение 
площади льда привело к интенсификации процес-
сов перемешивания и ослаблению стратификации 
вод Баренцева моря (Lind et al., 2018). Однако наши 
данные свидетельствуют об общей положительной 
реакции фитопланктона на потепление, отмечен-
ное в Арктике и, в частности, в Баренцевом море. 
Ослабление стратификации приводит к изменению 
ряда других условий и факторов, влияющих на раз-
витие фитопланктона. Выявление этих изменений 
и их влияния на пелагические сообщества микро-
водорослей требует дополнительного изучения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Использование многолетних данных позволи-
ло уточнить представления об особенностях про-
странственного распределения Хл-а в Баренцевом 
море. Получены новые сведения о  локализации 
Хл-а в пределах основных ВМ.

Средние концентрации Хл-а в Баренцевом море 
достигают максимальных значений в весенний пе-
риод. Летом и осенью средние концентрации Хл-а 
в Баренцевом море снижаются. В весенний период 
продуцируется около 46% от суммарного годово-
го количества хлорофилла. В летний период этот 
показатель снижается до 28%, в  течение осени 
и зимы – до 21% и 5%, соответственно.

Наибольший вклад в суммарное годовое содер-
жание Хл-а вносят АрВ и АВ. Для арктических вод 
характерно достижение максимальных концентра-
ций Хл-а весной и последующее их уменьшение 
летом и осенью. В атлантических водах наиболее 
продуктивным является летний период. В целом, 
в более южных районах моря достижение макси-
мальных концентраций Хл-а происходит позже, 
чем в северных. Вероятно, это связано с особен-
ностями формирования устойчивой стратифика-
ции водной толщи. Образование на поверхности 
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изолированного слоя воды и развитие в нем фи-
топланктона приводит к увеличению концентра-
ции Хл-а. В северных районах моря в связи с та-
янием льда весной формируется талый слой, от-
деленный хорошо выраженным галоклином от 
нижележащих вод. В более южных районах поверх-
ностный слой формируется позже, так как связан 
с прогревом поверхности воды.

Выявлена значительная роль климатических 
факторов (индексы глобальной атмосферной цир-
куляции, аномалии температуры и солености воды, 
ледовитость моря) в пространственной и сезонной 
динамике содержания Хл-а в поверхностном слое. 
Происходящие климатические колебания, приво-
дящие к изменению гидрологической структуры 
вод Баренцева моря способны оказывать влияние 
на объем первичной продукции. Полученные дан-
ные могут служить основой для дальнейшего мо-
ниторинга морского планктона в Арктике.
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Spatial and seasonal variability of chlorophyll A concentration in the Barents Sea
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Variations of the surface chlorophyll a concentration (Chl-a) measured during 25 cruises conducted from 
1984 to 2020 were investigated in the Barents Sea and adjacent Svalbard waters. Seasonal maps of the 
mean annual Chl-a estimations were created for the Barents Sea. Significant seasonal and temporal 
variations of Chl-a were found in different water masses. Surface Chl-a content reached a maximum 
in the spring (46% of the annual estimation). In the summer, it tended to decrease accounting for 28% 
of the total annual value while in the autumn and winter Chl-a was found to be 21% and 5% of the total 
annual stock, respectively. Atlantic Water and Arctic Water had the highest contribution to the total 
annual Chl-a biomass. In Arctic Water, peaks of Chl-a concentrations were registered in spring and 
these decreased in summer and autumn. Summer season was the most productive period in Atlantic 
Water. Chl-a dynamics and distribution in relation to climatic factors were investigated. Application 
of generalized linear and non-linear models to predict Chl-a variations showed high significance of the 
indices associated with global atmospheric circulation, mean annual temperature and salinity anomalies 
as well as ice extent in the Barents Sea.

Keywords: phytoplankton, chlorophyll a, water masses, Barents Sea
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Дефицит азота сдерживает продуктивность ле-
сов бореальной зоны. Одним из важнейших про-
цессов азотного цикла служит минерализация со-
единений азота в почве микроорганизмами, слож-
ным образом связанная с  ростом фитоценоза, 
функционированием микоризных комплексов рас-
тений, азотфиксацией, атмосферной эмиссией азо-
та, почвенной фауной, позвоночными животными, 
а также с газообразными и инфильтрационными 
потерями (Sponseller et al., 2016). Этот процесс хо-
рошо изучен в лесах Северной Америки и в неко-
торых лесных экосистемах Западной Европы (Раз-
гулин, 2022).

В России, с ее бесконечным разнообразием лес-
ных почв и колоссальной площадью насаждений, 
нетто-минерализация соединений азота, измерен-
ная в условиях “in situ”, представлена единичны-
ми работами (Разгулин, 2022) и, в целом, изучена 
недостаточно.

Грибы и бактерии являются основными группа-
ми микроорганизмов деструкторов органического 
вещества почвы, обеспечивающих функциони-
рование биогеохимических циклов, включающих 
и круговорот азота. В лесных почвах сапротрофные 
грибы выделяют широкий спектр внеклеточных 
ферментов и  являются основными деструктора-
ми лигнина, а также целлюлозы и гемицеллюлозы 

(de Boer et al., 2005; Strickland, Rousk, 2010; Моrrison 
et al., 2016).

Почвенные бактерии также способствуют рас-
щеплению фенольных соединений, включая лиг-
нин, хотя их эффективность намного ниже, чем 
у грибов. Недавно обнаружено, что гены, кодиру-
ющие ферменты целлюлазы, присутствуют в 24% 
всех секвенированных бактериальных геномов 
лесной подстилки. Кроме того, геномы некоторых 
бактерий, выделенных из лесных почв, кодируют 
белки, участвующие в разложении биомассы мерт-
вых растений, что стимулирует эффективность ее 
гидролиза. Бактерии, продуцирующие хитиноли-
тические ферменты, более эффективно перера-
батывают полисахариды и  меланин отмирающе-
го мицелия грибов, чем сами грибы. Роль бакте-
рий, ассоциированных с микоризами, изменяется 
от помощников микориз до микофагов. Вероятно, 
бактерии играют более важную роль в трансфор-
мации органической массы, чем предполагалось 
ранее, и вносят значительный вклад в процессы 
разложения органического вещества в подстилке 
и почве (Llado et al., 2017).

Определение численности и  биомассы гри-
бов и бактерий в почве представляет собой слож-
ную, но окончательно не решенную методическую 
задачу (Strickland, Rousk, 2010). Исследования, 

DOI: 10.31857/S1026347024020073, EDN: WCAXRB
Ключевые слова: нетто-аммонификация, микобиота, сапротрофные грибы, селективные ингибиторы

На протяжении двух лет определяли вклад грибов и бактерий в процесс нетто-аммонификации в дер-
ново-подзолистой почве под кислично-черничным березняком (Ярославская обл., Россия) с исполь-
зованием селективных ингибиторов белкового синтеза. Установлено, что для подстилки характерен 
примерно равный вклад грибов и бактерий в этот процесс. В гумусовом горизонте в год нормально-
го увлажнения вклад грибов был немного выше вклада бактерий, а в засушливый год наблюдалось 
однозначное доминирование грибов. В элювиальной части профиля отмечен сопоставимый вклад 
этих групп с незначительным превалированием одной из них по годам исследования. Максимальная 
температура воздуха способна регулировать сезонную динамику численности сапротрофных грибов 
в почве и влиять на родовую структуру микобиоты в горизонтах почвенного профиля березняка.
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выполненные различными методами, показа-
ли устойчивое доминирование грибов в верхних 
горизонтах почв (Compton et al., 2004; Ананьева 
и др., 2010; Добровольская и др., 2015; Никитин 
и др., 2019). В бореальных и умеренных лесах гриб-
ная биомасса (горизонт 0‒30 см), измеренная по 
содержанию фосфолипидов жирных кислот, со-
ставляла 1234 и 226 мг С/кг, а бактериальная – 258 
и 53 мг С/кг соответственно, с соотношением гри-
бы: бактерии равным 4‒5 (He et al., 2020). Исполь-
зование  метода каскадной фильтрации выявило 
близкое соотношение этих групп микроорганизмов 
в верхних горизонтах почвы, однако в нижних ча-
стях профиля со значительным превышением до-
минировали бактерии (Полянская и др., 2020).

В бореальных лесах сапротрофная микобиота 
подстилки продуцирует широкий набор фермен-
тов (фосфатазу, сульфатазу, аминопептидазу, аце-
тил-глюкозаминидазу, глюкозидазу, целлобиоги-
дралазу, ксилозидазу, пероксидазу и фенолокси-
дазу), разлагающих органическое вещество почвы 
с уровнем активности, сравнимым с активностью 
эктомикориз (Phillips et al., 2014), локализованных 
в более глубоких горизонтах почвы (Lindahl, Tunlid, 
2015; Baskaran et al., 2017). Высокая эффективность 
в разложении гемицеллюлозы, целлюлозы и хити-
на отмечена у дрожжей, которые также активно ис-
пользуют продукты разложения другими микроор-
ганизмов (Mašínová et al., 2018).

Известны работы по определению раздельно-
го вклада грибов и бактерий в процессы дыхания 
и образования оксидов азота в почве (West, 1986; 
Castaldi et al., 1998; Bailey et al., 2003; Blagodatskayа 
et  al., 2010; Ананьева и  др., 2010, 2015; Богород-
ская, Шишикин, 2020). Аналогичных исследова-
ний нетто-минерализации азота в лесных почвах 
значительно меньше. Отмечается как незначитель-
ное превалирование бактерий над грибами в про-
цессе аммонификации (Land et al., 1993), так и от-
сутствие однозначного результата. Указывается на 
возрастание аммонификации при использовании 
ингибиторов (Boyle et al., 2008).

В настоящей работе поставлена задача опреде-
ления роли грибов и бактерий в процессе минера-
лизации азота, и также исследования взаимосвязи 
численности сапротрофных грибов с сезонной ди-
намикой нетто-минерализации соединений азота 
в почве березняка.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводились в  среднепродук-
тивном кислично-черничном березняке, с  со-
ставом древостоя 7Б3Ос, 65  лет, II класса бони-
тета (Рыбинский район Ярославской области) 
в  2020  и  2021 гг. Преобладает береза поникшая 
(Betula pendula) и  осина обыкновенная (Populus 
tremula). В подросте ель европейская (Picea abies) 

в количестве 500 экз/га. В подлеске преобладают 
рябина обыкновенная (Sorbus aucuparia) и круши-
на ломкая (Frangula alnusl). В  напочвенном по-
крове присутствуют костяника каменистая (Rúbus 
saxátilis), черника обыкновенная (Vacinium myrtilis), 
майник двулистный (Majanthemum bifolium) ожика 
волосистая (Lusula pilosa), голокучник обыкновен-
ный (Gymnocárpium dryópteris).

Почва дерново-среднеподзолистая, легкосугли-
нистая. Хорошо выражена корненасыщенная под-
стилка мощностью 2–3 см. Гумусовый горизонт 
тонкий, мощностью 1  см, черный, мелкозерни-
стый. Элювиальная часть профиля светло-серого 
цвета с палевым оттенком, корней мало. С глуби-
ны 30–50 см начинается иллювиальная часть про-
филя, неоднородная по окраске, механическому 
составу, структуре. На глубине 50–80 см подстила-
ется тяжелой валунной мореной, из красно-бурого 
среднего и тяжелого суглинка.

Отбор и  подготовка проб. Для измерения нет-
то-минерализации соединений азота в почве бе-
резняка раз в  месяц с  мая по октябрь отбирали 
образцы подстилки (А0, 0–2 см), гумусового (А1, 
2–3 см) и элювиального (А2, 3–13 см) горизонтов. 
Из проб удаляли крупные (более 1 мм в диаметре) 
корни. На ситах с диаметром отверстий 5 и 3 мм 
сепарировали подстилку, а пробы из гумусового 
и элювиального горизонтов просеивали через сито 
2 мм. Все пробы помещались в открытые полиэ-
тиленовые пакеты и хранили 1 сут при комнатной 
температуре.

Влажность определяли термовесовым мето-
дом, высушивая 1 сут в термостате пробы подстил-
ки при 85оС, и почву из минеральных горизонтов 
при 105оС.

Схема эксперимента с ингибиторами. Для опреде-
ления вклада грибов и бактерий в процесс минера-
лизации азота использовали селективные ингиби-
торы из группы аминогликозидных антибиотиков, 
подавляющих синтез белка. Циклогексимид по-
давляет синтез белков у эукариотных организмов 
с  80S рибосомами, включая микроскопические 
грибы с 80S и 70S рибосомами. Стрептомицин бло-
кирует синтез белка у прокариот с 70S рибосомами 
(Land et al., 1993). При определении концентрации 
антибиотиков учитывали результаты исследования 
(Blagodatskayа et al., 2010), в которых наибольшее 
ингибирование субстрат-индуцированного дыха-
ния лесной подстилки (Сорг 43%) обеспечивалось 
50 мг циклогексимида и стрептомицина на 1г про-
бы. В  настоящей работе в  подстилку (Сорг 27%) 
вносили циклогексимид (30 мг/г) и стрептомицин 
(50 мг/г). В гумусовый и элювиальный горизонты, 
с меньшим содержанием органического углерода, 
вносили 15 и 10 мг/г циклогексимида и 25 и 20 мг/г 
стрептомицина соответственно. Использовали 2% 
и 5% водные растворы циклогексимида и стреп-
томицина. Близкие дозы внесения антибиотиков 
(20–60 мг/г) использовались и другими авторами 
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(Ананьева и  др., 2015; Богородская, Шишикин, 
2020). В  верхних горизонтах почвы применяют 
и более низкие концентрации указанных веществ, 
равныe 2–3 мг/г (Land et al., 1993; Boyle et al., 2008).

Эксперимент проводился для каждого из трех 
горизонтов и включал следующие варианты: кон-
троль с добавлением бидистиллированной воды, 
вариант с добавлением циклогексимида, вариант 
с добавлением стрептомицина.

Навески подстилки и пробы из горизонтов А1 
(4 г сухого веса) и А2 (6 г сухого веса) помещали 
в алюминиевые бюксы и инкубировали 25–29 су-
ток в лаборатории при комнатной температуре.

Все варианты выполнялись в 4-кратной повтор-
ности для каждого горизонта. Влажность в  про-
цессе инкубации контролировали весовым мето-
дом, при необходимости добавляя воду каждые 
3–4 суток.

Аналитические методы. Содержание обменного 
аммония в пробах подстилки и минеральной по-
чве определяли в начале и окончании экспозиции. 
Пробы почвы экстрагировались 100 мл 2% раство-
ром хлорида калия в течение суток, центрифуги-
ровались и фильтровались. Аммоний в фильтрате 
определяли методом изотермической дистилляции 
аммиака в щелочной среде (Разгулин, 2009). Нетто-
аммонификация рассчитывалась как разность со-
держания аммония между окончанием и началом 
экспозиции. Так как вклад нитрификации в нетто-
минерализованный азот в этом типе леса не пре-
вышал 1.6%, содержание нитратов не определяли 
(Разгулин, 2022).

В течение вегетации 2 раза за каждый срок из-
меряли эмиссию СО2 в контрольном варианте каж-
дого горизонта, помещая 4 бюкса с почвой в бал-
лон из пластика емкостью 1 л с герметичной рези-
новой пробкой. Пробы воздуха отбирали шприцем 
из баллона через 1 ч в вакуумированные флаконы 
в трехкратной повторности. Содержание СО2 изме-
ряли на газоанализаторе с поглотителями Реберга, 
оттитровывая избыток гидрата окиси бария соля-
ной кислотой. В качестве газа-носителя использо-
вали аргон (Алекин и др.,1973).

В пробах почвы определяли содержание Сорг ме-
тодом потери при прокаливании и Nорг по Кьельда-
лю, в 4-х и 2-хкратной повторности соответствен-
но. Результаты химических анализов рассчитаны 
на вес сухой почвы.

Определение численности почвенных грибов 
производили методом почвенных разведений Вак-
смана и глубинного посева почвенной суспензии 
на агаризованную питательную среду Чапека (Ме-
тоды…, 1982) с добавлением антибиотиков, в трех 
повторностях. Засеянные водно-почвенной су-
спензией чашки Петри периодически просматри-
вали, начиная с третьих суток. Окончательный учёт 
проводили через 10 сут. При этом учитывали общее 
число колоний, условно допуская, что каждая ко-
лония образовалась из диаспоры (одной споры или 

небольшого фрагмента гифы). Рассчитывали чис-
ленность диаспор, или колониеобразующих еди-
ниц (КОЕ), на 1 г воздушно-сухой почвы. Иденти-
фикацию грибов проводили до уровня рода (Лит-
винов, 1967).

Температура воздуха приведена по дан-
ным Гидрометобсерватории им. М. А. Рыкачева 
г. Рыбинска.

Статистическая обработка результатов. Данные 
о химическом составе почвы представлены в виде 
средних, а эмиссия СО2 из почвы и численность 
грибов представлены в виде среднего и его ошибки 
(табл. 1, 2). Сумма аммонифицированного азота за 
вегетацию рассчитывалась по накоплению азота за 
отдельные сроки только с 5% уровнем значимости 
(табл. 5, 6). Статистические расчеты выполнены 
с использованием программы “Статистика 6”.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Сезонная динамика численности почвенных 
грибов (КОЕ) различалась по годам исследования. 
В средний по условиям температуры и увлажнения 
2020 г. значения КОЕ в почве березняка были близ-
ки в подстилке и гумусовом горизонте, а в элюви-
альной части профиля были на порядок меньше.

В подстилке этот показатель минимален в июле 
и августе, так как снижается количество прошло-
годней мортмассы, используемой грибами и мак-
симален в октябре, при поступлении опада и воз-
растания численности гидролитиков – подсти-
лочных сапротрофов. В  июле численность КОЕ 
незначительно возрастает в гумусовом горизонте, 
так как в него перемещаются сапротрофы из под-
стилки, способные использовать гумус. В сентябре 
значения КОЕ снова увеличиваются при довольно 
высокой температуре почвы, позволяющей актив-
но развиваться микромицетам и снижаются в ок-
тябре, вероятно из-за недостаточного поступления 
органической массы из подстилки. В горизонте А2 
в течение вегетации численность КОЕ изменяется 
незначительно, с минимумом в июле (табл. 1).

За оба года исследований в горизонтах А0 и А2 
численность грибов была отрицательно связана 
с содержанием аммония, с r = (– 0.72) и (–0.62) 
при р = 0.19 и 0.27 соответственно.

Отрицательная корреляция может указывать на 
интенсивную ассимиляцию органических соеди-
нений и аммония грибами (Беккер, 1988). В 2020 г. 
в подстилке, вероятно, температура воздуха в зна-
чительной степени определяет температуру почвы. 
Сезонная динамика общей численности грибов 
в  почве хорошо коррелировала с  максимальной 
температурой воздуха. Коэффициент корреляции 
между этими параметрами снижался с глубиной 
почвенного профиля, составляя в горизонтах А0, 
А1 и А2 (–0.88), 0.83 и (–0.60), при р = 0.05, 0.08 
и 0.28 соответственно. Отрицательная корреляция 
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в подстилке была обусловлена увеличением зна-
чений КОЕ в  октябре, при минимальной темпе-
ратуре. В элювиальном горизонте минимальные 
значения КОЕ наблюдались при максимальной 
температуре. Вероятно, из-за высокой численно-
сти грибов рода Trichoderma и снижения числен-
ности грибов рода Penicillium в  первые два сро-
ка наблюдений (табл. 3), в эти периоды, отмече-
на отрицательная корреляция КОЕ пенициллов 
с температурой воздуха в подстилке (r = –0.80 при 
р = 0.1). В горизонтах А1 и А2, данные параметры 
коррелировали положительно, с r = 0.83 и 0.93 при 
р = 0.1 и 0.02 соответственно.

В засушливый 2021 г. в первые два срока во всех 
горизонтах почвы была отмечена очень высокая 
численность дрожжей (табл. 2), их присутствие по-
давляло развитие остальных грибов во всех гори-
зонтах в мае и июне. После прекращение домини-
рования дрожжей, численность остальных грибов 
в июле увеличивается во всем профиле в 4–6 раз. 
Численность дрожжей хорошо коррелировала 
с температурой воздуха, со значениями r в  гори-
зонтах А0, А1 и А2–0.85, 0.64 и 0.81 при р = 0.07, 
0.24 и 0.09 соответственно. Реагируя на преобла-
дание дрожжей, совпадающее с высокими темпе-
ратурами в первые два срока, численность грибов 
пеницилловой группы отрицательно коррелирова-
ла с температурой воздуха в горизонтах А0 и А2 с r 
(–0.96) и (–0.75) при р = 0.07 и 0.14 соответственно. 
Общая численность грибов хорошо коррелировала 

между горизонтами А0-А1 и А0-А2, с r = 0.86 и 0.92 
при р = 0.07–0.03.

В 2020 г. сезонные изменения общей численно-
сти грибов и содержание Сорг и Nорг в почве отрица-
тельно коррелировали в горизонте А2, с r = (–0.8) 
и (–0.7) при р = 0.09 и 0.17 соответственно. В 2021 г. 
значения КОЕ коррелировали в зависимости “КОЕ 
пенициллов – содержание аммония” значения r 
возрастают до (–0.83) при р = 0.08, что указыва-
ет на ведущую роль этой группы в иммобилизации 
аммония. За оба года исследований взаимосвязи 
между значениями КОЕ и содержанием С и N ор-
ганических в почве были хорошо выражены в го-
ризонте А2 и в меньшей степени в подстилке, что 
может быть обусловлено микоризообразующими 
базидиомицетами, локализованными преимуще-
ственно в  горизонтах Ао и  А1 и  не учитываемых 
в данной работе.

В 2021 г. численность дрожжей в горизонтах А0 
и А1 положительно коррелировала с концентраци-
ями аммония, с r = 0.82 и 0.77 при р = 0.08 и 0.15.

Сезонная динамика численности грибов в лес-
ных почвах изучена крайне недостаточно и пред-
ставлена единичными работами с малым числом 
измерений за период исследования (Хабибуллина, 
Кузнецова, 2014).

Для почвенных сапротрофов было характерно 
низкое биоразнообразие. Для всех дат отбора доми-
нантами были анаморфные грибы родов Penicillium 
и  Trichoderma, составляющие соответственно до 

Таблица 1. Сезонная динамика максимальной температуры воздуха, химического состава почвы, эмиссии 
углекислого газа и численности углекислого газа и газа, численности мицелиальных грибов (КОЕ) в почве 
березняка в 2020 г.

Горизонт, параметр
Дата

26. V 1.VII 3.VIII 4.IX 5.X

Температура воздуха, Т оС 20.6 24.1 21.4 21.6 16.8

А0.. Сорг%, Nорг%, NH4
+, мг N/100 г 27.0, 0.88, 

11,0
27.0, 1.25, 

10.5
24.0, 1.24, 

9.8
34.0, 0.92, 

3.4 25.0, 1.1, 5.1

С–СО2, мг С/100г/ч 5.7 ± 0.9 6.1 ± 1 10.6 ± 1.5 6.7 ± 0.7 6.0 ± 0.8

КОЕ/г 45666 ± 
4333

38666 ± 
1763 37000 ± 600 48000 ± 570 62000 ± 

3055

A1.. Сорг%, Nорг%, NH4
+, мг N/100 г 7.0, 0.08, 

3.6
7.0, 0.10, 

5.0
15.0, 0.34, 

4.0
8.3, 0.33, 

4.7
8.0, 0.23, 

4.6
С–СО2, мг С/100г/ч 3.2 ± 0.2 3.5 ± 0.3 7.7 ± 0.8 6.1 ± 0.7 6.7 ± 0.8

КОЕ/г 44333 ± 
1452

47666 ± 
20000

33333 ± 
4666

43000 ± 
2516 26333 ± 666

A2.. Сорг%, Nорг%, NH4
+, мг N/100 г 2.6, 0.05, 

0.5
3.0, 0.06, 

2.0 2.1, 0.05, 0.7 2.1, 0.03, 1.1 2.7, 0.016, 
0.7

С–СО2, мг С/100г/ч 1.3 ± 0.5 3.5 ± 0.5 3.4 ± 0.5 6.1 ± 1 3.2 ± 0.1

КОЕ/ г 4200 ± 100 3366 ± 484 4500 ± 1228 4833 ± 1300 4566 ± 800
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100% и 20% всей микобиоты почвы (табл. 3, 4), что 
характерно для дерново-подзолистых почв и  от-
мечалось ранее для данного района исследования 
(Еникеева, 1977). Грибы рода Penicillium являются 
основными сапротрофами-гидролитиками в под-
стилке и гумусовом горизонте, и взаимодейству-
ют с минеральной частью почвы в более глубоких 
горизонтах (Мирчинк, 1988). Значительно меньше 
доля рода Trichoderma, быстрорастущих гидролити-
ков с богатым диапазоном ферментов, подстилоч-
ных сапротрофов (Chigineva et al., 2011), населяю-
щих и гумусовый горизонт (Petrovič et al., 1993).

В 2020 г. подстилке в июле и августе в неболь-
шом количестве присутствовали представите-
ли рода Phialophora, обладающие большим набо-
ром разнообразных ферментов (Мирчинк, 1988), 
и грибы рода Taeniolella (июль, октябрь). В авгу-
сте появляются различные дрожжи, а дрожжи из 
рода Torula – в  сентябре. В  октябре вклад рода 
Penicillium сокращается до 70%, а доля грибов из 
рода Phialophora возрастает до 28%. В гумусовом го-
ризонте в мае присутствует род Gilmaniella, в июле 
и августе появляются дрожжи, а также грибы из 
рода Taeniolella и Bispora. В сентябре и октябре до 
10–24% возрастает вклад дрожжей, а  доля пени-
цилловой группы в октябре уменьшается до 76%. 
В горизонте А2 отмечается самый высокий вклад 
грибов из рода Penicillium – (80–99%). Встречают-
ся также и представители родов Septonema, Bispora, 
Phialophora.

Вероятно, повышенная температура почвы 
в  2021 г. привела к  значительным изменени-
ям микобиоты в почве березняка. По сравнению 
с 2020 г. в 2021 г. в подстилке отсутствуют грибы 
рода Taeniolella, но появляются представители ро-
дов Aurebasidium, Aspergillus, Cladosporium, Fusarium. 
В гумусовом горизонте перестают встречаться гри-
бы из родов Gilmaniella, Taeniolella, Bispora, но по-
являются представители группы Мucor. Из мико-
биоты элювиальной толщи уходят грибы из родов 
Septonema, Bispora, Phialophora, Taeniolella, но отме-
чены грибы из рода Aspergillus. Во всех горизонтах 
присутствуют две группы аскомицетов со светлым 
и темным стерильным мицелием. Вклад светлого 
стерильного мицелия в общую численность грибов 
не превышает 10%. Темный стерильный мицелий 
появляется только в июле и его вклад в КОЕ до-
стигает 33–40%, что может быть связано высоки-
ми температурами почвы (Шубин, Предтеченская, 
1997). Это обстоятельство снижает доминирова-
ние пенициллов с 80–100% КОЕ в мае и июне до 
34–50% КОЕ в июле (табл. 4). Вероятно, повышен-
ная температура почвы увеличивает число родов 
грибов с 9 в 2020 г. до 11 в 2021 г.

В лесах Центральной Европы видовое разноо-
бразие сапротрофных грибов в значительной сте-
пени определяется характеристиками насаждения 
(породным составом, возрастом, числом стволов 
на единицу площади и пр.). Также прослеживает-
ся положительная связь с рН почвы и содержанием 

Таблица 2. Сезонная динамика максимальной температуры воздуха, химического состава почвы, численности 
дрожжей и мицелиальных грибов в почве березняка в 2021 г.

Горизонт, параметр
Дата

18.V 22.VI 25. VII 30.VIII 4. X

Температура воздуха, Т оС 31.0 33.3 23.4 19.3 10.4

А0. Сорг%, Nорг%, NH4
+, мг N/100 г 17, 0.94, 9.4 16.5, 0.78, 

8.1 21, 0.42, 5.3 23, 1.12, 7.3 22, 0.92, 4.1

Дрожжи, КОЕ/г 17066667 ± 
533333

16133333 ± 
66666 10 0 0

Грибы, КОЕ/ г 32000 ± 
5507

23333 ± 
2027

86000 ± 
6000

39000 ± 
2516

52000 ± 
5507

A1. Сорг%, Nорг%, NH4
+, мг N/100г 6.3, 0.19, 

2.4 5.8, 0.11, 2.7 6.9, 0.15, 
1.9 7.3, 0.14,2.1 9.4, 0.18,1 

.6

Дрожжи, КОЕ/г 1306667 ± 
133333

16200000 ± 
127580 0 0 0

Грибы, КОЕ/г 2866 ± 120 633 ± 80 4033 ± 150 1766 ± 185 1900 ± 321

A2. Сорг%, Nорг%, NH4
+, мг N/100 г 2.8, 0.04, 0.7 2.5, 0.055, 

0.4
2.6, 0.053, 

0.3 2.4,0.047,0.7 2.5,0.05, 0.5

Дрожжи, КОЕ/г 1200000 ± 
120000

800000 ± 
75000 0 0 0

Грибы, КОЕ/г 100 ± 58 800 ± 120 3066 ± 437 1400 ± 115 1966 ± 353
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фосфора. Предполагается, что в данном регионе 
лимитирование продуктивности лесных массивов 
по азоту может смениться дефицитом по фосфору 
(Odriozola et. al., 2021).

Выделяя внеклеточные ферменты, микроорга-
низмы обеспечивают распад сложных полифенол-
белковых комплексов органического вещества 
почвы на N-содержащие мономеры, такие как 

нуклеиновые кислоты, аминокислоты или амино-
сахара. Эти относительно небольшие органические 
молекулы N могут быть поглощены и  непосред-
ственно включены в биомассу микроорганизмов, 
или дезаминированы под действием внутрикле-
точных ферментов с образованием NH+

4. Получен-
ный NH+

4 затем может быть включен в биосинтез 
микроорганизмов или высвобождается из клетки, 

Таблица 3.Сезонная динамика родового состава грибов в почве березняка (% от общей численности грибов) 
в 2020 г.

Горизонт
Дата

26. V 1. VII 3. VIII 4. IX 5. X

А0
Penicillium 80

Trichoderma 20

Peniсillium 77
Trichoderma 18
Phialophora 3
Taenionella 2

Penicillium 89
Trichoderma 8
Phialophora 1

Дрожжи 2

Penicillium 86
Trichoderma 7

Дрожжи 7

Penicillium 70
Phialophora 28
Taenionella 2

A1

Penicillium 88
Trichoderma 1
Gilmaniella 1
Дрожжи 10

Peniсillium 95
Phialophora 2
Taenionella 1

Дрожжи 2

Penicillium 80
Дрожжи 12

Trichoderma 6
Bispora 2

Penicillium 89
Дрожжи 10

Trichoderma 1

Penicillium 76
Дрожжи 24

A2

Penicillium 97
Неидентифици-

рованный
вид 3

Penicillium 97
Septonema 3

Penicillium 93
Trichoderma 5

Bispora 2

Penicillium 80
Taenionella 10
Trichoderma 9
Phialophora 1

Penicillium 99
Phialophora 1

Таблица 4. Сезонная динамика родового состава грибов в почве березняка (% от общей численности грибов) 
в 2021 г.

Горизонт
Дата

18. V 22. VI 25. VII 30. VIII 4. X

А0

Penicillium 80
Мucor 7

Aurebasidium 3

Peniсillium 80
Trichoderma 6

Мucor 6
Aspergillus 3

Cветлый
стерильный
мицелий 5

Penicillium 30
Cladosporium 30

Phialophora 1
Дрожжи 2
Темный

стерильный
мицелий 30

Trichoderma 6
Fusarium 4

Penicillium 82
Trichoderma 12

Cветлый
стерильный
мицелий 4

Aspergillus 2

Penicillium 88
Trichoderma 6

Cветлый
стерильный
мицелий 4 

Aspergillus 2

A1
Penicillium 90

Мucor 10

Peniсillium 92
Trichoderma 4

Cladosporium 2
Cветлый

стерильный
мицелий 2

Penicillium 60
Trichoderma 30

Темный
стерильный
мицелий 10

Penicillium 88
Trichoderma 12

Penicillium 78
Trichoderma 12

Cветлый
стерильный
мицелий 10

A2 Penicillium 100

Penicillium 89
Мucor 4 

Aspergillus 3 
Cветлый

стерильный
мицелий 4

Penicillium 50
Темный

стерильный
мицелий 40 

Trichoderma 6
Aspergillus 4

Penicillium 92
Trichoderma 6

Cветлый
стерильный
мицелий 2

Penicillium 74
Trichoderma 20

Cветлый
стерильный
мицелий 4

Aspergillus 2



ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 2 2024

240	 Разгулин, Воронин

что приводит к аммонификации. Обладая экстра-
целлюлярными ферментами с  высокой протеи-
назной и протеолитической активностью, в этом 
процессе участвуют и  грибы (Мирчинк, 1988), 
включая доминирующих в лесных почвах предста-
вителей родов Penicillium и Trichoderma (Павлюкова 
и др., 1998).

В 2020 г. в подстилке во всех вариантах экспе-
римента максимум накопления аммония был от-
мечен в августе (табл. 5). Сезонная динамика про-
цесса коррелировала в вариантах между контролем 
и циклогексимидом, с r = 0.69 при р = 0.19. Грибы 
преобладали над бактериями по вкладу в минера-
лизованный азот (отношение вариантов стрепто-
мицин/циклогексимид) в последние три срока из-
мерений. В гумусовом горизонте сезонные измене-
ния накопления аммония были синхронны во всех 
3 горизонтах. Коэффициенты корреляции между 
вариантами контроля и циклогексимида, контро-
ля и стрептомицина, а также между вариантами 
циклогексимида и стрептомицина составляли 0.93, 
0.91 и 0.90 соответственно, при р = 0.02–0.03. Наи-
большее накопление было отмечено в июле и авгу-
сте. Вклад грибов был выше вклада бактерий во все 
сроки, кроме сентября. В горизонте А2 в контроле 
максимум накопления отмечен в июне. Сезонные 
изменения процесса коррелировали между вариан-
тами с ингибиторами с r = 0.74 при р = 0.15. В на-
коплении азота грибы доминировали над бактери-
ями только в августе.

В  2021 г. в  подстилке сезонная динамика на-
копления аммония коррелировала в  вариантах 
контроля и  циклогексимида, контроля и  стреп-
томицина, а  также между вариантами циклогек-
симида и  стрептомицина с  r = 0.78, 0.92 и  0.79 
соответственно, при р = 0.03–0.12. Наибольшее 

количество минерализованного азота приходи-
лось на май в  контроле и  с  мая по июль в  вари-
антах с ингибиторами (табл. 6). Вклад грибов был 
выше вклада бактерий в мае-июне и июле-августе. 
В контроле гумусового горизонта максимумы были 
получены в мае и июне. Сезонные изменения на-
копления аммония хорошо коррелировали толь-
ко между вариантами контроля и стрептомицина, 
с r = 0.99 при р = 0.0004. Грибы доминировали над 
бактериями весь период наблюдений. В контроле 
элювиальной части профиля высокое накопление 
аммония наблюдалось первые три срока. Сезонная 
динамика процесса коррелировала только между 
вариантами контроля и стрептомицина, с r = 0.89 
при р  = 0.04. Вклад грибов в  накопление аммо-
ния был выше вклада бактерий весь сезон, кроме 
октября.

Таким образом, в почвенном профиле под бе-
резняком с мая по октябрь было минерализовано 
70 мг N/100 г в 2020 г и 57 мг N/100 г в 2021 г. Не-
смотря на различия в гидротермических показате-
лях, в подстилке отношение суммы минерализо-
ванного азота в вариантах с антибиотиками было 
близко к  1 за оба года наблюдений (табл.  3,  4), 
что указывает на сравнимые доли участия гри-
бов и бактерий в процессе минерализации азота. 
В горизонтах А1 и А2 соотношение вкладов грибов 
и бактерий в процесс минерализации азота изменя-
лось по годам исследования. В 2020 г. в горизонте 
А1 отношение минерализованного азота в варианте 
со стрептомицином к варианту с циклогексимидом 
составило 1.3, что свидетельствует о небольшом 
превалировании грибов над бактериями. В сухой 
2021 г., с хорошей аэрацией почвенного профиля 
это отношение составляло 8.8, что подчеркивает 
несомненное доминирование грибов. В горизонте 

Таблица 5. Сезонная динамика накопления аммония в горизонтах почвы березняка в 2020 г. Мг N/ 100 г

Горизонт
Дата

29.V – 23.VI 2.VII‑27. VII 5.VIII‑30.VIII 7.IX –29.IX 6. X –27. X Всего

А0, контроль 6.0 ± 0.7 14.2 ± 1.2 16.2 ± 0.8 13.8 ± 0.8 1.9 ± 0.3 52 ± 2

А0, циклогексимид 38.0 ± 1.7 32.0 ± 1.3 39.4 ± 2 33.1 ± 3 11.9 ± 0.7 154 ± 3.9

А0, стрептомицин 19.6 ± 1.2 29.2 ± 1 50.0 ± 2 44.8 ± 2 22.4 ± 1.2 166 ± 3

А1, контроль 0.3 ± 0.2 5.1 ± 0.4 4.7 ± 0.1 2.4 ± 0.3 0.8 ± 0.3 13 ± 0.6

А1, циклогексимид 6.2 ± 0.4 15.7 ± 1 15.6 ± 2 11.4 ± 1.6 2.2 ± 1.7 49 ± 3

А1, стрептомицин 9.2 ± 1 19.5 ± 1 23.8 ± 1.5 10 ± 1 5.5 ± 0.4 68 ± 2

А2, контроль 0.4 ± 0.1 2.9 ± 0.3 1.2 ± 0.1 0.4 ± 0.1 0.5 ± 0.1 5 ± 0.4

А2, циклогексимид 4.4 ± 0.6 6.7 ± 1 1.0 ± 0.3 2.2 ± 0.2 4.1 ± 0.2 18 ± 1.2

А2, стрептомицин 2.5 ± 0.2 6.6 ± 0.3 2.6 ± 0.2 1.4 ± 0.2 1.8 ± 0.1 15 ± 0.4
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А2 в 2020 г. вклады грибов и бактерий были близки, 
а в 2021 г. вклад грибов превышал вклад бактерий 
в 1.5 раза.

В 2020 г. в контрольном варианте в горизонтах 
А0 и А2, где вклады грибов и бактерий были при-
мерно одинаковыми, общая численность грибов 
и накопление азота связаны отрицательной связью, 
с r = (–0.85) – (–0.89) при р = 0.04. Данная зави-
симость с отрицательным знаком прослеживается 
и в 2021 г. в горизонте А2, с r = (–0.72) при р = 0.28. 
Возможно, это обстоятельство связано с дефици-
том азота в этих горизонтах и вероятной ассими-
ляцией вновь образованного аммония микобиотой 
в условиях конкуренции за азот со стороны бакте-
рий. Содержание аммония в почве также отрица-
тельно коррелировало с КОЕ грибов, как было по-
казано выше.

В 2021 г. численность дрожжей положительно 
коррелировала с накоплением азота в контрольном 
варианте со значениями r в горизонтах А0 и А2 0.77 
и 0.67 при р = 0.13 и 0.21. В 2020 г. прослеживалась 
зависимость между накоплением азота в подстилке 
и эмиссией СО2, с r = 0.68 при р = 0.24.

Среднесезонные значения аммонификации 
в этом типе леса, полученные в природе, соста-
вили в подстилке, гумусовом горизонте и элюви-
альной части профиля 0.63, 0.07 и 0.019 мг N/100 
г/сут (Разгулин, 2022), что соизмеримо с приве-
денными данными лабораторного эксперимента, 
равными соответственно 0.43, 0.10, 0.04 мг N/100 
г/сут в  2020 г. и  0.28, 0.08, 0.07  мг N/100 г/сут 
в 2021 г.

Во всех вариантах эксперимента внесение ин-
гибиторов до 30 раз увеличивало аммонифика-
цию по сравнению с контролем, что отмечалось 
и ранее (Boyle et al., 2008; Strickland, Rousk, 2010). 

Возможно, это связано с устранением конкурент-
ной группы микроорганизмов и возникшим пре-
имуществом в ресурсах. Наиболее реалистичным 
объяснением считается утилизация оставшимися 
в живых микроорганизмами низкомолекулярных 
органических соединений, высвобождаемых из 
клеток, убитых антибиотиками (Land et al., 1993).

Полагают, что даже после добавления антибио-
тиков ранее существовавшие внеклеточные и вну-
триклеточные ферменты оставались активными 
даже при остановке биосинтеза микробного белка. 
Аммоний поступал в почву, и измерения показы-
вали усиление аммонификации (Boyle et al., 2008).

В  условиях 10 сут инкубации лесной почвы 
(Италия) получено незначительное превышение 
вклада бактерий над грибами в процесс аммони-
фикации (Land et  al., 1993). Исследования двух 
лесов дугласии (штат Орегон, США) с различным 
плодородием почв показало, что относительная 
биомасса грибов снижается с увеличением плодо-
родия почвы и доступности азота, а вклад бакте-
рий возрастает. Однако селективное ингибирова-
ние нетто-аммонификации подстилки на участке 
с  плодородной почвой в  один год исследования 
показало преобладание бактерий, а на второй год 
грибов. На участке с низким плодородием мине-
рализация азота в первый год исследования была 
близка к нулю, а на второй год был получен близ-
кий вклад групп микроорганизмов в этот процесс. 
Исследования были выполнены в мае, 1 раз в год 
(Boyle et al., 2008).

На основе данных протеомного анализа угле-
водно-активных ферментов, было сделано предпо-
ложение, что в цикле С и N в почве хвойного леса 
(Германия) участвуют преимущественно бактерии 
и в меньшей степени грибы (Starke et al., 2021).

Таблица 6. Сезонная динамика накопления аммония в горизонтах почвы березняка в 2021 г. Мг N/ 100 г

Горизонт
Дата

21.V – 16.VI 25.VI‑19. VII 28.VII‑23.VIII 1.IX –27.IX 7. X –26. X Всего

А0, контроль 14.6 ± 1.0 7.7 ± 1.2 7.4 ± 0.6 6.5 ± 0.8 0.3 ± 0.2 36 ± 1.7

А0, циклогексимид 30.8 ± 2 31.0 ± 2.5 20.0 ± 1.3 30.4 ± 1.5 6.9 ± 0.7 119 ± 3.6

А0, стрептомицин 33.7 ± 2 27.4 ± 1.9 29.0 ± 1.7 21.1 ± 2 4.9 ± 0.5 116 ± 3.3

А1, контроль 4.7 ± 0.7 3.5 ± 0.1 2.5 ± 0.4 0.3 ± 0.2 0.1 ± 0.1 11 ± 1

А1, циклогексимид 1.4 ± 0.3 0 1.4 ± 0.2 2.4 ± 0.8 0 5 ± 1

А1, стрептомицин 14.6 ± 2 11.4 ± 0.7 10.2 ± 0.9 4.1 ± 0.7 4.3 ± 1 44 ± 1.8

А2, контроль 3.0 ± 0.4 3.4 ± 0.8 2.9 ± 0.3 0.4 ± 0.1 0.2 ± 0.1 10 ± 1

А2, циклогексимид 4.9 ± 1 0.6 ± 0.5 3.1 ± 0.4 0.1 ± 0.04 2.3 ± 0.2 10 ± 1.2

А2, стрептомицин 6.2 ± 0.9 4.0 ± 1 4.1 ± 0.6 1.6 ± 0.2 1.0 ± 0.1 17 ± 0.4
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Таким образом, полученные данные показали 
частичное соответствие результатов более ранних 
работ выводам авторов о близком вкладе грибов 
и бактерий в процесс аммонификации в органиче-
ских горизонтах и усилению аммонификации при 
внесении ингибиторов.

К ограничениям ингибиторного анализа отно-
сят недостаточную селективность (не исключают 
действие циклогексимида на бактерии). Инги-
биторы способны образовывать прочные ком-
плексы с  органическим веществом почвы, что 
снижает их эффективность. Длительные пери-
оды пребывания биоцидного соединения в  по-
чве приводят к изменению микробного сообще-
ства и позволяют развиться побочным эффектам 
(Land et al., 1993).

В  то же время, процессы разложения органи-
ческого вещества почвы определяются не только 
взаимодействием грибов и бактерий, но и всей по-
чвенной биотой, включая и беспозвоночных жи-
вотных. Полагают, что малочисленная почвенная 
фауна может усиливать роль грибов, а многочис-
ленная – роль бактерий (Strickland, Rousk, 2010), 
что в нашем исследовании не учитывалось.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Температура воздуха, обуславливающая уровень 
нагревания почвы, способна регулировать сезон-
ные изменения общей численности грибов и из-
менять родовую структуру микобиоты в горизонтах 
дерново-подзолистой почвы под березняком.

Зависимости между сезонными изменениями 
содержания в почве Сорг, Nорг и общей численно-
стью грибов носили знакопеременный характер. 
В  почвенном профиле содержание аммония от-
рицательно коррелировало с общей численностью 
гифальных грибов.

Анализ вклада грибов и бактерий с использо-
ванием селективных ингибиторов показал, что 
для подстилки характерны примерно одинаковые 
величины вклада грибов и бактерий в минерали-
зации соединений азота. В гумусовом горизонте 
в средний по температуре и увлажнению год на-
блюдается небольшое превышение доли грибов. 
В засушливый год грибы безусловно превалируют 
над бактериями. В элювиальной части профиля от-
мечены сопоставимые величины вклада этих групп, 
с незначительным преобладанием одной из них по 
годам исследования.

Ингибиторы увеличивают активность аммони-
фикации во всех горизонтах почвы под березняком 
по сравнению с контролем.

Эта работа поддерживалась постоянным ин-
ституциональным финансированием. Никаких 
дополнительных грантов на проведение или руко-
водство этим конкретным исследованием получено 
не было.
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В данной работе отсутствуют исследования че-
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The role of fungi and bacteria in the mineralization of nitrogen compounds  
in the ecosystems of the Southern Taiga of European Russia
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For two years, the contribution of fungi and bacteria to the process of net ammonification in the soddy-
podzolic soil of the sorrel-blueberry birch forest of the Yaroslavl region was determined using inhibitory 
analysis. Established, that the litter is characterized by an equal participation of fungi and bacteria 
in this process. In the humus horizon, a slight excess of fungi over bacteria was noted in a year of 
normal moisture and a clear dominance of fungi in a dry year. In the eluvial part of the profile, a close 
contribution of these groups was noted, with an insignificant prevalence of one of them over the years 
of study. The maximum air temperature is able to change the seasonal dynamics of the abundance of 
saprotrophic fungi in the soil and to some extent form the generic structure of the mycobiota in the 
horizons of the soil profile of the birch forest.
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Существование современной жизни на Земле 
обеспечено локальными экосистемами в том виде, 
в котором они сформировались к моменту появле-
ния человека – специфического фактора их транс-
формации и динамики. Результатом деятельности 
экосистем является обеспечение “экосистемных 
функций”: производство первичной продукции, 
разложение, круговорот питательных веществ, 
трофические взаимодействия и т. д., и “сервисов 
(услуг)”, например, производство целевого сырья 
(древесины, пушнины и  пр.), пищи, регуляцию 
климата, контроль вредителей и т. п. (Sekercioglu, 
2010). Реализация экосистемных функций и серви-
сов тесно связана с биологическим разнообразием 
системы (см. напр. Hooper et al., 2005; Mouillot et al., 
2011; Tilman et  al., 2014; Berlinches de Gea et  al., 
2023). Соответственно, потеря биологического раз-
нообразия, влекущая за собой деградацию функ-
ций экосистем, реально угрожает благополучию 
людей (Díaz et al., 2006). Изменение природных 
экосистем в  глобальном масштабе стало повсед-
невной реальностью (Vitousek et al., 1997; Tittensor 
et al., 2014), и актуальность вопроса: “изменит ли 
утрата биологического разнообразия функциони-
рование экосистем и их способность обеспечивать 

общество продуктами и услугами, необходимыми 
для процветания?” постоянно возрастает (Cardinale 
et al., 2012). Как замечают Мори с соавторами, из-
учение биоразнообразия теперь “не просто “лю-
бопытная тематика”, а тематика “востребованная” 
для блага человечества” (Mori et al., 2017).

Интенсивно разрабатывается теоретическая ос-
нова связи биоразнообразия и функционирования 
экосистем – “biodiversity-ecosystem functioning” – 
BEF (напр. Loreau et al., 2001; Isbell et al., 2015 a, 
b; Hautier et al., 2015). Изучение различных аспек-
тов взаимосвязи биологического разнообразия 
с функциональностью экосистем находится в се-
редине своего пути, многие аспекты предсказаны 
в теоретических моделях, но не подкреплены эм-
пирическими данными. Наполнение BEF фактиче-
скими результатами – продолжающийся процесс, 
тем не менее, уже имеющиеся знания позволяют 
формировать предложения для реализации на за-
конодательном уровне (Mori et al., 2017). В апреле 
2012 г. с участием 94 стран была создана межпра-
вительственная научно-политическая платфор-
ма по биоразнообразию и экосистемным услугам 
(IPBES; http://www.ipbes.net/) – независимый 
межправительственный орган, для “укрепления 

DOI: 10.31857/S1026347024020081, EDN: WCAHZV

Ключевые слова: мониторинг, биоразнообразие, упругость экосистемы, новые и исторические экоси-
стемы, индикаторы экосистемы, мелкие млекопитающие

Изменение природных экосистем стало повседневной реальностью и оценка их способности обе-
спечивать общество продуктами и услугами (пресная вода, климат, плодородие почвы и т. д.), необ-
ходимыми для благополучия населения превращается в актуальную прикладную задачу. Все большее 
внимание привлекает вопрос: “изменит ли утрата биологического разнообразия функционирование 
локальных экосистем”. В первом сообщении мы рассматриваем основные современные подходы 
к мониторингу экосистем. Обсуждается выделение исторических, и новых (novel) экосистем, упру-
гость экосистемы (resilience), пороговый эффект, теоретически обоснованное восстановление и со-
циально-экологические компромиссы. Рассмотрены принципы индикации, требования к индика-
торам, возможность и перспективы использования мелких млекопитающих в качестве индикаторов 
динамики локальных экосистем.
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научно-политического взаимодействия в области 
биоразнообразия и  экосистемных услуг в  целях 
сохранения и устойчивого использования биораз-
нообразия, долгосрочного благополучия человека 
и устойчивого развития”. IPBES включает шесть 
взаимосвязанных элементов, составляющих соци-
ально-экологическую систему, функционирующую 
в различных масштабах во времени и пространстве: 
природа – вклад природы для людей – антропо-
генный вклад – институты и системы управления, 
другие косвенные движущие силы изменений  – 
непосредственные движущие силы изменений – 
оценка качества жизни. Эмпирические исследо-
вания в рамках концепции BEF позволяют оцени-
вать изменение экосистемных функций и сервисов, 
с учетом позитивных и негативных управляющих 
воздействий человека, и  являются основой для 
выработки рекомендаций по менеджменту экоси-
стем с целью оптимизации их функционирования. 
Основным объектом наблюдения является био-
разнообразие, которое реагирует на позитивные 
и негативные воздействия. Управление системой 
основано на оценках состояния экосистемы, ко-
торое может быть осуществлено с учетом анализа 
ряда вопросов, занимающих в современной теории 
ключевое положение. На основании продуманно-
го управления могут быть усилены позитивные 
и уменьшены негативные воздействия. Основой 
для такого управления является оценка состояния, 
динамики, функциональной структуры и продук-
ции системы, на основе ее изучения в рамках об-
щих теоретических представлений (рис. 1)

Информационные основы менеджмента экосистем

Для нашего анализа наибольший интерес на 
рис. 1 представляет аналитический блок, связан-
ный с предоставлением, необходимой для успеш-
ного управления биологическим разнообразием 
информации. В зависимости от функции, или, луч-
ше сказать, работы, которую выполняет экосисте-
ма, менеджмент получает разные задачи и предус-
матривает разные способы их реализации (Kueffer, 
Kaiser-Bunbury, 2014). Выполняемая работа зави-
сит от степени измененности экосистемы. В наи-
более общем виде принято говорить об “истори-
ческих” и “новых” экосистемах. Остановимся на 
этом подробнее.

Исторические, и новые (novel) экосистемы. Поня-
тие “исторической” экосистемы – довольно услов-
но. В ходе эволюции сообщества видов менялись, 
и существование определенного типа экосистем 
может быть отнесено лишь относительно неболь-
шому периоду времени – порядка 10–15 тыс. лет; 
при этом, многие современные экосистемы фор-
мировались под влиянием человека (Jackson, Hobbs, 
2009). Во время формирования современных экоси-
стем, практически на всей послеледниковой терри-
тории Европы сменялись резко контрастирующие 

экосистемы; сухие степи, луга, леса (Маркова и др., 
2008; Jackson, Hobbs, 2009). Заселение освободив-
шейся ото льда территории происходило за счет 
вселения видов, которые в период заселения были 
инвазивными. В частности, на Русской Равнине 
население млекопитающих в разных пропорциях 
представлено Восточно- и Западно-палеарктиче-
скими видами. Некоторые экосистемы формиро-
вались под воздействием человека в течение ты-
сячелетий и приобрели новые, иногда значитель-
но отличающиеся от исходных, свойства, которые 
удовлетворяли запросам людей (Hobbs et al., 2009; 
Jackson, Hobbs, 2009; Kueffer, Kaiser-Bunbury, 2014). 
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Рис. 1. Концептуальная схема связи биоразнообразия 
и социальных воздействий (по Mori et al., 2017 с из-
менениями). Синие стрелки –“вещественные”, жел-
тые – информационные связи. Зеленая стрелка – по-
ложительные, красная – отрицательные воздействия 
общества на биологическое разнообразие, пунктир – 
воздействие, ожидаемое при управлении, толщина 
стрелок – мощность воздействия. Функциональный 
блок – на зеленом, аналитический – на голубом фоне.
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Такие экосистемы предложено рассматривать как 
“новые” (novel) (Hobbs et al., 2009). Появление но-
вых экосистем связано с хозяйственными требова-
ниями, которые определяли тип землепользования 
с целью получить максимальную продукцию целе-
вых видов, или оптимизации условий проживания 
людей. Их формирование часто определялось и/
или сопровождалось интродукцией чужеродных 
видов. В настоящее время, около трети свободной 
ото льда поверхности суши занято экосистемами, 
в большей или меньшей степени, трансформиро-
ванных человеком (Hobbs et al., 2013; 2014 a). По-
явление новых экосистем может быть связано не 
только с  целенаправленной трансформацией и/
или интродукцией чужеродных видов, но и выбо-
рочной (неслучайной) элиминацией видов (Mori 
et al., 2015; 2017). Критика концепции “новых эко-
систем”, связана с неопределенностью оценки их 
масштаба и, соответственно, выработки стратегии 
управления такими системами, в результате чего 

“исторические” экосистемы могут выпасть из вни-
мания исследователей и  пострадать при неадек-
ватном менеджменте (Murcia et al., 2014). Вместе 
с тем, нельзя и просто сконцентрироваться на со-
хранении “исторических экосистем” (выше мы уже 
говорили, что это весьма неопределенное понятие), 
вне зависимости от нашего желания, мы вынужде-
ны иметь дело с новыми экосистемами, как с “не-
удобной реальностью” – (Hobbs et al., 2014 b). Ана-
лиз состояния новых экосистем не предполагает 
ослабления внимания к изучению и охране истори-
ческих экосистем, но рассматривает их в масштабе 

“ландшафта” (Hobbs et al., 2014 a), например, со-
пряженное исследование городской территории – 

“новой” экосистемы, культивируемых экосистем 
в пригороде – “гибридных” экосистем, и леса – 

“исторической” экосистемы. Возникает естествен-
ный вопрос, о соотношения площадей природных 
и измененных систем, при котором “исторические” 
экосистемы потеряют устойчивость. Этот аспект 
проблемы связан с оценками “упругости” или “со-
противляемости” экосистемы.

Упругость экосистемы, точка перелома. Спо-
собность экосистемы поглощать шоковые воз-
действия и нарушения, сохраняя тот же уровень 
основных функций, характеризует ее упругость 
(Folke et al., 2004; Walker et al., 2004; Mori et al., 
2013). Упругость системы предполагает ее ответ 
на трех уровнях: 1) устойчивость особей к фактору 
достаточно высока и не вызывает реакции – ответ 
на индивидуальном уровне; 2) особи чувствитель-
ны к  фактору, но воздействие может быть ком-
пенсировано популяционным восстановлением – 
ответ на популяционном уровне; 3) воздействие 
оказалось достаточно сильным, не может быть 
компенсировано на предыдущих уровнях, и при-
водит к  изменению состояния системы – реор-
ганизация системы (Falk, 2017; Falk et al., 2019; 
2022). Многие процессы в  природе нелинейны, 

и переход экосистем в новое состояние является 
типичным примером нелинейности ответа (Liu 
et al. 2007). При переходе системы в новое состоя-
ние аттрактор колебаний системы изменяется, ча-
сто с пороговым эффектом, причем переход явля-
ется “внезапным” и “неожиданным” (Folke et al., 
2004; Carpenter, Folke, 2006; Mori et al., 2013). При-
ближение системы к пороговому состоянию – точ-
ке перелома, можно определить по увеличившейся 
нестабильности, коэффициенту вариации, состо-
яний системы (Carpenter, Brock, 2006; Mori et al., 
2013; Morin et al., 2014; Jucker et al., 2014). Исполь-
зуя идеи Фолке и Мори с соавторами (Folke et al., 
2004; Mori et al., 2013) проиллюстрируем сказанное 
на модели шарик-ямка, которая широко использу-
ется в теоретических работах по описанию дина-
мики экосистем (рис. 2).

Теоретически обоснованное восстановление 
и социально-экологические компромиссы. По мне-
нию Кюффера и Кайзер-Банбери (Kueffer, Kaiser-
Bunbury,  2014) “Роль деятельности человека 
в  сохранении биоразнообразия в  антропоцене 
определяется тремя измерениями: 1) степенью 
антропогенного изменения от “дочеловеческой” 
исторической (или первозданной) природы к ан-
тропогенной новой природе; 2) преднамерен-
ным (например, характер землепользования) 

(а)

(б)

(в)

Рис. 2. Изменение положения аттрактора экосистемы 
при изменении биоразнообразия. Весь набор видов 
входящих в экосистему (цветные стрелки), т. е. ее био-
разнообразие оказывают воздействие на “плоскость” 
среды, в результате возникает ландшафт с большими 
или меньшими углублениями. Это устойчивые со-
стояния экосистемы или аттракторы (зеленый ша-
рик). Незначительные колебания среды позволяют 
аттрактору длительное время находится на одном 
месте. После антропогенного воздействия (красная 
стрелка), если оно преодолело индивидуальную ре-
зистентность, аттрактор системы (шарик) получает 
импульс и пытается выскочить из ямки – а. Если ан-
тропогенное воздействие было достаточно сильным, 
чтобы произошло изменение “ландшафта” (функци-
онального разнообразия), шарик может выскочить из 
ямки, преодолеть “порог” или “точку перелома” (вы-
пуклости “ландшафта”), и, если шарик преодолева-
ет его, система попадает в новое состояние – б, или 
совсем покинуть систему – в. Величину полученного 
импульса можно оценить по силе раскачивания ша-
рика (тонкие красные стрелки на рис. а).
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и непреднамеренным (например, изменение кли-
мата) влиянием человека на экосистему, приводя-
щим к изменению дикой или возникновению ис-
кусственно созданной природы; 3) приоритетом 
землепользования: поддержание биоразнообразия 
или производство продукции и  целевых экоси-
стемных услуг”. В зависимости от приоритетной 
задачи и своего состояния разные типы экосистем 
требуют различного вмешательства человека. Если 
приоритетом является производство экосистемных 
услуг, имеющих общее экологическое и социаль-
ное значение, например, поддержание локального 
климата, обеспеченности местности пресной во-
дой, влажность, поддержание традиционных про-
мыслов и т. п., целесообразно сохранение и/или 
восстановление исторической экосистемы. Это 
предполагает минимальное вмешательство: мо-
ниторинг, охрану, и восстановление исторически 
свойственных системе функций (McCann, 2007; 
Devoto et al., 2012). В новых экосистемах менед-
жмент зависит от ожидаемых целевых экосистем-
ных услуг. Однако, во всех случаях, критерием 
успешности управления является сохранение ос-
новных экосистемных функций, оцениваемых по 
состоянию биоразнообразия на данной территории 
(Kueffer, Kaiser-Bunbury, 2014). Наконец, социаль-
но-экологический компромисс призван сбаланси-
ровать получаемые от экосистемы целевые хозяй-
ственные услуги с поддержанием ее максимальной 
функциональной продуктивности. При этом, кри-
терием оптимизации баланса между выходом целе-
вой продукции (напр. древесины) и максимальным 
сохранением основных функций системы, являет-
ся поддержание высокого уровня разнообразия ви-
дов (Mori, Kitagawa, 2014).

Здесь нам хотелось бы подчеркнуть, что во всех 
случаях, успешное управление экосистемами воз-
можно на основе постоянного получения адек-
ватной информации, характеризующей биораз-
нообразие системы. Традиционно общей харак-
теристикой является разнообразие, оцениваемое 
с учетом видового богатства – числа видов, и/или 
их пропорциональной представленности (Hilmers 
et al., 2018), оцениваемой различными индексами 
разнообразия (рис. 3а). Однако, эта информация 
дает лишь самое общее представление об экоси-
стеме и  не всегда связана с  ее функциональной 
структурой и  продуктивностью (Wu  et  al., 2023). 
Понимание взаимосвязей и взаимодействий в эко-
системе может быть значительно расширено при 
использовании “функциональных признаков” 
(Mlambo, 2014). В последнее время лавинообразно 
нарастает число публикаций, посвященных изуче-
нию функционального разнообразия экосистемы 
(Petchey, Gaston, 2006; Gross et al., 2017; Weiss, Ray, 
2019; Wu et al., 2023), с целью оценки экосистем-
ных услуг (Díaz et al., 2006, de Bello et al., 2010), 
функций (Reiss et al., 2009), охраны и менеджмента 
(Vandewalle et al., 2010).

В качестве характеристики функционального 
разнообразия рассматривают разнообразие функ-
циональных черт, входящих в экосистему особей 
разных видов (рис. 3б). Функциональные черты 
определены, как фенотипические характеристи-
ки особей (физиологические, морфологические 
или поведенческие), которые позволяют им ре-
агировать в  континууме флуктуаций окружаю-
щей среды (Violle et al., 2007; Weiss, Ray, 2019). 
Теоретически, функциональное разнообразие 
повышает многофункциональность и  устойчи-
вость экосистем (Lavorel, Garnier, 2002; Valencia 
et  al., 2015; Mori et  al., 2017; Gross et  al., 2017). 
При этом есть черты, которые отвечают за реак-
цию на условия среды – черты ответа (response 
traits), и черты, влияющие на функционирование 
экосистемы (effect traits) (Lavorel, Garnier, 2002). 
К настоящему времени накопилось достаточно 
эмпирических данных, которые показывают, что 
не все “функциональные” черты связаны с  вы-
полнением экосистемных функций. Использова-
ние необоснованно выбранных функциональных 
черт может давать искаженную оценку функци-
онирования экосистемы (Wright et al., 2006, Wu 
et  al., 2023). Понимание функциональных черт 
значимых для анализа состояния экосистемы 
требует обоснования и унификации (Violle et al., 
2007; Mlambo, 2014; Weiss, Ray, 2019). С этой точ-
ки зрения, наиболее перспективными выглядят 
функциональные черты, связанные с  трофиче-
скими стратегиями видов, интегрирующие раз-
нообразные взаимодействия в экосистеме (Gravel 
et  al., 2016; Wu et  al., 2023). При этом, биомас-
са объединенных трофической стратегией видов 
отражает мощность потока ресурса (Barnes et al., 
2016). Это дает возможность оценивать функцио-
нальную структуру экосистемы на основе ресурс-
ных потоков (рис. 3в–д).

Индицируемое и индикаторы

С  точки зрения информационного обеспече-
ния успешного менеджмента определенную цен-
ность имеют все оценки разнообразия, показанные 
на рис. 3. Так, например, имеются исследования, 
показывающие связь продуктивности и видового 
богатства (Morin et  al., 2014) и  зависимость ста-
бильности продуктивности от видового богатства 
(Jucker et al., 2014); на основе оценок видового раз-
нообразия анализируют сходство и различия со-
обществ (Литвинов, 2001), сукцессионные изме-
нения (Hilmers et al., 2018). Однако, хотя оценки 
общего разнообразия видов, в целом, коррелиру-
ют с продуктивностью и устойчивостью экосисте-
мы, они могут давать искаженное представление 
о ее функциях (Wu et al., 2023). Более адекватными 
являются оценки, основанные на изучении пото-
ка ресурсов (напр. VanBuren, Jarzyna, 2022). Пото-
ки трофических ресурсов позволяют существовать 
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особям в определенном количестве и так, или ина-
че, определяют биомассу использующих этот поток 
видов (Barnes et al., 2016). Таким образом, биомас-
са животных с определенной трофикой, зависит 
от потока ресурса, а, соответственно, изменения 
в  структуре потоков, характеризуют и  измене-
ния в функциональном разнообразии экосистемы 
(Vandewalle et al., 2010; Wilman et al., 2014; Suárez‐
Castro et al., 2022).

Разумеется, исчерпывающая оценка всеобъем-
лющего разнообразия экосистемы практически 
невозможна, и многие процессы и изменения оце-
нивают с помощью “индикаторов” – видов или 
набора видов (Kelly, Harwell, 1990; Buckley, 2003). 
Обычно анализируют 1) виды/состав; идентич-
ность и разнообразие элементов, включая списки 
видов и меры видового разнообразия; 2) структу-
ра; физиогномика растительности, измеренная 
в пределах изменчивости в масштабе экосистемы 
и  в  ландшафтном масштабе; и  3) функция; эко-
логические и эволюционные процессы, включая 
поток генов, нарушения и  круговорот питатель-
ных веществ (Gao et  al., 2015). Использование 

вида/видов в качестве индикаторов предполагает, 
что 1) присутствие вида индикатора и его показа-
тели могут отражать состояние других видов/таксо-
нов в сообществе; и 2) наличие и колебания оби-
лия индикатора могут отражать химические/физи-
ческие изменения в окружающей среде (Simberloff, 
1997). При этом, для получения адекватных оценок 
на основе использования индикаторов (и отдель-
ных видов, и метрик видового разнообразия) необ-
ходимо иметь ясные представления о связи инди-
катора с индицируемым объектом/явлением (Gao 
et al., 2015).

На основании всего изложенного выше, по-
пробуем сформулировать основные требования 
к индикаторам, пригодным для оценки функцио-
нальных характеристик экосистемы. 1) Связь ин-
дикаторов с определенным трофическим потоком/
потоками должна быть хорошо известна и легко 
интерпретируема. 2) Индикаторы должны быть 
чувствительны к изменению величины потока ре-
сурса. 3) Пространственный масштаб реакции ин-
дикатора должен соответствовать масштабу инди-
цируемой системы.

Рис. 3. Оценки биоразнообразия. Видовое богатство оценивают, как число видов 1–9, без учета их количественной 
оценки. Биоразнообразие системы (а) оценивают с учетом соотношения обилия видов в выборке, обычно индек-
сами Шеннона – H, Пиелу – E и, реже, индексом Симпсона – D, сравнение выборок проводят с использованием 
индексов сходства Сёренсена (Sørensen) – S, и/или, с учетом количественного соотношения, – индексом несходства 
Брея-Кёртиса – BC. На основании различных функциональных черт особей можно оценить функциональное разно-
образие системы (б), при этом функциональные черты особи не обязательно связаны с потоком ресурсов, что может 
приводить к искажениям в оценке экосистемных функций (Wu et al., 2023). Зная биомассу вида на единице площади 
можно рассчитать разнообразие потоков ресурса в трофических группах x, y, z (в). Соотношение мощности потоков 
ресурса у видов с разными трофическими стратегиями характеризует функциональное разнообразие экосистемы (г) 
и ее фундаментальную функциональную структуру (д).
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Чаще всего в качестве индикаторов использу-
ются сосудистые растения, мхи, лишайники, раз-
личные группы беспозвоночных, относительно 
реже используются птицы и млекопитающие (Gao 
et al., 2015). Вместе с тем, нельзя не заметить, что 
растительные индикаторы имеют довольно силь-
ную инерцию, и  их реакция на значимые изме-
нения в  экосистеме запаздывает. Разнообразие 
беспозвоночных очень велико, а мультифункци-
ональность видов может искажать представления 
о функциональном разнообразии экосистемы. На-
пример, функциональное разнообразие снижает-
ся при увеличении разнообразия потребителей за 
счет повышенной нелинейности трофических вза-
имодействий (Wu et al., 2023). Использование бес-
позвоночных и растений в качестве индикаторов 
следует рассматривать с осторожностью, посколь-
ку они в основном реагируют на локальные изме-
нения среды и могут оказаться неадекватными ин-
дикаторами для организмов, которые реагируют на 
широкомасштабные возмущения (Carignan, Villard, 
2002). С этой точки зрения более привлекательны-
ми выглядят птицы и млекопитающие.

Птицы более доступны для наблюдения и чаще 
используются как индикаторы (Steele et al., 1984; 
Egwumah et al., 2017). От себя заметим, что пти-
цы способны быстро и  широко перемещаться. 
С одной стороны, это повышает их чувствитель-
ность как индикатора, но с другой может приво-
дить к искажениям оценки за счет возникновения 
временных концентраций, связанных с  эпизо-
дическим появлением ресурсного потока. Кро-
ме того, популяции птиц, как правило, связаны 
с пространствами, превышающими масштабы ин-
дицируемого сообщества. Однако, эти недостат-
ки становятся достоинствами, когда речь идет об 
интегрированной оценке изменений в большем 
масштабе, например, индикации загрязнений 
(Egwumah et al., 2017).

Мелкие млекопитающие требуют больших 
усилий для получения первичных данных (Steele 
et al., 1984). Тем не менее, нам представляется, что 
это одни из перспективных животных, роль кото-
рых, как индикаторов состояния экосистем, оста-
ется недооцененной.

Мелкие млекопитающие, как правило, обиль-
ны и,  уже поэтому, играют существенную роль 
в  различных экосистемах (Hayward, Phillipson, 
1979; Barrett, Peles, 1999; Overmars et al., 2014; Gao 
et al., 2015; Torre et al., 2016, 2023). Благодаря не-
большим размерам, и относительно высокому ме-
таболизму, эти животные чувствительны к  раз-
личным факторам среды: температуре и влажно-
сти, обеспеченности кормами, наличию убежищ, 
характеру почвенного покрова и т. п., т. е. к тому, 
что мы рассматриваем, как основные характери-
стики местообитания (Bourliére, 1975, Merritt, 2010, 
Hilmers et al., 2018). Мелкие млекопитающие ха-
рактеризуются коротким жизненным циклом: 

небольшой продолжительностью жизни, быстрым 
созреванием и высокими темпами размножения 
(Fleming, 1979). Все это делает их перспективной 
индикационной группой для мониторинга эко-
систем (Pearce, Venier, 2005). Различные виды 
и группы видов адаптированы к использованию 
определенного типа пищевых ресурсов, эти адап-
тации часто выражены морфологически (Баше-
нина, 1977, Зайцев, 2005). Компромиссы между 
биоэнергетическими потребностями, возмож-
ностями локомоции и свойствами среды опреде-
ляют сравнительно небольшие размеры домаш-
них участков (home range) – обычно менее 0.2 га 
(McNab, 1963; Кряжимский, 1992). Показана связь 
функционального разнообразия млекопитающих 
с эффективностью освоения энергетического по-
тока (Кряжимский, Большаков, 2008). Обилие 
мелких млекопитающих, опосредованное такими 
функциональными чертами, как рост, воспроиз-
водство и выживание, связано с гетерогенностью 
ландшафта (Paniccia et al., 2022). Долгосрочные 
наблюдения позволяют обнаружить нелинейные 
процессы – “внезапное неожиданное изменение 
системы”. Так, например, при трансформации 
пастбищной экосистемы в Калмыкии обнаружен 
резкий перелом в ее функционировании, который 
проявился с задержкой, после изменения расти-
тельности; в соответствии с предсказаниями те-
ории “вязкости” экосистемы было отмечено уве-
личение коэффициента вариации перед точкой 
перелома и показано смещение аттрактора попу-
ляционной траектории (Tchabovsky et  al., 2016). 
Наконец, нельзя не обратить внимание на прямое, 
хозяйственное значение мелких млекопитающих. 
В зависимости от численности эти животные мо-
гут представлять жизненно-важный элемент эко-
системы, или являться вредоносными видами 
(Шилова, 1993: Sieg, 1987; Singleton, et al., 1999; 
Shchipanov, 2019).

Работа выполнена в рамках государственного 
задания № АААА-А18–118042490060–1.
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Ecosystem change is the everyday reality and assessment of its ability to provide men with ecosystem 
products and services (fresh water, climate, soil fertility, etc.), whch are nesessory for humans’ welfare is 
an urgent applied issue. The question “if changes in the loss of biological diversity affect the functioning 
of local ecosystems” is attracting increasing attention. In the first communication, we consider modern 
approaches to ecosystem monitoring. The concept of historical and novel ecosystems, ecosystem 
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Первичные данные и характеристики обилия

При использовании мелких млекопитающих 
в качестве индикационной группы исследователи 
отмечают отсутствие стандартизации выборок, ко-
торая может приводить к различиям в оценках об-
условленным различием используемых ловушек, 
способов отлова, величины ловчего усилия и про-
должительностью периода наблюдений (Torre et al. 
2004, 2016; Pearce, Venier, 2005). Ниже мы остано-
вимся на некоторых принципиальных характери-
стиках, влияющих на информационную ценность 
выборок.

Оседлые и нерезиденты. Из-за небольших раз-
меров и  высокого уровня метаболизма мелкие 
млекопитающие чувствительны к  характеристи-
кам окружающей среды (Шмидт-Ниельсон, 1987). 
Для зверьков выгодно хорошее знание террито-
рии: распределения на ней убежищ, доступных 
кормов и т. п. Это возможно при длительном оби-
тании на определенном, постоянно посещаемом 

ограниченном пространстве – домашнем участке 
(Burt, 1943; Fleming, 1979). Технически, обитание 
особи на домашнем участке характеризуется пред-
сказуемой вероятностью посещения любой точки 
пространства, принадлежащей участку. Особей, 
обладающих домашним участком, рассматрива-
ют, как “оседлых”. Оседлое население тесно свя-
зано с локальными потоками ресурсов и характе-
ризует специфику функционирования конкретной 
системы.

Не менее важную часть жизненного цикла 
особи составляет расселение (Lidicker, Stenseth 
1992). “Расселением” в  узком смысле термина, 
принято называть перемещение особи от места, где 
она родилась, до места, где она будет (или может) 
размножаться (Howard 1960). Расселение опре-
деляет генетическое единство и  пространствен-
но-генетическое структурирование населения 
(Peakall et al., 2003; Nichols et al., 2012; Cayuela et al., 
2018; Shchipanov et al., 2023), обеспечивает связь 
между локальными популяциями и возможность 

DOI: 10.31857/S1026347024020098, EDN: WBZBKW

Ключевые слова: мелкие млекопитающие, мечение с повторным отловом, пространственная актив-
ность, плотность оседлых, потоки ресурса, упругость экосистемы

Мы рассматриваем возможность анализа общего и функционального разнообразия экосистемы, 
а также однозначной интерпретации полученных результатов на основе опыта своей работы и ра-
нее полученных данных. Оцениваются перспективы использования учетов мелких млекопитающих 
без изъятия, разделения выборок на оседлую составляющую, позволяющую характеризовать локаль-
ные потоки ресурсов, и нерезидентов, зависимых от состояния территории в целом. Дается описание 
протокола мечения, способов оценки пространственной активности, расчета плотности на единицу 
площади и полноты выявления видового богатства. Сравниваются оценки, получаемые на основе ве-
личины улова на единицу ловчего усилия для неразделенной выборки, плотности оседлых, величины 
потока нерезидентов. Рассмотрена возможность анализа потока ресурсов в “исторической”, новой 
и гибридной экосистемах, использование данных для анализа упругости экосистемы и обнаружения 
точки перелома.
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поддержания заселенности пространства (Hanski 
1999, Хански 2022; Щипанов, 2023). Расселение 
включает в себя три стадии: эмиграцию, собствен-
но перемещение, иммиграцию, и рассматривает-
ся как эффективное, если имеет генетические по-
следствия (Ronce, 2007). Исходя из этого Ронсе 
(Ronce, 2007) предлагает ограничить рассмотрение 
расселения “эффективным расселением”. Одна-
ко “неэффективное расселение” имеет не меньшее 
значение для экологии популяций, влияя на демо-
графию и доступность ресурса (Stenseth, Lidicker, 
1992). Помимо расселения в узком смысле термина, 
особи могут “бродяжничать”, не находя места для 
оседания или совершать далекие выходы за пре-
делы домашнего участка – “экскурсии” (Lidicker, 
1985). Определить характер перемещения за пре-
делами домашнего участка можно на основании 
многократных наблюдений помеченной особи, но 
такие наблюдения единичны, и, как правило, слу-
чайны (Щипанов и др., 2008а; Щипанов, Ляпина, 
2008). Для обозначения животных, находящихся за 
пределами домашних участков, предложен термин 

“нерезиденты” (Щипанов, Купцов, 2004), объеди-
няющий особей, не имеющих определенной веро-
ятности повторного обнаружения на месте поимки 
(Щипанов и др., 2008 а; Щипанов, Ляпина, 2008; 
Калинин, 2012; Щипанов, 2021). Находясь на не-
знакомой территории, животные имеют больше 
шансов стать добычей хищников, и, по-видимому, 
именно нерезидентная часть популяции составля-
ет основой пищевой ресурс хищников. Кроме того, 
учитывая роль мелких млекопитающих в распро-
странении микроорганизмов (Dickman 1999; Щи-
панов и др. 2006), можно говорить о специфиче-
ском значении нерезидентов для функционирова-
ния экосистем.

Отловы с изъятием и без изъятия. Влияние изуче-
ния на объект. В наиболее общем виде можно раз-
делить методы получения первичного материала на 
отловы с изъятием и без изъятия животных. К пер-
вым относятся учеты в “давилки” и “западни”: ци-
линдры, конуса, ведра и т. п., помещаемые в ловчие 
канавки, с заборчиками или без них (если в “запад-
нях” не используются специально оборудованные 
устройства для отлова живых зверьков), во втором 
случае, это различные варианты мечения с  по-
вторным отловом в живоловки. Все способы отло-
ва имеют свою специфику, и улов различается как 
количественно, так и качественно (Шефтель, 2018).

Большинство наблюдений, в том числе и мони-
торинговых исследований в  20-м столетии, про-
водили при отловах с  изъятием (Кучерук, 1952, 
1963; Карасева, Телицина, 1996; Карасева и  др, 
2008). Несмотря на то, что современные этиче-
ские стандарты не отвергают использования ме-
тодов учета с изъятием (Sikes, 2016), в современ-
ных исследованиях предпочтение, все же, отдается 
способам получения данных с минимальным воз-
действием на популяции животных, для мелких 

млекопитающих – различным методам индиви-
дуального мечения с возвращением животных на 
место поимки. Использование живоловок реко-
мендовано в ряде национальных европейских про-
грамм по мониторингу (Flowerdew et al., 2004; Torre 
et al., 2004) и в современных исследованиях в раз-
ных странах мира используют различные вариан-
ты отлова и мечения в живоловки (напр., Hopkins, 
Kennedy, 2004; Fontúrbel, 2010; Pinotti et al., 2015; 
Le  Borgne et  al., 2018; Torre et  al., 2023). В  соот-
ветствии с современными этическими стандарта-
ми грызунов предлагается метить ушными метка-
ми, землероек – выстрижением шерсти (Gurnell, 
Flowerdew 2006; Le Borgne et al., 2018; Torre et al., 
2023). Тем не менее, мечение ампутацией фаланг 
пальцев признается допустимым: рекомендовано 
использовать собранный материал для генетиче-
ского анализа (Sikes, 2016). Использование пожиз-
ненной метки – ампутации пальцев, в сочетании 
с  переходящей годовой нумерацией, позволя-
ет оценить выживание особей после зимы (напр., 
Churchfield et al., 1995; Shchipanov et al., 2022), а со-
бранные биоматериалы –пространственно-гене-
тическую структуру (напр., Щипанов и др., 2020; 
Shchipanov et al., 2023).

Помимо этических соображений, мы хотели бы 
отметить, что достаточно объемное локальное изъ-
ятие животных, необходимое для получения ре-
презентативной выборки, может повлиять на сам 
наблюдаемый объект (Калинин, 2019). Ранее было 
обнаружено, что разные виды мелких млекопита-
ющих проявляют различную способность к восста-
новлению локальных группировок, опосредован-
ную разным потенциалом расселения (Щипанов, 
2002, 2016; Shchipanov, 2019). Для большинства 
видов мелких млекопитающих специальные ис-
следования по изучению восстановления после де-
популяции территории не проводили, однако для 
ряда таежных видов, также, показаны колебания 
расселения, не всегда совпадающие с динамикой 
плотности оседлого населения (Калинин 2012). 
Всего предложено выделять три группы видов: 
виды с переменным уровнем расселения, которые 
разделяются на две подгруппы – виды, изменяю-
щие уровень в ответ на воздействие, и виды, из-
меняющие его периодически, виды с постоянно 
низким и постоянно высоким потенциалом рас-
селения (Щипанов, 2002, 2016). У видов с посто-
янно низким уровнем расселения восстановле-
ние локально депопулированных участков идет 
медленно. Так, например, полуденная песчанка 
(Meriones meridianus) после изъятия на площадях 
от 0.1 до 1 га восстанавливала исходную плотность 
4–8 месяцев (Попов и  др., 1989; Шилова, 1993; 
Shilova, Tchabovsky, 2009). У видов с переменным 
потенциалом расселения скорость восстановле-
ния зависела от фазы популяционного цикла. По-
левка-экономка (Microtus oeconomus) на Чукотке 
в годы с высоким уровнем расселения, успевала 



	 РОЛЬ БИОРАЗНООБРАЗИЯ В ОБЕСПЕЧЕНИИ ФУНКЦИОНИРОВАНИЯ ЭКОСИСТЕМ� 257

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 2 2024

восстанавливаться в процессе изъятия, т. е. в ре-
зультате вылова ее плотность практически не сни-
жалась. В год с высокой плотностью, но низким 
уровнем расселения, численность на депопулиро-
ванном участке не восстановилась в течение всего 
лета (Щипанов, Касаткин, 1992). Виды, реагирую-
щие на воздействие, изменяют структуру населе-
ния. Лесная мышь (Sylvaemus uralensis), например, 
после локальной депопуляции, вместо стабильного 
оседлого населения с высокой плотностью и охра-
няемой общей территорией, образовала поселение 
с разреженным непостоянным составом, не охра-
няющим заселенное пространство (Щипанов и др., 
1997). Таким образом, изъятие может оказаться ка-
тастрофическим для локальной популяции или из-
менить ее структуру.

С другой стороны, по оценкам В. Н. Большако-
ва с соавт. (1973), при отлове ловчими канавками, 
результат изъятия чувствуется лишь в небольших, 
фрагментированных местообитаниях, но в целом, 
не влияет на оценки структуры и обилия. Но заме-
тим, что в “западни” попадаются преимуществен-
но “нерезидентные” (Щипанов и др., 2003; Кали-
нин, 2012), а в давилки и живоловки – и оседлые, 

и  нерезидентные зверьки (Калинин и  др., 2020). 
В результате, учеты в канавки характеризуют “по-
пуляционные процессы, происходящие на большей 
территории, нежели линии давилок” (Шефтель, 
2018). Однако, при отлове в “западни” пропорции 
смещены в  сторону преобладания в  улове видов 
с большей интенсивностью расселения.

С учетом аспектов, обсужденных выше, нам пред-
ставляется, что мечение в живоловки в наибольшей 
степени соответствует задачам мониторинга.

Живоловки и их расстановка. Основу для оцен-
ки разнообразия представляет выборка, в  кото-
рой, по возможности полно представлены виды, 
входящие в исследуемое сообщество. В практике 
используются ловушки с механизмом, срабатыва-
ющем только на взятие приманки – “с крючком”, 
и ловушки, срабатывающие на посещение – “тра-
пиковые ловушки”. Ловушки первого типа дей-
ствуют избирательно, в них попадаются только те 
виды, для которых привлекательна приманка. Ло-
вушки второго типа улавливают всех, посещаю-
щих их животных. В основном используют две мо-
дели трапиковых живоловок: в европейских стра-
нах – чаще ловушку Лонгворта (Longworth trap), 
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Рис. 1. Изменение соотношения облавливаемых площадей при постановке ловушек площадкой (Ssq) и линией (Sl). 
Синие круги – площадь, посещаемая среднестатистической особью, на которой она может быть поймана; красная 
линия – граница зоны облова. Ssq=(a+2R)2; Sl=2RL, где a – дистанция между крайними линиями площадки, R – 
радиус пространства посещаемого среднестатистической оседлой особью, а L – длина линии. Расчет для расстояния 
между ловушками 10 м. На графике показано соотношение площадей, облавливаемых линией относительно площад-
ки (Sl/Ssq), в зависимости от числа ловушек в линии и радиусам посещаемой площади (R) равным 10 м (серая кри-
вая), 20 м (голубая кривая) и 30 м (черная кривая). При равенстве площадей соотношения равны 1 (красный пунктир 
на графике). Положение кривой выше порога показывает превышение площади, охваченной учетом при постановке 
ловушек в линию, относительно такого же числа ловушек, поставленных с теми же интервалами площадкой.
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в Новом Свете – ловушку Шермана (Sherman trap) 
(Torre et al., 2016). Несмотря на то, что и та и дру-
гая ловушки срабатывают на посещение, сравне-
ние уловистости ловушек Шермана и  ловушек 
Лонгворта не всегда дает однозначные результаты. 
Так, Торре с соавторами (Torre et al., 2016) счита-
ют их взаимозаменяемыми, а  двухлетние иссле-
дования, проведенные в луговых местообитаниях 
южного Висконсина (США), показали, что в раз-
ные годы различные группы мелких млекопитаю-
щих предпочитали разные типы ловушек (Anthony 
et al., 2005). Поэтому, иногда используют оба типа 
ловушек, поставленных одновременно, чередуясь 
через одну (Pinotti et al., 2015). Мы используем ори-
гинальную ловушку с высокочувствительным тра-
пиком, чертежи которой были неоднократно опу-
бликованы (Щипанов, 1986; Щипанов и др., 2000, 
2008б; Shchipanov et  al., 2005). Ловушка может 
иметь разные габариты, разные фиксаторы закрыв-
шейся дверки и изготовлена из разных материа-
лов, эффективность ее работы определяется лишь 

конфигурацией проволочного трапика. Эта ловуш-
ка улавливает практически весе виды, попадающи-
еся и в “давилки”, и в “западни” (Щипанов и др., 
2008б, 2010; Калинин 2012).

Расстановка живоловок не имеет единого стан-
дарта, в зависимости от задачи исследования их 
могут выставлять кластерами (Torre et  al., 2016, 
Le Borgne et al., 2018), площадками или линиями 
(Flowerdew et  al., 2004; Hopkins, Kennedy, 2004; 
Шефтель 2018). С точки зрения оценки структу-
ры сообщества постановка ловушек линией или 
площадкой больших различий не имеют. Было по-
казано, что структура видового богатства мелких 
млекопитающих, полученная на трансектах и на 
площадках, хорошо, хотя и не всегда (4 из 6 сезо-
нов), коррелирует между собой (Hopkins, Kennedy, 
2004). Вместе с тем, при равном ловчем усилии ли-
ния достаточной длины охватывает большее про-
странство и большее число микроместообитаний, 
пересекая их случайным образом, то есть, дает бо-
лее репрезентативную выборку (рис. 1).

Рис. 2. Накопленное количество оседлых зверьков, помеченных за время наблюдения. Столбики – фактическое, 
пунктир – ожидаемое для данной улавливаемости (U) количество. Вид, год, место и U подписаны на графиках.
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Характеристики обилия. Для оценки обилия, ис-
пользуют 1) относительную оценку: индекс улова, 
или уловистость – величину улова на единицу лов-
чего усилия и 2) абсолютную: плотность – число 
особей вида, обитающих на единице площади (Ка-
расева и др, 2008). В настоящее время большинство 
мониторинговых оценок предполагают исполь-
зование относительного обилия (напр., Cramer, 
Willig, 2005; Pearce, Venier, 2005; Chao et al., 2009; 
Le Borgne et al., 2018; Torre et al., 2023). При учете 
живоловками это рассчитывают, как индекс пол-
ного улова (ITC): ITC = 100∑ID/nT, где ID – инди-
видуальный номер особи, n – число рабочих дней, 
T – число ловушек в линии.

При использовании, ITC следует иметь в виду, 
что индекс зависит от улавливливаемости и  от 
продолжительности учета. И при вылове, и при 
мечении, количество пойманных/помеченных за 
день животных уменьшается на некоторый по-
стоянный процент – улавливаемость (Leslie, Davis, 
1939; Moran 1951; Zippin 1956; Смирнов 1964; Коли 
1979). Улов транзитных животных (нерезидентов), 
колеблется вокруг некоторой постоянной вели-
чины (Лукьянов, 1991). В  частности, при ловле 

с  изъятием, экспоненциальное убывание вели-
чины улова, позволяет при продолжительном от-
лове оценивать соотношение величины оседлого 
и “транзитного” населения (Лукьянов, 1989; 1991; 
Lukyanov 1994; Lukyanov et al., 1994).

Улавливаемость (U) может быть рассчитана, как 
средняя доля животных изъятых или помеченных 
в каждый последующий срок отлова относитель-
но улова в предыдущий срок: U=∑(Cn‑1 – Cn)/(t‑1), 
где Cn‑1 число пойманных/помеченных особей 
в предыдущий, Cn – в последующий срок отлова, 
а t – дни отлова или периоды по несколько дней. 
При мечении, ожидаемое прибавление новых осо-
бей (∆Ct) составляет: ∆Ct =U(CT-∑Ct-n), CT – об-
щее количество живущих в  зоне облова особей, 
а ∑Ct-n – количество уже помеченных к дню t осо-
бей. По нашим данным, величина U существенно 
различается у разных видов, в разных местообита-
ниях и в разные годы (рис. 2).

Как и насколько влияет различие в улавливае-
мости на ITC? В наших исследованиях U изменя-
лась от 0.2 до 0.7, а продолжительность сессии от-
лова составляла 14 дней. Даже при минимальной 
улавливаемости, U = 0.2, за двухнедельный период 
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Рис. 3. Изменение оценок обилия на основе общего улова – ITC в зависимости от продолжительности учета и вели-
чины коэффициента улавливаемости (U). Симуляция для 40 оседлых особей, живущих в зоне отлова. Синий цвет – 
U=0.2, красный – U=0.4, серый – U=0.6, зеленый – U=0.7.
а – изменение числа вновь помеченных за день, для 40 обитающих в зоне отлова особей. Улов в первый день (С1) 
составляет 40U, улов в последующие дни рассчитан как С2= U(40 – С1), С3= U(40 – С1 – С2), и т.д; б – изменение 
ITC, рассчитанного для разной продолжительности отлова. ITC рассчитан как сумма пойманных к данному дню (х) 
учета особей, деленных на число рабочих дней tx: (С1 + С2+…Cx)/ tx;
в‑изменение кратности различий ITCUx и ITCU0.2: (ITCUх – ITCU0.2)/ITCU0.2, где ITCU0.2 – величина индекса при U=0.2, 
а ITCUx – величина индекса при U=0.4 – красная, U=0.6 – серая и U=0.7 – зеленая кривая;
г – изменение кратности различий ITC при расчете индекса за разные сроки учета. Кратность различий – ITCх/ITC1, 
где ITC1 – величина индекса в первый день, а ITCх на искомый (х) день отлова. Синяя кривая – U=0.2, красная – 
U=0.4, серая – U=0.6, зеленая – U=0.7.
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выявляется все оседлое население (рис. 3а). Разли-
чия в оценке обилия, уменьшаются с увеличением 
срока наблюдений и к 14 дню, когда все оседлые 
особи оказываются перемечены, практически про-
падают (рис. 3‒б-в). Величина ITC зависит от пери-
ода, за который он рассчитан. Причем кратность 
различий с уловом в первый день, растет с величи-
ной U (рис. 3г), соответственно, при разной улав-
ливаемости учеты за разные сроки дадут различные 
оценки ITC. Заметим, что при оценке относитель-
ного обилия, также возникают искажения, свя-
занные с тем, что животные по-разному относятся 
к ловушкам и используемой приманке (Шефтель 
2018).

Эти искажения нивелируются при использова-
нии в качестве характеристики обилия популяци-
онной плотности оседлых (Dres): Dres = Nres/ha, где 
Nres – число оседлых особей на одном гектаре (ha). 
Оседлыми считаются зверьки, имеющие опреде-
ленную вероятность повторного обнаружения. 
Улавливаемость, в том числе и в зависимости от 
привлекательности приманки, не влияет на коли-
чество обнаруженных оседлых особей (подробнее 
ниже).

Учет нерезидентов представляет специальную 
методическую задачу. Оценка их абсолютной чис-
ленности получена в  отдельных случаях (Кали-
нин, 2023, Щипанов 2021) и требует дальнейшей 
разработки. Тем не менее, учитывая, что поток 
нерезидентов в относительно небольшой период 
учетных сессий довольно постоянный, мы оцени-
ваем его величину индексом нерезидентности (Inr), 
как улов нерезидентов на единицу ловчего усилия: 
Inr = 100∑Nnr/nT, где Nnr – число обнаруженных 
нерезидентов (Калинин 2012). Влияние на оценки, 
разнообразия на основе ITC мы учитываем с  по-
мощью индекса вклада нерезиднтов в общий улов 
(Cnr): Cnr = Inr/ITC.

Протокол отлова, мечение

Одной из важных задач при проведении наблю-
дений является минимизация усилий, затраченных 
на получение выборки. Мечение с повторным от-
ловом – трудоемкая методика, любое уменьшение 
трудозатрат при ее использовании актуально. Мы 
приводим описание нашего способа сбора данных, 
который позволяет охватить обследованием от-
носительно большую территорию при снижении 
уровня трудозатрат, для сбора исходных данных.

Протокол отлова был разработан для землеро-
ек-бурозубок (Sorex). Он предусматривает исполь-
зование оригинальной ловушки (см. сообщение 1), 
в качестве приманки – геркулеса, смоченного не-
рафинированным подсолнечным маслом, 1.5 ча-
совой интервала между проверками, сокращение 
числа проверок до 1–2 в  сутки (Щипанов и  др., 
2000). Ловушки располагаются на постоянных ме-
стах, настораживаются ежедневно, в утренние или 

вечерние часы. После одной или двух последова-
тельных проверок проводится через 1.5 часа после 
настораживания/предыдущей поверки, ловушки 
оставляем открытыми (доступными для посеще-
ния) в  нерабочем положении. В  результате жи-
вотные могут свободно перемещаться более 80% 
времени суток. При таком режиме проверок, ги-
бель землероек (наиболее чувствительных к отло-
ву зверьков) составляет менее 1%. Помимо прочего 
сокращенное время экспозиции (работа занимает 
3–4.5 часа в сутки) позволяет минимизировать вре-
мя, затраченное исследователем, на обследование 
одного местообитания и,  благодаря этому, охва-
тывать наблюдением больше местообитаний. Для 
получения репрезентативной выборки из местоо-
битания, ловушки выставляются линией (не  ме-
нее 50 ловушек) с интервалом 7.5 м (этот интервал 
оптимален для оценки участка землероек). Общая 
длина линии из 50 ловушек составляет 375 м, и ли-
ния случайным образом пересекает почти все раз-
нообразие микростанций, свойственных локально-
му местообитанию. В монотонных местообитаниях 
используем линию из 100 ловушек длиной 750 м. 
Было показано, что точность определения плот-
ности оседлого населения и нерезидентной актив-
ности зависит от длины линий, при этом линия 
из 100 ловушек достаточно хорошо характеризует 
население мелких млекопитающих в  масштабах 
лесного массива (Калинин и  др., 2018). При не-
обходимости (ограниченное доступное простран-
ство) ловушки могут быть выставлены площадкой. 
Сопоставимость данных, полученных на линии 
и площадке, обсуждается ниже.

Продолжительность сессии отлова составля-
ет 10–14 дней, что позволяет, даже при одной су-
точной проверке, набрать достаточное число ре-
гистраций для репрезентативной характеристики 
размеров посещаемой оседлой особью территории, 
даже при низкой улавливаемости. Зверьков метим 
ампутацией когтевых фаланг, используя переходя-
щую межгодовую нумерацию. Было показано, что 
такое мечение не влияет на выживание землероек 
(Shchipanov et al., 2005).

В ходе проверки мы фиксируем пол, возраст, 
участие в размножении, вес и координату (номе-
ра линии и ловушки). Полученные данные вносим 
в стандартную базу данных (ACCESS), что позво-
ляет быстро формировать выборки для дальней-
ших расчетов.

Оценка размеров домашнего участка и плотности

Оценка размеров посещаемой оседлыми зверь-
ками территории занимает ключевое положение 
в  определении оседлости и  при расчетах количе-
ства оседлых особей в выборке. Заметим, что ко-
личественные характеристики размеров домашнего 
участка представляют интерес, как с точки зрения 
фундаментальных, так и с точки зрения прикладных 



	 РОЛЬ БИОРАЗНООБРАЗИЯ В ОБЕСПЕЧЕНИИ ФУНКЦИОНИРОВАНИЯ ЭКОСИСТЕМ� 261

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 2 2024

аспектов экологии (Fleming et al., 2014, 2015). Разме-
ры участка зависят от метаболизма, поведенческих 
особенностей и возможностей локомоции, плотно-
сти и распределения ресурсов в пространстве (Taitt, 
1981; Taitt, Krebs, 1981; Кряжимский, 1988), обилия 
собственного и конкурирующих видов (Erling et al., 
1990; Ostfield, Canham, 1995; Ribble, Stanley, 1998, 
Kelt, Van Vuren, 2001; Koshev et al., 2005).

Любые оценки размеров участка основаны на 
данных о распределении координат регистрации 
особи в пространстве, независимо от того каким 
способом собраны эти данные, как выражены ко-
ординаты, и могут быть получены с применением 
двух групп методов: “геометрических” и “статисти-
ческих” (Fleming et al., 2015). Из геометрических 
методов в настоящее время наиболее распростра-
нены различные способы оконтуривания квадратов 
(Карасева и др., 2008) и построение “минимально-
го выпуклого многоугольника” (minimal convex 
polygon) (Mohr, 1947; Bekoff, Mech, 1984). Эти 
оценки позволяет сравнивать общий размер ис-
пользуемой площади, однако не учитывают часто-
ту присутствия особи в разных частях участка. При 
использовании любых вариантов геометрических 

оценок возникает проблема с включением крайних 
точек регистраций особи (Jennrich, Turner, 1969; 
Schoener, 1981). Из статистических методов наи-
более распространен непараметрический “кернел” 
(kernel) – метод, основанный на оценке частоты 
присутствия особи (Worton, 1989). Этот метод хо-
рошо выявляет локализацию центров активности, 
но чувствителен к объему используемых данных 
и  может приводить к  существенной недооценке 
площади (Fleming et al., 2014). Предложенная ранее 
оценка размеров участка, основанная на аппрок-
симации активности бивариантным нормальным 
распределением – метод r2, средний квадрат откло-
нений координат всех точек регистрации (Calhaun, 
Casby, 1958; Jennrich, Turner, 1969; Koeppel et al., 
1975), в настоящее время почти не используется. 
Критика метода связана с тем, что форма одиноч-
ного участка далека от круга и не стремится к иде-
альному кругу. Тем не менее, r2 удобная метрика, 
для оценки посещаемого пространства. Было по-
казано, что r2 хорошо коррелирует с геометриче-
скими и непараметрическими оценками площади 
домашнего участка (Schoener, 1981; Slade, Swihard, 
1983; Swihard, 1992).

Рис. 4. Пространственная активность оседлых особей.
а, б – доля (%) особей рыжей полевки (Myodes glareolus), обнаруженных при удалении от центральной координаты 
(дистанции в метрах). Черная кривая – ожидаемая вероятность обнаружения при нормальном распределении на 
дистанции пропорциональной Sd всех отклонений от центральной координаты (на рис. а – Sd =9.74 м, на рис. б 
Sd =8.01); красный пунктир –Sd, синий – 2Sd, черный – 3Sd.
в – Ожидаемое число поимок особи с максимально возможным числом поимок: 3 – синий, 4 – желтый, 5 – серый и 6 – 
зеленый столбик, при удалении от центральной координаты (дистанции в долях Sd). Красная линия – уровень “ради-
уса обнаружения – Rd” (возможна хотя бы одна поимка): у особей с 3 поимками одна поимка возможна до дистанции 
1.2 Sd, c 4 – до 1.4 Sd, с 5 – до 1.5 Sd, с 6 – до 1.6 Sd. Зеленая линия – уровень двух поимок (повторные ловы): особи с 3 
поимками будут повторно пойманы до дистанции 0.5 Sd, c 4 – до 0.7 Sd, с 5 – до 0.9 Sd, и с 6 – до 1.0 Sd.
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Мы используем метрику аналогичную r2 – сред-
нее квадратичное отклонение дистанций всех осо-
бей от центральной координаты (Sd), для опреде-
ленного вида и демографической группы, в выбор-
ке, взятой из одного местообитания. Как показано 
на рис. 4а, б. распределение частоты встречаемости 
дистанций от центральной координаты в объеди-
ненной выборке всех особей близко к сумме частот 
нормального распределения на дистанции ±kSd от 
математического ожидания (средней). Соответ-
ственно, дистанция, равная Sd охватывает около 
68%, 2Sd – 95% и 3Sd – 99% пространственной 
активности среднестатистической особи. Ожидае-
мая частота встречи убывает как 1–f, где f – веро-
ятность (частота) присутствия, аккумулированная 
на соответствующем расстоянии от центра. Исходя 
из максимального количества поимок, можно рас-
считать дистанцию (радиус обнаружения – R), на 
которой особь может быть поймана хотя бы один 
раз (рис. 4в).

На основе оценки Sd размеров посещаемого 
оседлой особью пространства – участка обита-
ния предложены способы расчета плотности для 
данных, полученных на линии (Калинин, 2012; 

Щипанов, 2020). Один из вариантов расчета вы-
глядит следующим образом. Проводится сравне-
ние фактического и ожидаемого (для особей с раз-
ным ожидаемым максимальным числом поимок на 
участке, центр которого попадает на линию) рас-
пределения частоты попаданий на разной дистан-
ции от центральной координаты (таблица распре-
делений приведена в публикации Щипанова, 2020). 
По минимальному квадрату суммы различий ожи-
даемого и фактического числа особей с определен-
ным числом поимок, выбирается наиболее совпа-
дающее распределение (рис. 5). Избыток особей 
с одной поимкой соответствует количеству нерези-
дентов (см. рис. 5). Было показано, что динамика 
числа выявленных таким образом нерезидентов со-
впадает с динамикой расселения, изученного дру-
гими способами (Калинин, 2012; Щипанов, 2021). 
После вычитания из общего улова числа нерези-
дентов, получаем число оседлых в зоне облова ли-
нии. Заметим, что при таком расчете в число осед-
лых попадают и особи с единичными поимками.

Площадь зоны облова линии определяет-
ся, как 2RdSdL, где Rd – радиус обнаружения (см. 
рис. 4), а Sd – стандартное отклонение дистанций 

0
1 2 3 4 5 6 7 8

1 2 3 4 5 6 7 8

10

0

10

20

20

20
2014

О
со

би
/г

а

2015 2016 2017 2018 2019 2020 2021 2022

30

30

30
35

35

25
25

15

5

40

Ч
ис

ло
 о

со
бе

й
Ч

ис
ло

 о
со

бе
й

45

40

50

50
60

2021;
кв. различий для n = 4 – 150; n = 5 = 46.8; n = 6 – 70.7

2016;
кв. различий для n = 2 – 246; n = 3 = 4.1; n = 4 – 39.3

Рис. 5. Пример подгонки распределений для ожидаемого максимального числа поимок (n). Тонкий пунктир – для 
n минус 1, жирный – для n плюс 1, сплошная – для n с наибольшим совпадением. Серая часть столбиков – оседлые, 
белая – нерезиденты, темно-серые столбики использованы для расчета суммы квадратов отклонений. Общее число 
оседлых – сумма величин серых столбиков. Расчет сделан для S. araneus на линиях, пересекающих площадку мече-
ния. В 2016 г нерезиденты на линиях не определяются (на площадке – 1), в 2021 на линиях определено 11 нерези-
дентов (на площадке – 11). На правом графике эмпирическая (сплошная линия) и рассчитанная для пересекающих 
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от центральной координаты в анализируемой вы-
борке. Для получения такой же оценки плотно-
сти на площадке необходимо исключить краевой 
эффект. Для этого, на основании разброса актив-
ности, мы вычисляли дистанцию, на которой со-
хранялась вероятность поймать особь повторно 
(см. рис. 4 ниже зеленой линии на гистограмме). 
В  нашем случае расстояние между ловушками 
превышает эту дистанцию, и достаточно вычесть 
половину особей, пойманных более одного раза, 
в ловушки на периметре площадки, так как центр 
активности равновероятно находится в ее пределах 
и за ее пределами. При сопоставлении плотностей, 
рассчитанных обоими способами для площадки 
и  пересекающих ее линий, среднее отклонение 
расчетных и эмпирических данных составило ме-
нее 1% и плотности были хорошо скоррелированы 
(см. рис. 5).

Видовое богатство и видовое разнообразие

При проведении мониторинговых исследова-
ний с использованием индивидуального мечения 
ловушки целесообразно располагать на постоян-
ных местах, при этом количество обследуемых ва-
риантов местообитаний ограничено. Вместе с тем, 
мелкие млекопитающие на большей части терри-
тории России характеризуются значительными 
межгодовыми колебаниями обилия, при этом из-
меняется и  спектр заселяемых или просто посе-
щаемых ими биотопов и можно ожидать, что при 
достаточной длительности наблюдений удастся 
выявить весь спектр, связанных с местообитанием 
видов. Показателем полноты выявления является 
отсутствие обнаружения новых для участка видов 
продолжительное время, или при увеличении ох-
вата территории (Chao et al., 2009).

Мы попробовали определить за какой период 
видовое богатство выявляется достаточно полно. 
Исходными для модели являлось предположение, 
что 1) вероятность обнаружения пропорциональ-
на частоте встречаемости в улове за весь срок на-
блюдений (ITCM), 2) чем больше число лет наблю-
дений (число проверок), тем больше вероятность 
обнаружить вид, причем, 3) начиная наблюдения 
мы не знаем в какой фазе численности находится 
популяции изучаемых видов. Используя встроен-
ный в Excel генератор случайных чисел рассчита-
ли ожидаемое количество особей вида (X), которые 
мы можем поймать в первый год: X1 = Rnd ITCM 
n1T/100, где Rnd – случайное число от 0 до 1, ITCM – 
средний индекс полного улова за весь период на-
блюдений: ∑ID/∑ny, где ny – общее число проверок 
за сессию наблюдений в текущем году, n1 – число 
проверок в первый год, а T – число ловушек в из-
учаемом местообитании, которое в нашем случае 
постоянно. Считали, что при Х > 0.5 вид может 
быть обнаружен. На второй и последующие годы 
проведен такой же расчет, но уже для суммарного 

числа проверок: за два года – X2= Rnd ITCM (n1+n2) 
T/100, и т. д. Эту процедуру проводили для каждого 
из видов, обнаруженных за все годы наблюдений. 
Сумма видов, с Х > 0.5 в каждом последующем году 
показывает ожидаемое число видов, которое может 
быть выявлено при реальном ITCM. После 100 ите-
раций вычисляли среднее число видов, которое 
может быть выявлено к определенному году и 95% 
доверительный интервал. В результате, и ожидае-
мая и фактическая стабилизация выявляемого ви-
дового богатства наблюдалась после седьмого года 
наблюдений (рис. 6). За исключением особых лет 
(каждый из которых требует специального пояс-
нения) изменение числа выявляемых видов укла-
дывалось в пределы доверительного интервала для 
случайного обнаружения видов с такой улавливае-
мостью (см. рис. 6). Обратим внимание на то, что 
ежегодно выявляемое фактическое число видов 
заметно колеблется. Учитывая, что в разные годы 
в улове проявляются различные редкие виды, мож-
но заключить, что для надежного сравнения выбо-
рок, как в пространстве, так и во времени целесо-
образно использовать для анализа разнообразия 
многолетние данные.

Интересно, что в  условиях монотонной тай-
ги республики Коми, основной вклад в видовое 
богатство вносят оседлые особи (см. рис. 6). Не-
резидентное население здесь представлено теми 
же видами, что и оседлое, однако, из-за меньшей 
улавливаемости, выявление видового богатства 
нерезидентов идет медленнее. В гетерогенной сре-
де, на измененной хозяйственной деятельностью 
территории, с  соседствующими контрастными 
местообитаниями, напротив, прирост видового 
богатства определялся нерезидентами, которые 
заходят из разных, иногда сильно отличающихся 
местообитаний.

Различие оценок с использованием разных 
характеристик обилия

Различные характеристики обилия позволяют 
увидеть разные процессы. Проиллюстрируем это 
на примере постагрогенной сукцессии в Тверской 
области. После кризиса 1990-х, посевные площади 
сильно сократились и на заброшенных пахотных 
землях прошло быстрое восстановление лесной 
растительности (Андреева и др., 2021). Нам удалось 
проследить изменения на одном их бывших полей. 
В 2006, когда были начаты наблюдения, на бывшем 
картофельном поле сформировалась луговая рас-
тительность с единичным подростом березы, ольхи 
и ивняков, а к 2022 г. – молодой лес: в древостое 
представлены березы, молодые сосны с диаметром 
ствола 10‒20 см, и еловый подрост (фото на рис. 7). 
До 2011 г. в  улове значительную часть составля-
ли серые полевки (Microtus arvalis, M. oeconomus, 
M. agrestis), которые практически исчезли с 2012 г., 
их место заняла рыжая полевка (Myodes glareolus). 
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Среди насекомоядных заметно понизилась доля 
малой бурозубки (Sorex minutus), но обыкновенная 
бурозубка (S. araneus) сохранилась в прежней чис-
ленности (Shchipanov et al., submitted). Таким об-
разом, структура ресурсных потоков изменилась 
коренным образом (рис. 7а).

Сравним структуру разнообразия до 2011  г, 
и в последующий период, с использованием раз-
ных характеристик обилия, рассмотренных в сооб-
щении 1. В качестве показателя различия мы вы-
брали индекс несходства Брея-Кёртиса (BC): BC = 
1–2Cij/(Si+Sj), где Cij – сумма наименьших показа-
телей обилия общих (встречающихся в обоих вы-
борках) видов, а  Si+Sj – сумма количественных 
показателей обилия видов в обоих выборках. Ну-
левая гипотеза предполагает, что матрица межго-
довых индексов несходства сообщества в пределах 
сравниваемых периодов: 2006‒2011 и 2012‒2022 не 
отличается от матрицы индексов несходства между 
любым годом в период 2006–2010 и любым годом 
в период 2011‒2023. Доверительные интервалы по-
лучены на основе матрицы межгодовых различий 
методом “складного ножа” в 100 итерациях.

Несмотря на явные изменения местообитания 
(см. рис. 7а), достоверных различий между выбор-
ками по индексу обилия, рассчитанный для улова 
в целом (ITC) не выявлено, индекс нерезидентности 
(Inr) не обнаруживает никаких различий, и только 
плотность оседлых (Dres) указывает на высоко зна-
чимые изменения в структуре населения мелких 
млекопитающих (рис. 7б). Отсутствие значимых 
различий в общем улове связано с тем, что в дан-
ном случае, в выборку вносит довольно большой 
вклад нерезидентная составляющая, в  среднем 
Cnr = 0.26, а состав нерезидентов мало зависит от 
изменений на изучаемом участке (существенных 
изменений в региональном масштабе не произо-
шло). Однако, если анализировать несходство на 
основе индекса биомассы, рассчитанного на основе 
ITC, как сумма произведений ITC вида j на средний 
вес его особей в выборке (P): PjITCj, мы увидим зна-
чимые изменения. В рассмотренном случае, основ-
ную часть нерезидентов составляли относительно 
легкие бурозубки, поэтому, при оценке различий 
с использованием индекса биомассы на основе ITC 
нерезидентное население не влияет на значимость 
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Рис. 6. Накопление видового богатства при длительном наблюдении на постоянном месте (а, в) и межгодовые коле-
бания числа видов в улове (б, г): а, б – заброшенная территория деревни в Тверской области; в, г – северная тайга 
в верховьях р. Илыч (Коми). Коричневые столбики – в обобщенном улове, синие – в выборке резидентов, зеленые – 
в выборке нерезидентов. Красный пунктир – границы доверительного интервала для случайного колебания числа 
видов в улове (пояснения в тексте). Синяя кривая (а, в) – изменение числа ежегодно выявляемых видов. Серые стол-
бики (б, г) – число видов, выявленных в текущем году.



	 РОЛЬ БИОРАЗНООБРАЗИЯ В ОБЕСПЕЧЕНИИ ФУНКЦИОНИРОВАНИЯ ЭКОСИСТЕМ� 265

ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 2 2024

различий, так же сильно, как при оценке обилия. 
Однако это частный случай. Если бы нерезидент-
ное население было представлено особями со срав-
нимой массой тела, мы бы не увидели различий 
и по индексу биомассы, рассчитанному по ITC. Бо-
лее надежным показателем функционального со-
стояния локальной экосистемы является оценка 
биомассы на основе плотности оседлых. Действи-
тельно, когда биомасса была рассчитана на основе 
плотности оседлых, PjDresj, значимость различий, 
заметно увеличилась (см. рис. 7б).

Итак, значимые изменения в  структуре био-
массы, рассчитанной на основе плотности локаль-
ного оседлого населения (PjDresj), указывают на то, 
что ресурсные потоки в  данном местообитании, 
изменились. В данном случае, индекс биомассы, 
рассчитанный на основе ITC также выявил раз-
личия, но это частный случай, и при изменении, 
связанном с другими видами, могло бы быть по-
другому. При этом, на основе изучения только ин-
декса улова для объединенной выборки (ITC) мы не 

обнаруживаем значимых различий в структуре со-
общества, хотя различия в структуре оседлого на-
селения (Dres) высоко достоверны. Отсутствие из-
менений в структуре нерезидентного потока (Inr), 
позволяет предполагать, что в  масштабе “ланд-
шафта” существенных изменений не произошло. 
Мы считаем, что более надежно использовать сум-
марную биомассу на 1 га, рассчитанную на основе 
плотности оседлого населения, так как связанные 
с локальным местообитанием потоки ресурса более 
корректно отражаются в выборке оседлых зверьков, 
благополучие которых прямо зависит от качества 
местообитания. С другой стороны, анализ структу-
ры потока нерезидентов дает нам информацию об 
изменения в экосистеме в масштабе “ландшафта”.

Новые и исторические экосистемы

На большей части земной поверхности в исто-
рический период экосистемы в  той или иной 
степени испытывали влияние человека (Kueffer, 

Рис. 7. Изменения в сообществе мелких млекопитающих на зарастающем поле в Тверской области. а – соотношение 
биомассы видов с различными пищевыми стратегиями: зеленым цветом показаны зеленоядные, рыжим – зернояд-
ные, серым – насекомоядные виды (см. ниже); б – индекс несходства Брея-Кёртиса (BC-индекс) для разных показа-
телей обилия и биомассы; среднее значение ± SE, красные штрихи – доверительный интервал (95%) для межгодовых 
колебаний BC-индекса в выборках, полученный методом “складного ножа” (100 итераций) в пределах сравниваемых 
периодов: 2006–2011 и 2012–2022, синие – доверительный интервал (95%) для межгодовых колебаний BC-индекса 
между годами в периоды до 2011 и после 2012 (например, 2006 vs. 2012, 2006 vs. 2013, 2006 vs. 2014, …, 2006 vs. 2023; 
2007 vs. 2012, 2007 vs. 2013, 2007 vs. 2014, …, 2007 vs. 2023, и т. д.).
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Kaiser-Bunbury, 2014). Наряду с воздействиями на 
природные экосистемы, с целью их эксплуатации 
(охота, получение древесины и т. п.), человек осу-
ществлял трансформацию природных ландшафтов, 
необходимых для удовлетворения его хозяйствен-
ных потребностей. При этом возникали экосисте-
мы, не свойственные местности ранее, а историче-
ские экосистемы подвергались постоянному прес-
су деятельности человека (Jackson, Hobbs, 2009). 
В результате можно говорить об условно “истори-
ческих”, полностью измененных – “новых”, и “ги-
бридных” экосистемах, сочетающих в себе свой-
ства “исторических” и “новых” экосистем (Hobbs, 
et al., 2009; Маркова и др., 2008).

Можно проиллюстрировать возможности оцен-
ки различий на примере наших долгосрочных на-
блюдений на юго-востоке Тверской области. В лес-
ной зоне Центральной России в качестве “истори-
ческих” экосистем, логично рассматривать разные 
варианты леса. Бореальные леса – молодые экоси-
стемы, которые начали формироваться после отсту-
пления ледника 12–8 тыс. лет назад (Маркова и др., 
2008). Биологическое разнообразие на этой терри-
тории формировалось за счет встречного заселения 
видами из рефугиумов Восточной и Западной Па-
леарктики. В частности, в лесах Тверской области, 
фауна мелких млекопитающих представлена в ос-
новным восточно- и западно-палеарктическими 

бореальными лесными видами с примесью немно-
гочисленных представителей неморальных лес-
ных и лесостепных видов на нарушенных участках 
(Емельянова, Сидорова, 2014). Из ожидаемой в бо-
реальных лесах фауны на нашей территории отсут-
ствует красная полевка (Myodes rutilus), но мы на-
ходимся на юго-западном краю ареала этого вида. 
Лесные мыши Sylvaemus uralensis and S. flavicolis, 
характерные для сильно нарушенных, осветленных 
участков, в наших лесах (фото на рис. 8) встреча-
ются единично (Щипанов и др. 2010). Довольно 
полно представлены землеройки, отмечено обита-
ние четырех видов: обыкновенной (Sorex araneus), 
средней (S. caecutiens), малой (S. minutus) и равно-
зубой (S. isodon) бурозубок (Shchipanov et al., 2005).

Экосистему можно считать новой, если потоки 
ресурса (функциональная структура) в ней карди-
нально изменены (Hobbs et al., 2009, 2013, 2014), 
в  частности, за счет “неслучайной элиминации 
видов” (Mori et al., 2017). Заброшенные пастбища 
можно рассматривать как пример “новой” экоси-
стемы, возникшей вследствие такой “неслучай-
ной элиминации”. Для выпаса домашнего ско-
та обширные (порядка 10 га) пространства были 
расчищены (элиминирована исходная древесная 
растительность) и скот здесь выпасался многие де-
сятилетия и даже столетия. За время выпаса сфор-
мировались открытые пространства с  плотной 

Рис. 8. Ресурсные потоки в “исторической” (лес), “новой” (заброшенный выпас) и “гибридно” (заброшенная терри-
тория деревни) экосистемах: а – общая характеристика структуры потоков ресурса, оцененная по биомассе оседлых 
особей с разной трофической стратегией; б – структура разнообразия оседлого населения землероек: Sa – S. araneus, 
Sc – S. caecutiens, Sm – S. minutus; в‑попарное сравнение структуры ресурсных потоков в разных экосистемах на 
основе биомассы оседлого населения (BC – несходство Брея-Кёртиса): среднее, усы – SE, синие штрихи – CI меж-
годовых колебаний BC –индекса при попарном сравнении выборок (100 итераций), красные штрихи CI для ожида-
емого отсутствия различий (межгодовые колебания BC внутри выборок, 100 итераций).
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дерновиной из местных злаков. Такие участки не 
зарастают лесом, по крайней мере, в течение де-
сятилетий. За 17 лет наших наблюдений на забро-
шенном выпасе изменения были связаны только 
с ростом отдельных берез (фото на рис. 8). Мел-
кие млекопитающие представлены убиквистами – 
обыкновенной (S. araneus), и малой (S. minutus) бу-
розубками, и интразональными серыми полевками 
Microtus oeconomus, M. agrestis, M. arvalis (редко).

“Гибридные” экосистемы не имеют четко-
го определения и, часто рассматриваются вместе 
с “новыми” (Mori et al., 2017). Тем не мене, эти си-
стемы удобно выделять, так как в них сочетаются 
потоки ресурсов, возникшие в “новых” и сложив-
шиеся в “исторических” экосистемах (Hobbs et al., 
2014). Можно ожидать, что именно в “гибридных” 
экосистемах будет наблюдаться наибольшая про-
дуктивность и наибольшее разнообразие. На тер-
ритории заброшенных в 1990-х годах деревенских 
приусадебных участков (в нашем районе это около 
3% территории) сформировались своеобразные ме-
стообитания, сочетающие свойства лесных (исто-
рических) и пастбищных (новых) экосистем. На 
местах бывших строений и огородов выросла моло-
дая древесная растительность (ольха, береза, еди-
ничные сосны и ели), обильно – рудеральная фло-
ра, возникли пятна разнотравных и злаковых лугов 
(фото на рис. 8). Мы склонны квалифицировать 
эту систему как “гибридную”, так как она сфор-
мировалась за счет сочетания элементов “истори-
ческой” и “новой” экосистем.

Для того, чтобы оценить основные потоки ре-
сурса, мы классифицировали виды по основным 
пищевым стратегиям. Полевок рода Microtus ос-
новную часть диеты которых составляют вегета-
тивные части растений (Hansson, Larsson, 1978; 
Wieczorek et al., 2015), считали “зеленоядными”. 
Несмотря на то, что диета рыжей полевки разно-
образна, в  питание вида, помимо семян, входят 
разнообразные плоды и вегетативные части рас-
тений (Hansson, 1985), ее считали “зерноядной”, 
так как для этого вида критически важны семена 
деревьев (Abt, Bock, 1998). Основу питания земле-
роек-бурозубок составляют беспозвоночные бо-
лее полутора десятка различных таксонов: насе-
комые, паукообразные, многоножки, моллюски, 
дождевые черви (Ивантер и др., 1973; Churchfield, 
1990, 1994; Chirchfield et al., 1997; Ивантер, Мака-
ров, 2001; Бобрецов, 2004). Основу питания боль-
шинства видов (частота встречаемости в желудках 
более 90%) составляют личинки, куколки и имаго 
насекомых. Исходя из этого, землероек, по выра-
жению С. Чёрчфильд (Churchfield, 1990) “прожор-
ливых хищников беспозвоночных” мы обозначили 
как “насекомоядных”.

На рис. 8а показаны ресурсные потоки в трех 
сравниваемых местообитаниях. В лесу – “истори-
ческой” экосистеме, поток, связанный с потреби-
телями вегетативных частей наземных растений, 

отсутствует, а поток, связанный с “насекомоядны-
ми” видами, диверсифицирован (рис. 8б) В “новой” 
экосистеме появляется мощный поток ресурса для 

“зеленоядных” видов, но полностью исчезает поток, 
связанный с потребителями древесных семян, а ре-
сурсный поток “насекомоядных” целиком занят 
единственным видом – обыкновенной бурозуб-
кой. На заброшенной территории деревни – в “ги-
бридной” экосистеме представлены все три по-
тока, причем с заметно большей мощностью. По-
следнее, по-видимому, объясняется более высоким 
качеством почвы, которая ранее культивировалась. 
Вместе с тем, поток ресурсов для “насекомоядных” 
слабо структурирован: основная часть его занята 
обыкновенной бурозубкой, на территории присут-
ствует малая, но полностью отсутствует средняя 
бурозубка. Структура ресурсных потоков, оценен-
ная с учетом видового разнообразия (BC индекс 
для биомассы), во всех местообитаниях высокодо-
стоверно (p < 0.0001) различается (рис. 8 в).

Наиболее интересна структура ресурсных пото-
ков у насекомоядных. Рассмотрим подробнее эту 
группу мелких млекопитающих. Несмотря на то, 
что пищевые ниши разных видов бурозубок ши-
роко перекрываются, размеры предпочитаемых 
жертв связаны с размерами землероек (Kirkland, 
1991; Churchfield, 1994; Churchfield, Sheftel, 1994). 
У бурозубок известен самый высокий среди назем-
ных млекопитающих уровень метаболизма (Taylor, 
1998; Ochosińska, Taylor, 2005) и они должны посто-
янно питаться, причем количество потребляемого 
корма примерно равно массе их тела (Churchfield, 
1990). Время голодания не превышает нескольких 
часов (Gębsiński, 1971; Hanski, 1994). Землерой-
ки не специализируются на определенных видах 
жертв, но чувствительны к  их дефициту. С  уче-
том того, что доминирующие виды беспозвоноч-
ных быстро сменяются в течение летнего сезона, 
а землеройки могут существовать только в услови-
ях изобилия кормов, можно заключить, что буро-
зубки тесно связаны с локальным разнообразием 
беспозвоночных животных. Таким образом, благо-
получие землероек в общем виде свидетельствует 
о состоянии разнообразия беспозвоночных, свя-
занных с местообитанием. Более мелкие виды бу-
розубок, находятся в большей зоне риска (Hanski, 
1994). Соответственно, присутствие разных видов 
может характеризовать несколько разные ресурс-
ные потоки. Наиболее выгодное положение зани-
мает обыкновенная бурозубка, которая может пе-
реключаться на доминирующие виды жертв в са-
мом широком размерном диапазоне (Hanski, 1994). 
Средняя бурозубка, связана с лесными беспозво-
ночными. Этот вид предложено рассматривать, как 
индикатор благополучия бореальных лесов Твер-
ской области (Викторов, Истомин, 2002; Истомин 
2014). Малая бурозубка находится в наибольшей 
зоне риска, и, как и для других маленьких видов 
бурозубок И. Хански (Hanski, 1994) предполагает, 
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что ее устойчивость связана с широким и интен-
сивным расселением.

В лесу, сообщество землероек наиболее сбалан-
сированно: причем средняя бурозубка доминирует, 
составляя 47% среди оседлых землероек. Это по-
зволяет предполагать благополучие лесной эко-
системы. На заброшенный выпас выходит только 
обыкновенная бурозубка, что может свидетель-
ствовать об уменьшении разнообразия беспоз-
воночных животных и исчезновение устойчивых 
ресурсных потоков. Учитывая способность обык-
новенной бурозубки переключаться на доминиру-
ющие виды жертв разных размерных групп (Hanski, 
1994), можно предполагать, что при обеднении раз-
нообразия беспозвоночных, у землероек усилива-
ется фактор межвидовой конкуренции. В частно-
сти, известно, что в обедненных горных местоо-
битаниях пищевые ниши обыкновенной и малой 
бурозубок полностью перекрываются (Klenovšek 
et al., 2013). Малая бурозубка, как самый чувстви-
тельный к доступным кормам вид, удерживается 
в  среде благодаря способности к  быстрой коло-
низации эпизодически пригодных местообитаний. 
Этот вид, как оседлый, постоянно присутствует 
в лесу, на бывшем выпасе отмечены только нере-
зидентные зверьки, а на заброшенной территории 
деревни малая бурозубка появляется в небольшом 
количестве. Таким образом, можно предполагать, 
что только в “исторической” экосистеме разноо-
бразие беспозвоночных животных достаточно для 
обеспечения ресурсных потоков бурозубок всех 
трех размерных категорий.

В этой статье мы ограничились лишь самым по-
верхностным сравнением, наблюдаемых местооби-
таний, так как детальный анализ представляет объ-
емную самостоятельную работу.

Упругость экосистемы, точка перелома

Как мы отмечали выше (сообщение 1), способ-
ность системы сохранять основные функции – ее 
упругость, или сопротивляемость, определяется 
реакциями составляющих систему видов и вклю-
чает три уровня: реакции особей, реакции попу-
ляций и реакцию самой системы (Falk, 2017; Falk 
et al., 2019; 2022).

Несмотря на кажущуюся нам значимость внеш-
него фактора, виды могут оказаться нечувствитель-
ными к  нему, популяционная система позволя-
ет виду быстро компенсировать воздействие, или 
воздействие вызывает значимые изменения по-
пуляционной структуры, приводящие к реоргани-
зации экосистемы. Триггером резкого изменения 
состояния экосистемы может, в частности, являть-
ся погодная аномалия – “климатический эпизод” 
(Ruthrof et al. 2018, Falk et al., 2022). Вместе с тем, 
эффект климатического воздействия может раз-
личаться у разных видов и по-разному проявлять-
ся в разных экосистемах (Ims et al., 2008). Разные 

виды могут быть по-разному восприимчивы к дей-
ствию внешнего фактора и существенно различа-
ются по популяционным возможностям восстанов-
ления (Щипанов, 2002; Shchipanov, 2019).

Различные реакции видов можно проиллю-
стрировать на примере популяций рыжей полевки, 
полевки-экономки и  обыкновенной бурозубки 
в ответ на катастрофическую засуху. В 2010 г. на 
европейской территории России сочетание значи-
тельного снижения осадков и высоких температур 
(до 39ºС) вызвали самую большую за последние 
100 лет засуху, сопровождавшуюся последующим 
снижение уровня грунтовых вод в течение несколь-
ких последующих, лет (Сидоренков, Сумерова, 
2011). Рыжая полевка появилась на зарастающем 
лесом поле в 2009 г и с этого времени продолжа-
ет циклически увеличивать свою численность без 
заметных изменений траектории (рис. 9а). Обык-
новенная бурозубка в 2010 г. попадает в глубокую 
депрессию, но уже на следующий год популяция 
восстанавливается и возвращается к прежнему ре-
жиму функционирования (рис. 9б). Полевка эко-
номка после 2010 года пытается восстановить чис-
ленность, но с 2011 г., на всей наблюдаемой тер-
ритории, последовательно снижает обилие, о чем 
можно судить по направленному движению ат-
трактора (рис. 9в). На зарастающем поле этот вид 
исчез после 2011 г.

Изменение структуры местообитания (см. 
фото на рис. 7) и потоков ресурсов на зарастаю-
щем поле (9 г) по времени совпадают с изменени-
ем популяционного режима полевки-экономки 
на территории в целом. Менялось ли сообщество 
в зарастающем лесу постепенно, или можно об-
наружить точку перелома? Мы оценили различия 
(BC ‒ индекс) между сообществами, в каждом те-
кущем году с  сообществами, наблюдаемыми во 
все остальные годы: 2006 с 2007, 2008, … 2023; 2007 
с 2008, 2009, …, 2023, и т. д. В результате, различия 
в матрице сообществ, наблюдавшихся до 2010 г. 
(2006‒2010) с сообществами в период 2006‒2010 
оказались меньше, чем с  сообществами, наблю-
давшимися в период с 2011 по 2022 гг. Различия 
в  матрице сообществ, наблюдавшихся с  2011 г. 
(2012‒2023), напротив, меньше с  сообщества-
ми в период 2012‒2022. Сообщество в 2011 году, 
сильно отличается и от сообществ до 2010, и от 
сообществ после 2011 г (рис. 9 д, е). Таким обра-
зом, 2011 г. можно считать точкой перелома. Для 
оценки значимости изменений мы сравнили BC 
в матрице сообществ до 2010 г. (2006‒2010) и в пе-
риод 2012–2022 годы. То же самое сравнение про-
вели и для матрицы BC-индексов сообществ после 
2011 г. (2012‒2022) с матрицей в периоды 2006–
2010 годы. Различия BC индексов в обоих случаях 
оказались высокодостоверны (p < 0.0001). Таким 
образом, мы можем говорить о значимом измене-
нии ресурсных потоков в экосистеме, резко про-
изошедших в 2011 г. Триггером этого изменения 
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явилось “климатическое событие” 2010 г., которое 
вызвало смену режима популяции полевки-эко-
номки. Важно подчеркнуть, что этот вид больше 
связан с другими местообитаниями. Таким обра-
зом, реорганизация сообщества на зарастающем 
поле была вызвана изменениями в популяцион-
ном режиме вида, в основном, обитающем за пре-
делами рассматриваемого местообитания.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Мы переживаем период расцвета краткосроч-
ных грантов, а долгосрочные исследовательские 
программы, при этом, остаются в тени. В частно-
сти, редки публикации о долгосрочных изменени-
ях в состоянии наземных экосистем, основанные 
на анализе популяционных структур, входящих 
в  них видов. Вместе с  тем, как мы постарались 
показать в первом сообщении, ясное понимание 
состояния и динамики экосистем, оценка их ре-
акции на управляющее или непреднамеренное 

воздействие является основой для выработки 
решений по сохранению/созданию благопри-
ятной среды обитания человека. В  настоящее 
время в  мире интенсивно разрабатывается тео-
ретическая основа мониторинговых исследова-
ний. Однако публикации, посвященные оценкам 
устойчивости и динамики экосистем, в основном 
представлены теоретическими разработками. Эм-
пирические данные представлены краткосроч-
ными оценками видового разнообразия богатых 
видами таксонов легко доступных для наблюде-
ния. Исследования, основанные на долгосроч-
ных наблюдениях динамики обилия и структуры 
популяций, являются единичными. Вместе с тем, 
в последнее время все большее внимание уделя-
ется оценке функциональной значимости изме-
нений разнообразия, и, с этой точки зрения при-
влекательны, довольно скромные по видовому 
богатству, сообщества мелких млекопитающих. 
Преимуществом этих животных является относи-
тельно короткий жизненный цикл и сравнительно 
небольшая площадь участка обитания особи, что 

Рис. 9. Изменения в динамике видов и структуре сообщества на зарастающем лесом поле.
а, б, в‑траектории популяционной динамики M. glareolus (а); S. araneus (б); M. oeconomus (в) в районе работ в целом. 
r – прирост популяции, рассчитанный как log10 (Nt/Nt‑1), где Nt плотность популяции в год t, а Nt‑1 – плотность 
популяции в предыдущем году; г – структура основных потоков ресурсов, оцененная по биомассе оседлых особей 
с разной трофической стратегией на зарастающем поле; д, е – несходство сообществ на зарастающем поле, оценен-
ное по биомассе оседлого населения (BC – несходство Брея-Кёртиса). Сообщества в период 2006–2011 (д) и в пери-
од 2011–2022 (е) с сообществами в другие годы; ж – средний уровень колебаний BC-индекса (усы – SE) в матрице 
сообществ 2006–2010 гг. (серый маркер, красные штрихи – границы 95% доверительного интервала) и сообществ 
2012–2024 гг. (черный маркер, синие штрихи) с сообществами до 2010 и после 2011 г. Доверительный интервал по-
лучен в 100 итерациях методом “складного ножа”.
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определяет их реактивность и тесную связь с кон-
кретным местообитанием. При использовании 
методов индивидуального мечения может быть 
получена информация, позволяющая раздельно 
оценивать потоки ресурсов, связанных с локаль-
ным участком (оседлое население) и зависящие 
от состояния популяции в целом (нерезиденты). 
С учетом того, что питание многих видов доволь-
но полно изучено, на основе оценок изменения 
биомассы, возможна обоснованная интерпре-
тация изменений в  структуре потоков трофи-
ческих ресурсов – функциональном состоянии 
экосистемы. В  данным сообщении мы попыта-
лись показать, что долгосрочные наблюдения за 
сообществом мелких млекопитающих с помощью 
индивидуального мечения дают возможность ана-
лизировать основные актуальные, теоретически 
разработанные, аспекты оценки динамики экоси-
стем, рассмотренные нами в первом сообщении.

Работа выполнена в рамках государственного 
задания № АААА-А18–118042490060–1
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We consider the possibility of assay biodiversity and functional diversity of the ecosystem, as well 
as interpretation of the results obtained based on our work experience and previously obtained data. 
The prospects for studying of small mammals without removal from wild is discussed. We discuss 
distinguishing in a sample the resident component, which makes it possible to characterize local resource 
flows, and non-resident component, dependent on the state of the territory as a whole. A description 
of the capture-mark-recapture protocol, methods for assessing spatial activity, calculating density of 
resident population, and the completeness of species richness estimate is provided. The estimates of 
animal number per unit of trapping effort in pooled sample, the population density of residents, and 
the index of the non-residents flow are compared. The possibility of analysing of the resource flows 
in “historical”, “novel” and “hybrid” ecosystems, as well as using data to analyse the resilience of the 
ecosystem and detect the threshold point is considered.

Key words: small mammals, capture-mark-recapture, spatial activity, residents’ density, resource flows, eco-
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На территории Челябинской области обита-
ет 6 видов мелких хищников семейства куньи 
(Mustelidae): горностай (Mustela erminea Linnaeus, 
1758), ласка (Mustela nivalis Linnaeus, 1766), лес-
ная куница (Martes martes Linnaeus, 1758), колонок 
(Mustela sibirica Pallas, 1773), степной или светлый 
хорь (Mustela eversmanii Lesson, 1827) и американ-
ская норка (Neovison vison Schreber, 1777). Сведений 
об обитании на Южном Урале лесного или темно-
го хоря (Mustela putorius Linnaeus, 1758) нет, хотя 
считается, что этот вид присутствует в смешанных 
и лиственных лесах, но избегает настоящей тай-
ги (Большаков, 1977). Среди архивных материа-
лов о заготовках пушнины в 30-е – 60-е годы ХХ в. 
и в различных материалах о численности пушных 
зверей в Челябинской области темный хорь харак-
теризуется как вид, совсем не имеющий промыс-
лового значения. Шкурки его отсутствовали в за-
готовках (Отчет.., 1941). Относительно территории 
Уральского региона в  целом, есть современные 
данные о том, что лесной хорь обнаружен в горной 
темнохвойной тайге на 230–270 км северней от ра-
нее известной границы своего ареала, т. е. лесной 
хорь предположительно расселяется к северу (По-
ляков, Мещерягина, 2016).

Светлый хорь предпочитает селиться в  сте-
пи и  лесостепи, но встречается и  в  горных ле-
сах. В лесных территориях он чаще выбирает бе-
рега рек и  озер, где численность его основной 

пищи – грызунов выше. Встречается он на полях 
и около населенных пунктов (Большаков, 1977). 
По данным архивных материалов наибольшая 
плотность светлого хоря наблюдалась в лесостепи, 
но встречался по всей области, большого эконо-
мического значения не имел (Устинов, 1956), на-
пример, в 1941–1946 гг. ежегодно добывалось всего 
около 600 шкурок (Отчет…, 1941).

В  Ильменском заповеднике в  первой поло-
вине ХХ в. светлый хорь встречался по всей тер-
ритории, но численность его была низкая. Часто 
он встречался по берегам озер, в долинах горных 
рек, в елово-пихтовых лесах, вблизи селений за 
границами заповедника (Ушков, 1993). В фондо-
вой коллекции музея Ильменского заповедника 
хранятся три черепа степного хоря, добытые на 
территории заповедника в 1941 и 1951 гг. В 80-е 
годы ХХ в. на территории заповедника степной 
хорь очень часто встречался и отлавливался в при-
брежных биотопах оз. Аргаяш (личное сообщение 
П. Чащина).

Считается, что в Западной Сибири распростра-
нение светлого хоря тесно связано с распростра-
нением обыкновенного хомяка (Cricetus cricetus 
Linnaeus, 1758) и большого суслика (Spermophilus 
major Pallas, 1779) (Терновский, Данилов, 1965; 
Терновская, Терновский, 1975). О связи распро-
странения обыкновенного хомяка и светлого хоря 
на Южном Урале данных нет. До середины ХХ в. на 
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Рассмотрена многолетняя динамика численности светлого хоря (Mustela eversmanii Lesson, 1827) на 
территории Челябинской области. Анализ динамики численности куньих проведен на основе данных 
мониторинга методом зимнего маршрутного учета (ЗМУ) проводимого ежегодно. В течение послед-
них нескольких лет светлый хорь не регистрируется при проведении учетных работ в горных лесах, 
т. е. его численность либо крайне низкая, либо он совсем исчез. В лесостепных территориях за 12 лет, 
с 2008 г. по 2020 г. численность хоря снизилась почти в 90 раз, с 3058 ос. до 34 ос. Приводятся данные 
о численности основных видов добычи хоря – двух видов сусликов (Spermophilus major и S. pygmaeus) 
и обыкновенного сурка (Marmota bobak). Рассматривается гипотеза о возможном влиянии американ-
ской норки на численность светлого хоря.
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территории Ильменского заповедника обыкновен-
ный хомяк был обычным, но немногочисленным 
видом, встречался даже в лесных массивах в горах 
(Ушков, 1993), за последние двадцать пять лет хо-
мяк на территории заповедника отмечен только 
дважды (Киселева, 2021).

В  степных и  лесостепных территориях Че-
лябинской области обитают два вида сусликов 
большой (Spermophilus major Pallas, 1779) и малый 
(Spermophilus pygmaeus Pallas, 1778). Около восточ-
ной границы Ильменского заповедника встречают-
ся немногочисленные поселения суслика большого 
(Киселева, 2021).

За последнее столетие популяция светлого хоря 
значительно сократилась на территории Европы, 
но из-за отсутствия систематических исследова-
ний мало что известно о его статусе и распростра-
нении, также в последние несколько десятилетий 
отмечается значительное сокращение численности 
лесного хоря, в связи, с чем он оказался во многих 
регионах на грани исчезновения (Файбич, 2012; 
Šálek et al., 2013).

Исследования светлого хоря в пределах Южного 
Урала ранее не проводились. Предлагаемая рабо-
та представляет собой попытку систематизировать 
данные, имеющиеся о виде, оценить современное 
состояние вида в регионе, тенденции изменения 
его населения, рассмотреть факторы, влияющие 
на его численность.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Челябинская область расположена в  центре 
материка Евразии, в  двух частях света – Евро-
пе и  Азии, ее площадь составляет 87.9  тыс.  км2, 
протяженность с  севера на юг – около 490  км 
(от 51º57´ с. ш. до 56º22´ с. ш.), с запада на восток – 
около 400 км (от 57º05´ в. д. до 63º25´ в. д.), грани-
чит с Республикой Башкортостан, на севере – со 
Свердловской областью. Через Челябинскую об-
ласть проходит южная граница лесной и  север-
ная – степной зоны, между которыми имеется пе-
реходная полоса лесостепи. Северо-западная часть 
области представлена горными хребтами высотой 
от 400–600 до 1000–1400 м над ур. м., покрыты-
ми хвойными, лиственными (березовыми, осино-
выми, ольховыми) и смешанными лесами. Горы 
Южного Урала – система меридиональных хреб-
тов разной высоты от 400–600 до 1000–1400 м над 
ур. м., разделенные широкими межгорными по-
нижениями. Горная тайга занимает около одной 
четверти территории области. В западной части 
области в лесную тайгу вклиниваются два участ-
ка лесостепи Предуралья. В центральной горной 
части встречаются участки с петрофитно-степной 
растительностью (Куликов, 2005).

В  Ильменском заповеднике значитель-
но остепнены березняки, на южных склонах 

распространены степные сообщества – кустар-
никовые, лугово-степные и петрофитно-степные. 
Под пологом разреженных лиственнично-сосно-
вых лесов часто встречаются степные кустарники 
(Spiraea crenata, Cotoneaster melanocarpus, Cerasus 
fruticosa) и лугово-степные виды травянистых рас-
тений. Лугово-степные комплексы занимают около 
16% территории заповедника (Колесников, 1961; 
Куликов, 2005).

Представленные в этом исследовании данные 
о численности светлого хоря и американской нор-
ки основаны на результатах ежегодных зимних 
маршрутных учетов численности (ЗМУ) за период 
с 2002 г. по 2020 г. (Комплексный.., 2008; Государ-
ственный.., 2021), проводимых ежегодно по всей 
территории России в соответствии “Методически-
ми указаниями по осуществлению государствен-
ного мониторинга охотничьих ресурсов и среды 
их обитания методом зимнего маршрутного уче-
та” (Методические …, 2012). Ежегодный зимний 
учет охотничьих животных в Челябинской области 
включает охотничьи хозяйства и особо охраняемые 
территории (национальные парки, заповедник, 
охотничьи заказники).

Кроме сведений, полученных при проведении 
ЗМУ, в  данной работе использованы результа-
ты многолетних полевых работ с 2007 по 2020 гг., 
во время которых собирали экскременты куньих, 
часть из них (42 образца) была проанализирована 
с помощью ПЦР анализа митохондриальной ДНК 
для определения видовой принадлежности (Ки-
селева, Сорокин, 2013). Всего обследовано 68 рек 
и ручьев, 15 озер и разрезов (карьеров), в том числе 
на территории Ильменского заповедника, нацио-
нальных парков “Таганай” и “Зюраткуль”, Аршин-
ского государственного природного зоологическо-
го заказника.

При обнаружении следов и  экскрементов ку-
ньих для определения видовой принадлежности 
в горнолесном поясе и лесостепи, расставляли ка-
меры-фотоловушки в период с июня по октябрь 
с 2010 по 2017 гг. Камеры устанавливали по бере-
гам рек, на их притоках и ручьях, озерах и разрезах. 
Около водоемов всегда наблюдается повышенная 
активность диких животных, поэтому размеще-
ние по берегам камер-фотоловушек более резуль-
тативно, чем на других участках. Особенно вы-
сока активность животных в местах пересечения 
водотоков с дорогами. Как правило, фотоловуш-
ки устанавливали в скрытных местах на расстоя-
нии 0.5–2 метра от уреза воды, не выше 20–40 см 
от поверхности земли с  учетом рабочих параме-
тров каждого типа камер. Длительность экспо-
зиции камеры в  одной точке составляла от 6 до 
12 суток, затем следовала перестановка на другое 
место. Для привлечения хищников к фотоловуш-
кам была использована запаховая приманка – экс-
кременты домашних хорьков (Mustela putorius furo) 
(Киселева, 2020б). Всего отработано около 3500 
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ловушко-суток, сделано более 1000 результативных 
фотоснимков.

В дополнение к вышеперечисленным методам 
проводили опросы охотников, егерей, местных 
жителей о встречах хорей или их следов. Следы 
хоря на влажном субстрате и пыли довольно хо-
рошо отличаются от следов других видов куньих 
(Сидорович, 2006), поэтому полученные сведения 
могли быть весьма достоверными. Межвидовые 
агрессивные отношения наблюдали при содержа-
нии куньих разных видов и разного происхожде-
ния (диких и  клеточных) в  вольерных условиях 
питомника в Ильменском заповеднике (Kiseleva, 
2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Численность светлого хоря на всей территории 
Челябинской области в период с 1970 по 1990 г. 
составляла 900–2390 особей (табл.  1) (Матвеев, 
Бакунин, 1994). За восемнадцать лет, с 2002 г. по 
2020 г. она выросла от 3114 в 2002 г. до 3598 ос. 
в 2014 г. и снизилась до 300 ос. в 2020 г. (рис. 1; 
табл.  2) (Комплексный.., 2008; Государствен-
ный…, 2021).

Территория Челябинской области отличается 
большим разнообразием физико-географических 
условий, поэтому динамика численности светло-
го хоря в  разных ландшафтно-географических 
условиях не одинакова. За последние десятиле-
тия особенно быстрое снижение численности 
хоря произошло в  горных лесах. Если в  2008 г. 
в горных лесах насчитывалось 284 ос., начиная 
с 2009 г. его численность катастрофически резко 
сократилась (табл. 3). В 2013–2014 гг. в двух гор-
ных районах (Саткинский и Миасский) хори еще 
встречались, но за последние пять лет при про-
ведении ЗМУ хорь в горных лесах не регистриру-
ется (табл. 3).

При определении видовой принадлежности 
экскрементов с помощью ПЦР анализа митохон-
дриальной ДНК хорь также не был обнаружен, из 
42 образцов, которые были подвергнуты анализу, 
66.6% образцов принадлежали американской нор-
ке, 28.6% лесной кунице, 4.8% речной выдре (Ки-
селева, Сорокин, 2013). На фотоснимках камер-
фотоловушек зарегистрировано 7 видов хищных 
млекопитающих: лисица рыжая, енотовидная со-
бака и 5 видов, относящихся к мустелидам (выдра, 
колонок, американская норка, горностай, лесная 
куница). Светлый хорь отсутствовал на снимках 
(Киселева, 2020).

В лесостепных и степных территориях области 
светлый хорь в настоящее время еще встречается, 
но численность его за период с 2008 г. по 2020 г. 
также сократилась, особенно существенно в лесо-
степи и несколько меньше в степи (рис. 2). Напри-
мер, в Троицком районе (лесостепь) в 2008 г. по 
данным ЗМУ насчитывалось 1230 особей, одна-
ко уже в 2014–2020 гг. не было встречено ни од-
ного зверька. В Красноармейском районе (степь) 
в 2008 г. насчитывалось 2364 ос., за период с 2018 г. 
по 2020 г. было учтено всего от 14 до 24 ос. (Ком-
плексный … 2008; Государственный… ., 2021). За 
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Рис. 1. Многолетняя динамика численности светлого хоря (Mustela eversmanii) в Челябинской области.

Таблица 1. Численность светлого хоря и американской 
норки на территории Челябинской области 
за период с 1970 по 1990 гг. (кол-во особей) (Матвеев, 
Бакунин, 1994)

Вид Годы
1970 1980 1987 1988 1990

Светлый хорь 900 1280 2380 2290 2390
Американская 
норка 1500 *_ 2860 3760 3640

* Примечание. * нет данных.
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двенадцать лет, с 2008 г. по 2020 г., численность 
светлого хоря в  лесостепных районах снизилась 
почти в  90 раз, с  3058 ос. в  2008 г. до 26–34 ос. 
в 2019–2020 г. (рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Численность степного хоря за последнее столе-
тие значительно сократилась во многих европей-
ских странах, сокращение численности и  фраг-
ментация его населения продолжились и в начале 
ХХI в. Вид оценивается как быстро исчезающий 
в Австрии, Чехии, Молдове, Словакии и Болгарии 
(Šálek et al., 2013).

В России за период 2012–2021 гг. также про-
слеживается отрицательная динамика численно-
сти хорей (лесного и степного). В 2021 г. общая 
численность хорей составила 44.0 тыс. ос., про-
тив 47.1 тыс. ос. в 2020 г. В общей численности 
лесной и степной хори имеют примерно равные 
доли – около 50%. Практически все население 
лесного хоря (более 90%) обитает в  Централь-
ном, Северо-Западном и  Приволжском феде-
ральных округах (7.5  тыс. ос. 5.6 и  4.1  тыс. ос., 

соответственно). Значительное снижение пока-
зателя (на 55.4%) в 2021 г. по сравнению с 2020 г. 
отмечено в Северо-Западном федеральном окру-
ге. Численность степного хоря осталась на уровне 
близком к 2020 г. Основное поголовье степного 
хоря обитает в  Южном и  Сибирском федераль-
ных округах (10.6 тыс. ос. и 6.5 тыс. ос. соответ-
ственно), что составляет порядка 70% от его об-
щей численности. Возможно, как и  по другим 
мелким куньим (горностай, солонгой, ласка), 
снижение численности является результатом не-
доучета (Характеристика…, 2021).

Основными причинами снижения численности 
степного хоря в Европе считаются утрата местоо-
битаний, фрагментация степных и лугопастбищ-
ных местообитаний, интенсивное сельское хо-
зяйство, истощение основной добычи – европей-
ского суслика (Spermophilus citellus Linnaeus, 1766) 
и обыкновенного хомяка (C. cricetus Linnaeus, 1758) 
(Matějů et al., 2008), расширение транспортной ин-
фраструктуры (Šálek et al., 2013), охота (Enzinger 
et al., 2006).

В Челябинской области эти факторы в разной 
степени, конечно, присутствуют особенно в лесо-
степи и степи. Однако следует отметить, что в этих 
зонах довольно большие площади заняты охотни-
чьими хозяйствами, заказниками и другими особо 
охраняемыми территориями, на которых хозяй-
ственная деятельность не ведется или в  значи-
тельной степени ограничена. Так, площадь ООПТ 
в лесостепной зоне составляет 219.2 тыс. га, в степ-
ной – 145.4 тыс. га (Природное …, 2012).

Охота на степного хоря в  последние деся-
тилетия не практикуется в  связи с  развитием 

Таблица 2. Численность светлого хоря (M. eversmanii) 
и  американской норки (N. vison) на территории 
Челябинской области за период с 2002 г. по 2020 г. 
(кол-во особей) (Государственный мониторинг.., 2007)

Годы Хорь
светлый

Норка
американская

2002 3114 3503
2003 3590 *-
2004 3598 3563
2005 3085 5274
2006 2920 *-
2007 2440 4522
2008 1777 5246
2009 2324 6280
2010 1238 6684
2011 2057 5981
2012 1249 5402
2013 1184 6155
2014 965 5287
2015 282 6072
2016 307 6081
2017 632 12401
2018 391 7542
2019 677 7673
2020 300 7629

Примечание. * нет данных.

Таблица 3. Численность светлого хоря (M. eversmanii) 
и  американской норки (N. vison) в  горнолесном 
поясе на территории Челябинской области за период 
с 2008 г. по 2020 г. (кол-во особей)

Годы Хорь
светлый

Норка
американская

2008 284 2079
2009 14 3534
2010 0 3741
2011 0 2875
2012 0 2740
2013 21 2467
2014 106 2665
2015 9 2490
2016 0 2559
2017 0 2542
2018 0 2648
2019 0 2561
2020 0 2595
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клеточного звероводства и невостребованностью 
его шкурок. Для горнолесного пояса эти факто-
ры имеют гораздо мéньшее значение, т. к. здесь 
хозяйственная деятельность связана в основном 
с лесозаготовками.

Возможность гибели хорей на дорогах, конечно, 
существует особенно в степной и лесостепной зо-
нах, но вряд ли она имеет катастрофический харак-
тер, в горах дорожная сеть развита слабо.

В степных и лесостепных территориях Челябин-
ской области основной добычей светлого хоря слу-
жат суслики (большой и малый) и сурок (Marvota 
bobac Müller, 1776). За последние годы сурок стал 
довольно многочисленным благодаря организации 
Троицкого государственного природного заказ-
ника. Так, в 2010 г.численность сурка составляла 
13806 ос., в 2020 г. – 22227 ос., при этом в отдель-
ные годы, например, в период с 2015 г. по 2017 г. 
численность сурка возрастала до 33796–35279 ос. 
Численность сусликов на территории области 
за период с 2017 г. по 2020 гг. составляла: суслик 
большой – от 2055 ос. в 2017 г. до 3029 ос. в 2020 г., 
суслик малый – от 19343 ос. в 2017 г. до 12 541 ос. 
в  2020 г. (Государственный мониторинг,…2021). 
Численность этих видов в двух районах Челябин-
ской области – Красноармейском (лесостепь) 
и Троицком (степь), в которых в последние годы 

зафиксировано резкое падение численности свет-
лого хоря (см. выше), за последние годы колеба-
лась по годам, но не испытывала катастрофических 
падений (табл. 4) и значит не может служить при-
чиной исчезновения светлого хоря.

В  горнолесном поясе суслики отсутствовали 
всегда, численность хомяка была изначально низ-
кой и  поэтому эти виды вряд ли могли опреде-
лять уровень численности и распространение хоря. 
Опросы местных жителей, егерей и охотников про-
водимые нами и охотоведом заповедника П. Чащи-
ным (личное сообщение) показали, что светлый 
хорь в настоящее время не встречается в горнолес-
ном поясе.

Тенденция к  снижению численности светло-
го хоря прослеживается в Башкирии. По данным 
ЗМУ численность хоря в Башкирии в 2019 г. со-
ставляла 584 ос., в 2020 г. – 411, в 2021 г. – 315 ос. 
Следует отметить, что наибольшая численность 
хоря в  Башкирии зарегистрирована в  районах 
с  остепененными территориями (Благоварский, 
Баймакский, Ермеке́евский), и регистрируется он 
чаще в биотопе “поле”. В горнолесном Белорец-
ком районе Башкирии по данным ЗМУ также как 
в горной тайге Челябинской области светлый хорь 
в последние годы не встречается (Результаты зим-
него.., 2019; Ведомость расчета…, 2020, 2021).
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Рис. 2. Многолетняя динамика численности светлого хоря (Mustela eversmanii) в лесостепной и степной зонах 
Челябинской области.

Таблица 4. Изменение численности большого суслика (Spermophilus major) и малого суслика (Spermophilus 
pygmaeus) в Красноармейском (лесостепь) и Троицком (степь) районах Челябинской области за период 
с 2017 по 2020 гг.

Красноармейский район Троицкий район
2017 2018 2019 2020 2017 2018 2019 2020

Суслик большой 56 164 901 166 131 181 143 496
Суслик малый 987 1143 575 1664 0 5 0 77
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В европейских странах среди причин, приводя-
щих к исчезновению светлого хоря, называют воз-
можную интрогрессивную гибридизацию с евро-
пейским хорем или свободно живущими домашни-
ми хорями Mustela cf. furo (Davison et al., 1999; Vallo 
et al., 2007). На Южном Урале такая возможность 
исключена, т. к. хорьков фуро нет в дикой природе, 
лесной хорь отсутствует в регионе.

Возможной причиной депрессии численности 
светлого хоря в регионе может служить появление 
и широкое распространение инвазивного вида – 
американской норки (Neovison vison Schreber, 1777). 
В Челябинской области проводили выпуски амери-
канской норки в 1960 г. В горнолесной части обла-
сти за шесть лет, с 1960 по 1966 г., было выпущено 
478 зверьков. Через 22 года после выпусков амери-
канская норка составляла 83.3% среди добытых но-
рок (Матвеев, Бакунин, 1994). В настоящее время 
она заселила самые различные водоемы, проникла 
в лесостепные и степные районы (Киселева, Соро-
кин, 2013).

Все эти годы численность американской нор-
ки нарастала (рис. 3). Так, если в 1970 г. ее чис-
ленность на всей территории области составляла 
всего 1500 ос., то в 1990 г. – уже 3640 ос. (табл. 1). 
К 2019–2020 гг. численность американской норки 
в области увеличилась по сравнению с 90-ми го-
дами в 2 раза, достигнув более чем 7629 ос., в от-
дельные годы ее численность превышала 12400 ос. 
(табл. 2). В лесостепных районах численность аме-
риканской норки возросла с  810 ос. в  2008 г. до 
2147 ос. в 2020 г., т. е. почти в 2.7 раза. Выпуски 
американской норки в лесостепи и степи не про-
водилось, произошло ее саморасселение из горной 
тайги.

Для гор Южного Урала характерен мозаичный 
тип распределения грызунов (Садыков и др., 1984) 
и значительный диапазон колебания их численно-
сти (Киселева, 2020а). Самыми благоприятными 
биотопами для мышевидных грызунов, являются 

долины лесных ручьев и речек, низины с обиль-
ным подлеском и валежником.

Американские норки в  природных условиях 
имеют индивидуальные участки, которые распо-
лагаются линейно вдоль береговой линии водо-
ема. Территория одного зверька тянется узкой по-
лосой вдоль берега водоема, и ресурсы ограничены 
этой полосой. Светлый хорь в лесных территориях 
чаще выбирает берега рек и озер, где численность 
его основной пищи – грызунов выше (Большаков, 
1977). Принимая во внимание особенности про-
странственного размещения грызунов в  горных 
лесах, их приуроченность к прибрежным место-
обитаниям и биотопические предпочтения свет-
лого хоря представляется весьма обоснованным 
допущение, что в прибрежных биотопах степной 
хорь может сталкиваться с американской норкой. 
Оба вида – облигатные хищники, но норка – уни-
версал в еде, светлый хорь более специализирован 
(Jędrzejewska et al., 2001; Zalewski et al., 2021). Ис-
пользуя сходные пищевые ресурсы, куньи тяго-
теют к участкам со сходными ресурсами, что мо-
жет приводить к частичному перекрытию их эко-
логических ниш (Sidorovich et al., 2000; Zalewski 
et al., 2021). Хорошо известно, что везде, где аме-
риканская норка поселилась, она воздействует 
как на свои жертвы, так и на своих конкурентов 
(Macdonald, Harrington, 2003). В Западной Сибири 
появление американской норки вызвало сокраще-
ние численности горностая и колонка (Колонок…, 
1977; Синицин, 1992). На северо-востоке европей-
ской части России увеличение плотности амери-
канской норки вызвало сокращение численности 
горностая (Сокольский, 1998). В Беларуси распро-
странение американской норки привело к умень-
шению почти вдвое плотности лесного хорька 
(Данилов и  др., 1976; Куньи в  Беларуси, 1997). 
В настоящее время происходит активное проник-
новение американской норки в прибрежные ме-
стообитания Казахстана и исследователи считают, 

Рис. 3. Многолетняя динамика численности светлого хоря (M. eversmanii) и американской норки (N. vison) в Челя-
бинской области.
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что из-за этого M. eversmanii может столкнуться 
с проблемами (Maran et al., 2016).

Многими исследованиями показано, что интро-
дуцированные чужеродные виды могут негативно 
влиять на местных конкурентов, сокращая их по-
пуляции или устраняя их из экосистем (Sax et al., 
2007). Распространение американской норки при-
вело к полному исчезновению европейской нор-
ки (Mustela lutreola Linnaeus, 1761) на протяжении 
почти всего ее ареала (Sidorovich, Macdonald, 2001; 
Maran, 2007; Kiseleva, 2016). На территории Челя-
бинской области европейская норка, кроме горной 
тайги, встречалась на северо-востоке области в ле-
состепной и степной зоне на реке Синара. Отдель-
ные особи встречались до конца XX в. при этом 
численность светлого хоря сохранялась достаточно 
высокой (Матвеев, Бакунин, 1994). После проник-
новения в этот район американской норки и после 
нарастании ее численности европейская норка ис-
чезла. Численность хоря в этом районе в 2008 г. со-
ставляла 737 ос., но уже через 9 лет – в 2017 г. чис-
ленность составила – 80 ос., в 2020 г. только 51 ос. 
(Государственный…, 2021).

По нашему мнению, важным и даже ключевым 
фактором, влияющим на численность видов обита-
ющих совместно с американской норкой, являет-
ся ее агрессивность. Агрессивные взаимодействия 
между взрослыми американскими норками и дру-
гими видами куньих отмечались в дикой природе 
(Maran et. al., 1998; Sidorovich et al., 1999, 2000). На-
падения агрессивных самцов американской норки 
не раз наблюдали по отношению к самцам и сам-
кам европейской норки. Самцы американской 
норки по следам искали европейских норок и про-
гоняли их (Maran et al., 1998; Sidorovich et al., 2000).

В  природных условиях, как правило, при ис-
пользовании видами одного и того же местообита-
ния существует разделение активности по времени. 
Разделение во времени активности между разными 
видами мы наблюдали при установке камер-фото-
ловушек на разных реках в горной тайге (Киселева, 
2020б). Harrington и Macdonald (2008) также опи-
сали разделение ниш во времени между американ-
ской норкой и темным хорем.

Однако в случае с американской норкой ее не-
гативное влияние обусловлено не столько конку-
ренцией и агрессивными взаимоотношениями со 
взрослыми животными, сколько уничтожением 
щенков разного возраста разных видов куньих. 
В  питомнике норок в  Ильменском заповеднике 
зарегистрировано несколько случаев, когда сам-
цам американской норки удавалось выбраться из 
своих вольер. В одном случае самец американской 
норки совместно с самкой, с которой он спаривал-
ся, уничтожили помет из 9 щенков хорьков фуро, 
возраст которых был 75 дней. Американские норки 
прорывались в вольер с хорьками целенаправлен-
но, делая подкоп и разрывая сетку. В другом случае 
самец американской норки уничтожил молодого 

трехмесячного самца своего вида (Kiseleva, 2016). 
Молодые хори в природе в первые месяцы своей 
жизни, как правило, держатся вместе и для агрес-
сивного самца американской норки представляют 
легкую добычу. Инфантицид трудно наблюдать 
в естественной среде, и поэтому очень мало фак-
тов его регистрации и описания, однако есть слу-
чаи наблюдения его в природных условиях (García-
Díaz, Lizana, 2013).

Прямое уничтожение (убийство) щенков хоря 
или щенков других видов куньих, например, евро-
пейской норки, на наш взгляд, убедительно объ-
ясняет быстрое исчезновение аборигенных видов 
при вторжении инвазивной американской норки. 
Дополнительным косвенным свидетельством не-
гативного влияния агрессивности американской 
норки на численность хоря могут служить дан-
ные по смещению соотношения полов в сторону 
самцов у  лесного хоря в  присутствии американ-
ской норки в  природных прибрежных биотопах 
(Zalewski et al., 2021). Самки хорей намного мень-
ше самцов американской норки и вряд ли могут 
противостоять их агрессии, в отличие от крупных 
самцов-хорей.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Использованные нами данные о современном 
распространении степного хоря в  Челябинской 
области затронули территории с  разными ланд-
шафтными условиями и разным охранным стату-
сом (охотничьи хозяйства, заповедник, заказники, 
национальные парки), сельскохозяйственные тер-
ритории и сельские поселения. Проведенный ана-
лиз многолетней динамики численности светлого 
хоря, видовая идентификация экскрементов ку-
ньих с помощью ПЦР анализа митохондриальной 
ДНК, наблюдения с помощью камер-фотоловушек 
и опросы показали, что во всех природных зонах 
Южного Урала произошло резкое значительное 
снижение численности светлого хоря. В  горных 
таежных районах этот вид исчез, в степной и лесо-
степной зоне встречается фрагментировано и чис-
ленность его низкая. Численность основной добы-
чи светлого хоря: сусликов и сурка в лесостепной 
и степной зонах не испытывала катастрофического 
падения, наоборот, в некоторые годы существенно 
повышалась и поэтому не могла вызвать депрессию 
численности хоря. В процесс сокращения числен-
ности светлого хоря могли внести свой вклад при-
родные катастрофы (пожары и засуха). Однако по-
степенный и многолетний характер снижения чис-
ленности светлого хоря не указывает в пользу этих 
факторов.

Вполне возможно, что основной причиной де-
прессии светлого хорька явилось вторжение и рас-
пространение инвазивной американской норки, 
которая заселила все ландшафтные зоны региона. 
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Особенности ее поведения – крайняя агрессив-
ность и инфантицид, могут обусловливать физи-
ческое уничтожение щенков, молодых животных 
и самок, что быстро приведет к падению числен-
ности аборигенного вида. Исследования в приро-
де не всегда дают прямые доказательства характера 
взаимодействий между видами и поэтому трудно 
найти четкие причины изменений, происходящих 
с видами. Необходимы дальнейшие исследования 
как экологических особенностей светлого хоря, так 
и его взаимоотношений с инвазивным видом, что-
бы выявить причины наблюдаемой депрессии его 
численности.

Эта работа поддерживалась постоянным ин-
ституциональным финансированием. Никаких 
дополнительных грантов для осуществления или 
направления этого конкретного исследования не 
были получены.
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Depression of the population of the steppe polecat (Mustela eversmanii)  
in the Southern Urals

© 2024    N. V. Kiseleva

Ilmen State Nature Reserve, South Urals Federal Research Center of Mineralogy and Geoecology, Ural Branch, 
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Long-term monitoring abundance of the steppe polecat (Mustela eversmanii) in the Chelyabinsk region 
are considered. The analysis of the abundance dynamics of Mustelidae was carried out on the basis of 
monitoring data using the method of winter accounting (WA) conducted annually. Over the past few 
years, the steppe polecat has not been registered during accounting work in the mountain taiga, i. e. its 
number is either extremely low, or it has completely disappeared. In forest-steppe territories for 12 years, 
from 2008 to 2020, the abundance of polecats decreased almost 90 times, from 3058. to 34 ind. The data 
on the number of the main prey species of the steppe polecat – ground squirrel (Spermophilus major) 
and gray ground squirrel (Spermophilus pygmaeus) and the groundhog (Marmota bobak) are presented. 
The hypothesis of the influence of the American mink on the number of the steppe polecat is considered.

Keywords: steppe polecat (Mustela eversmanii), Chelyabinsk oblast, abundance dynamics
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Флора Приморского края России отличает-
ся наибольшим разнообразием и включает более 
2700 видов сосудистых растений, из которых около 
550 отмечены только для данной территории (Ко-
жевников, Кожевникова, 2014; Kozhevnikov et al., 
2019). Южные районы российского Дальнего Вос-
тока (РДВ) расположены на северной окраине Вос-
точноазиатской флористической области, которая 
охватывает основную часть территории Восточной 
Азии (Тахтаджян, 1978). На этой территории про-
израстают многие эндемичные и реликтовые виды, 
сохранившиеся здесь с третичного времени из-за 
отсутствия плейстоценового оледенения (Кожев-
ников, Кожевникова, 2014). Среди них представи-
тель отдела Magnoliophyta, семейства Alangiaceae 
DC. – Alangium platanifolium (Siebold & Zucc.) Harms. 
(алангиум платанолистный). Это единственный 
в роду листопадный кустарник, восточноазиатский 
эндемик, субтропический вид (Урусов, 2015; Ми-
лоградов, Урусов, 2021).

Ареал A. platanifolium охватывает регионы 
с  умеренным и  холодно-умеренным континен-
тальным климатом (Shatilova, Kokolashvili, 2014), 
простирается в  умеренных районах Восточного 
Китая, в Корее и Японии, уходя на север до Рос-
сии (Ohwi, 1965; Feng, 2009; Ohashi, Ohashi, 2009). 
Растение является реликтом третичной флоры, 

представлено в  окаменелостях третичных отло-
жений северного полушария (Feng, 2009). Впер-
вые в  отечественных гербарных коллекциях A. 
platanifolium появился в  1897 г. (гербарий БИН 
РАН: LE01007499; LE01007500; LE01007701). Гер-
барные образцы собраны В. Л. Комаровым на гра-
нице Китая и Северной Кореи в бассейне р. Ялуц-
зян (Комаров, 1950).

Вид внесен в Красную книгу Международного 
союза охраны природы (МСОП) со статусом “уяз-
вимый” (VU) (Kim et al., 2020). Согласно Прика-
за Министерства природных ресурсов и экологии 
Российской Федерации от 23.05.2023 № 320 “Об 
утверждении Перечня объектов растительного 
мира, занесенных в Красную книгу Российской 
Федерации” (Зарегистрирован 21.07.2023 № 74362), 
A. platanifolium находится под охраной на федераль-
ном уровне с категорией статуса редкости 3 (ред-
кие виды с естественной невысокой численностью, 
встречающиеся на ограниченной территории, для 
выживания которых необходимо принятие специ-
альных мер охраны).

Как лекарственное растение A. platanifolium 
используют в  медицинских целях в  Восточной 
и Юго-Восточной Азии (Jain et al., 2005). Глико-
зидные соединения из A. plantanifolium, представ-
ленные салицином, проявляли жаропонижающее 

DOI: 10.31857/S1026347024020119, EDN: WBCEWP

Ключевые слова: Alangium platanifolium, редкий вид, декоративное растение, восточноазиатский энде-
мик, Дальний Восток России

В статье приведены данные о состоянии двух известных для Российской Федерации природных по-
пуляций редкого лекарственного эндемичного вида Alangium platanifolium. Информация об одной 
из них представлена впервые. Приводятся геоботанические описания фитоценозов. Отмечено, что 
A. platanifolium на юге Приморского края произрастает в кустарниковом ярусе хвойно-широколи-
ственного леса с участием Pinus koraiensis и Abies holophylla. Установлено, что площадь обнаруженной 
20 лет назад популяции расширилась в 10 раз и в настоящее время составляет 10 га. Новое местопро-
израстание A. platanifolium занимает площадь 0.25 га. Общая численность A. platanifolium составляет 
более 700 разновозрастных растений. Полученные данные дополняют современные представления 
о распространении и жизненном состоянии A. platanifolium и отражают факт разрастания субтропи-
ческих элементов в фитоценозах на территории Российской Федерации.
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и  обезболивающее действие, применялись для 
лечения лихорадки и артрита (Duan et al., 2012), 
а терпеноиды обладают противораковой, противо-
воспалительной, противоаллергической и гипогли-
кемической активностью (Sun et al., 2017). Расте-
ние декоративное, культивируется в ботанических 
садах Америки, Европы (Schulz, 2011).

Изучению A. platanifolium посвящен ряд ста-
тей. Так, в работах представлены описания иско-
паемых находок A. platanifolium (Eyde et al., 1969; 
Morley, 1982; Shatilova, Kokolashvili, 2014 и др.); 
приведены данные о  форме листьев (Ohashi, 
Ohashi, 2009), количестве лепестков и  тычинок 
в  цветке (Ohashi et  al., 2009), структуре устьиц 
(Cheng et  al., 2021), строении пыльцевых зерен 
(Reitsma, 1970). Часть работ посвящена филогении 
и  биогеографии (Eyde, 1968; Chandler, Plunkett, 
2004; Feng et al., 2009 и др.). Наиболее полно пред-
ставлены данные о фитохимии и фармакологии 

вида (Otsuka et al., 1996; Tamaki et al., 1999; Fraga, 
2012; Hu et al., 2020; Lian et al., 2023 и др.). Впер-
вые для флоры России A.  platanifolium отмечен 
в 2001 г. (Федина и др., 2002). Однако до насто-
ящего времени исследования состояния обнару-
женной популяции не проводилось. Поэтому цель 
работы – охарактеризовать биологические и фито-
ценотические особенности редкого лекарственно-
го растения A. platanifolium для решения задач по 
его сохранению.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Алангиум платанолистный – многостебель-
ный кустарник до 3–4 м высоты. Листья простые 
(рис. 1), цельнокрайние, черешки с редким опу-
шением, 7–10 (15) см длины. Листовая пластинка 
тонкоперепончатая, 10–15 (20) см длины и почти 

Рис 1. Alangium platanifolium: гербарный образец. Фото М. В. Маслова.
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такой же ширины, округло-сердцевидная, в  ос-
новании слегка асимметричная, на верхушке бо-
лее или менее глубоко раздельная на 3–5 (7) тонко 
заостренных лопастей. Цветки в пазушных мало-
цветковых (1–5) соцветиях. Венчик в начале цвете-
ния трубчатый, с 8 белыми, узкими ремневидными 
лепестками, в дальнейшем закручивающимися на-
ружу в четыре спирали. Тычинок 8, до 3 см длины. 
Завязь нижняя. Плод – односемянная костянка 
(Федина и др., 2002).

Ранее (Федина и  др., 2002) единственная по-
пуляция A. platanifolium в РФ была обнаружена на 
территории Приморского края сотрудниками го-
сударственного природного заповедника “Уссу-
рийский” имени В. Л. Комарова в летний период 
2001 г. Ценопопуляция состояла из разновозраст-
ных растений, в  том числе цветущих, а  позднее 
и плодоносящих. Основная масса растений про-
израстала под пологом коренного смешанного 
хвойно-широколиственного леса в окрестностях с. 
Алексеевка Надеждинского района, на водоразделе 
между р. Перевозная и кл. Смольный. На расстоя-
нии 3 км от первой ценопопуляции на том же водо-
разделе на платообразной возвышенности в урочи-
ще “Ковалевская падь” найдена вторая популяция 
(Федина и др., 2002).

Данное исследование организовано совместно 
с представителями некоммерческого природоох-
ранного фонда “Феникс” и центра “Тигр” в июле 
2021 г. и Владивостокского филиала КГКУ “При-
млес” в сентябре 2022 г.

В 2021 г. в 1 км от описанного ранее первого ло-
калитета A. рlatanifolium на высоте 273 м над ур. м. 
на восточном каменистом склоне обнаружена тре-
тья популяция, в 2022 г. проведена ревизия первой 
(рис. 2).

Работы по определению размера площадей про-
израстания ценопопуляций A. рlatanifolium прово-
дили с использованием навигационного прибора 
GPS60CSX и программного обеспечения MapSours 
Trip Waypoint Managar. Латинские названия рас-
тений и авторы видов проверены в базе данных 
International Plant Names Index (2012).

Собранные образцы растений хранятся в герба-
рии ФНЦ биоразнообразия наземной биоты Вос-
точной Азии ДВО РАН (VLA).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Характеристики ценопопуляций. Обнаруженная 
в 2021 г. ценопопуляция A. platanifolium занимает 
площадь 50 × 50 метров (0.25 га) (рис. 2), где в цен-
тре этого участка на лесной поляне произрастают 
три крупных цветущих куста этого растения вы-
сотой более 250 см и проекцией кроны до 300 см. 
Вокруг этой поляны под пологом обнаружены 
еще 10 экземпляров прегенеративных растений 
A. platanifolium разного возраста высотой до 150 см. 

Данный освещенный участок леса образовался 
в результате облома верхней части ствола у одной 
и ветровального выпада другой Betula costata Trautv. 
Эти стволы лежат в  центре поляны, которая за-
растает лианами Schisandra chinensis (Turcz.) Baill., 
Actinidia arguta Miq., A. kolomikta (Maxim.) Maxim. 
и их многочисленной порослью.

Растительность на этом участке представ-
лена малонарушенным кедрово-широколи-
ственным типом леса, формула состава древо-
стоя 3К2Л2Ил2Бх1Бж: Pinus koraiensis Siebold et 
Zucc., Tilia amurensis Rupr., Ulmus laciniata Mayr, 
Phellodendron amurense Rupr., Betula costata.

Кроме вышеперечисленных видов деревьев, 
в подросте произрастают: Abies holophylla Maxim., 
Carpinus cordata Blume, Micromeles alnifolia Koehne, 
Padus maximowiczii (Rupr.) Sokolov, Kalopanax 
septemlobus Koidz., Fraxinus mandshurica Rupr., Acer 
mandshuricum Maxim., A. mono Maxim., A. tegmentosum 
Maxim. Кустарниковая растительность состоит 
из A. platanifolium, Eleutherococcus senticosus (Rupr. 
еt Maxim.) Maxim., Philadelphus tenuifolius Rupr. еt 
Maxim., Deutzia amurensis (Regel) Airy Shaw, Sambucus 
coreana (Nakai) Kom. еt Aliss. и др.

Травянистый ярус представлен папоротника-
ми Dryopteris crassirhizoma Nakai, Gymnocarpium 
dryopteris Newman, Polystichum tripteron (G. Kunse) 
C. Presl; из сосудистых растений преоблада-
ют Urtica angustifolia Fisch. еx Hornem., Hylomecon 
vernalis Maxim., Paris hexaphylla Cham., Paeonia 

а

б

в

Рис.  2. Карта-схема местонахождений Alangium 
platanifolium в  Приморском крае: a – находки A. 
platanifolium в 2001 г. (размер участка 1,2 га.); б – но-
вая находка A. platanifolium в 2021 г. (размер участка 
0,25 га); в – ревизия популяции A. platanifoliumв 2022 г. 
(современный размер участка 10 га).
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obovata Maxim., Carex appendiculata (Trautv. еt Mey.) 
Kiik., C. siderosticta Hance.

В  2022 г. обследованы ранее обнаруженные 
популяции A. рlatanifolium (Надеждинский р-н, 
10–12 км к востоку от с. Алексеевка, на водоразде-
ле р. Перевозная и кл. Смольного (220 м над ур. м.). 
Результаты исследования показали, что площадь 
первой популяции гораздо больше, указанной ра-
нее (Федина и др., 2002) и составляет 10 га (рис. 2). 
Кусты A. platanifolium произрастают на вершине во-
дораздела и частично на обоих склонах (восточной 
и западной экспозиций) на высоте от 220 до 275 м 
над ур. м. Общее число разновозрастных особей 
A. platanifolium составляет более 700 экземпляров, 
из них около половины обильно плодоносит.

Данная ценопопуляция A. platanifolium располо-
жена в чернопихтово-широколиственном типе леса 
с преобладанием высоковозрастных (более 200 лет) 
хвойных видов деревьев: Abies holophylla, Pinus 
koraiensis, Picea ajanensis Fisch. ex Carrière и  ши-
роколиственных: Acer mono, A. pseudosieboldianum 
Kom., A. ukurunduense Trautv. & C. A. Mey., Carpinus 
cordata, Quercus mongolica Fisch. ex Turcz., Juglans 
mandshurica Maxim. В  подросте отмечены: Abies 
nephrolepis (Trautv.) Maxim., Betula costata, Kalopanax 
septemlobus. Кустарниково-лиановый ярус пред-
ставлен: A. platanifolium, Lonicera praeflorens Batalin, 
Ligustrina amurensis Rupr., Corylus mandshurica Maxim., 
Philadelphus tenuifolius, Ribes mandshuricum (Maxim.) 
Kom., R. maximoviczianum Kom., Rubus crataegifolius 
Bunge и  Vitis amurensis Rupr. Травянистый ярус 
сформирован папоротниками: Adiantum pedatum 
L., Dryopteris crassirhizoma, Leptorumohra amurensis 
(Christ) Tzvelev, Polystichum tripteron, а также сосуди-
стыми растениями: Mitella nuda L., Oxalis acetosella 
L., Thalictrum filamentosum Maxim., Urtica angustifolia, 
Paris hexaphylla, Paeonia oreogeton S. Moore, Milium 
effusum L., Arisaema amurense Maxim.; преобладают 
осоки: Carex campylorhina V. I. Krecz., C. siderosticta, 
C. ussuriensis Kom.

Основной отличительной особенностью популя-
ции, обнаруженной в июле 2021 г., является произ-
растание растений на открытом, освещенном участ-
ке (Федина и др., 2002 г.). Лес представлен в  ос-
новном широколиственными породами деревьев 
с густым травянистым покровом. Наличие в составе 
древостоя Kalopanax septemlobus, Micromeles alnifolia 
и крупных лиан Actinidia arguta не упоминалось при 
описании первой популяции A. platanifolium.

Строение репродуктивных органов. Детальное 
изучение цветков позволило дополнить морфоло-
гическое описание репродуктивных органов. По-
казано, что после раскрытия пыльников пестик 
увеличивается в длине и на 3–4 мм выступает из 
цветка. Завязь нижняя. Плод (односемянная ко-
стянка) овально-яйцевидный. Длина плода от 9.9 
до 12.0 мм (11.06 ± 0.21), ширина от 7.0 до 9.0 мм 
(8.04 ± 0.24). Длина семянки от 7.8 до 10.5 мм (8.82 
± 0.26), ширина семянки от 5.9 до 7.3 мм (6.84 ± 

0.17). В начале созревания костянки белые, затем 
синеют, зрелые плоды (конец сентября) темно-фи-
олетового цвета, при высыхании черные (рис. 1, 3).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Относительно происхождения обнаруженных 
популяций A. platanifolium на территории Рос-
сийской Федерации существует несколько взгля-
дов. По  мнению А. Е. Кожевникова и  З. В. Ко-
жевниковой (2014), в составе природной флоры 
Приморского края присутствуют три семейства, 
представленные здесь аборигенными вида-
ми, которые более нигде в России не известны – 
Pleurosoriopsidaceae, с  восточноазиатским немо-
рально-лесным Pleurosoriopsis makinoi (Maxim.) 
Fomin, Alangiaceae, с восточноазиатским немораль-
но-лесным A. platanifolium и Loganiaceae, с восточ-
ноазиатско-палеотропическим лугово-болотным 
Mitrasacme indica Wight. Авторы также обознача-
ют, что примерно у 200 видов растений северная 
граница распространения на российском Даль-
нем Востоке ограничивается территорией Юж-
ного Приморья. Многие из этих видов известны 
на данной территории из немногочисленных или 
уникальных местонахождений, их основной ареал 
располагается в умеренно-теплых, субтропических 

(а) (б) 5 мм

(в)
Рис. 3. Alangium platanifolium: (а) – цветки, (б) – плоды, 
(в) – внешний вид куста осенью. Фото М. В. Маслова.
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и тропических областях Восточной и Южной Азии 
(Кожевников, Кожевникова, 2014).

В то же время существует версия, что растения 
A.  platanifolium недавно проникли в  Приморский 
край из Китая или Кореи, как это отмечено для 
других кустарников, среди которых Ribes ussuriense 
Jancz. (сем. Grossulariaceae), Lonicera monantha Nakai 
(сем. Caprifoliaceae) (Нечаев, 2015). Автор работы от-
мечает, что “южные” вселенцы неоднократно про-
никали на “северные” территории в  течение по-
следних десятилетий и столетий, но не все из них 
закреплялись на новых местах. Агентами расселе-
ния таких растений на большие территории явля-
ются перелетные птицы-карпофаги (Нечаев, 2015).

Находка первого местообитания и небольшой 
размер популяции, представленный 20 лет назад 
в публикации (Федина и др., 2002), могут свиде-
тельствовать о том, что растения недавно проник-
ли в Приморский край из соседних государств. В то 
же время, характер местообитаний и общий ареал 
A. platanifolium предполагают его естественное про-
израстание и  возможность новых находок этого 
растения в  Южном Приморье. Сходство листо-
вых пластин с кленами и калопанаксом (Kalopanax 
septemlobus), вероятно, маскировало его от исследо-
вателей (Федина и др., 2002) и не позволило иден-
тифицировать во флоре ранее.

Выявлено, что площадь первой популяции 
A. platanifolium расширилась почти в 10 раз по срав-
нению с  данными, приведенными ранее (Феди-
на и др., 2002). Число репродуктивных растений 
возросло примерно в 7 раз (ранее выявлено око-
ло 40) (Федина и др., 2002). Наличие семенного 
возобновления свидетельствует о  положитель-
ной тенденции к расселению растений в данном 
местопроизрастании.

Вероятно, на успешное закрепление на но-
вой территории повлияли несколько факторов. 
Один из них, скорость развития и  устойчивость 
к  вредителям, что было отмечено для растений 
A. platanifolium, произрастающих в северо-восточ-
ной части США (Barnes, 2004). Длительный жиз-
ненный цикл (живет до 200 лет) (Урусов, 2015; Ми-
лоградов, Урусов, 2021) способствует успешному 
существованию вида и расширению популяции.

Другим фактором послужили подходящие усло-
вия местообитания – широколиственный лес с по-
стоянным притенением, необходимым для успешно-
го развития растений. Ранее показано, что тень яв-
ляется абсолютным требованием для развития вида, 
а не адаптивной характеристикой (Barnes, 2004).

Интересно отметить, что A. platanifolium в Корее 
произрастает в фитосоциологической ассоциации 
Corylo-Quercetum mongolicae, которая принадлежит 
к альянсу Rhododendro-Quercion mongolicae и встре-
чается в  северных районах умеренно-прохладно-
го пояса (Takeda et  al., 1994). Выявленные нами 
ассоциации являются частью широколиственных 
и хвойно-широколиственных (тургайских) лесов, 

сохранившихся только на самом юге РДВ и приле-
гающих территориях Китая и Северной Кореи (Ко-
жевников, Кожевникова, 2014).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, установлено, что в  настоя-
щее время общая численность локальной популя-
ции A. platanifolium, произрастающей на площади, 
превышающей 10 га, составляет более 700  раз-
новозрастных особей (из  них цветущих и  пло-
доносящих около 40%). Эколого-биологические 
особенности данного вида (мезофитность, теневы-
носливость, долговечность) позволяют рекомендо-
вать его для озеленения как освещенных, так и те-
невых участков ландшафта. Местопроизрастание 
A. platanifolium на юге Приморского края является 
единственным в Российской Федерации и нужда-
ется в особом охранном статусе. Действенной ме-
рой может стать запрет любой хозяйственной де-
ятельности на данной территории и организация 
памятника природы в окрестностях с. Алексеевка 
Надеждинского района Приморского края, на во-
доразделе между р. Перевозная и кл. Смольный.
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Natural populations of the rare medicinal species  
Alangium platanifolium (Alangiaceae) in Russia
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Data on the status of two natural populations of the rare, endemic medicinal species Alangium 
platanifolium known from the Russian Federation is provided in the article. Information about one 
of them is reported for the first time. Geobotanical descriptions of phytocenoses are presented. In the 
south of Primorsky Krai, A. platanifolium has been noted to grow in the shrub layer of coniferous/
broad-leaved forest with Pinus koraiensis and Abies holophylla. It has also been found that the area 
of the population discovered 20 years ago has expanded 10-fold and now amounts to 10 ha. The new 
locality A. platanifolium covers an area of 0.25 ha. The total number of A. platanifolium is more than 
700 of various-aged plants. The data obtained extends the current knowledge of the distribution and 
life state of A. platanifolium and indicates the fact of the growth of subtropical elements in phytocenoses 
of the Russian Federation.

Key words: Alangium platanifolium, rare species, ornamental plant, East Asian endemic, Russian Far East

https://doi.org/10.13560/j.cnki.biotech.
bull.1985.2017.01.007

Tamaki A., Otsuka H., Ide T. Platanionosides A – C, 
megastigmane diglycosides from the leaves of Alan-
gium platanifolium // J. Nat. Prod. 1999. V. 62. № 7. 
P. 1074–1076.




