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Представлены обобщения последних достижений в области создания биосенсоров (БС) и биотоп-
ливных элементов (БТЭ) при использовании наноматериалов (НМ). НМ рассматриваются как эле-
менты, способные изменять характеристики биораспознавания за счет взаимодействия с биомате-
риалом. Основные эффекты НМ обусловлены их способностью увеличивать электропроводность и
эффективную поверхность биорецепторной части. Суммированы представления, полученные оте-
чественными и зарубежными учеными, о возможных механизмах действия НМ. Рассмотрены пер-
спективы применения НМ при создании БС и БТЭ.
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В последнее десятилетие появилось огромное
количество данных, связанных с использованием
наноматериалов (НМ) в различных областях че-
ловеческой деятельности, в том числе и при со-
здании биосенсоров (БС) и биотопливных эле-
ментов (БТЭ). Задача рассмотреть все описанные
типы НМ и привести в единую систему их взаи-
модействия с биоматериалами (БМ) достаточно
сложна, тем не менее в настоящее время общие
закономерности уже стали проявляться, посколь-
ку в основном определен тип БМ, используемый
в БС и БТЭ.

Показано, что применение НМ в биоэлектро-
химических системах приводит к уменьшению
сопротивления электродов, т.е. к облегчению пе-
редачи заряда от биорецептора к электроду, росту
амплитуды полезного сигнала, увеличению по-
лезной площади электрода и т.п. (Kumar et al.,
2018; Kucherenko et al., 2019; Hwang et al., 2020).
Использование НМ ведет к созданию электродов,
содержащих мембраны с определенными разме-
рами и формой пор, необходимой механической
гибкостью, прочностью, улучшенными адгезион-
ными свойствами, гидрофильностью/гидрофобно-
стью, наличием определенных функциональных
групп на их поверхности (Plachá, Jampilek, 2019;
Arora, Attri, 2020). НМ позволяют реализовать об-
щую тенденцию, которая определяется словами
“макро-микро-нано” (Решетилов и др., 2020),

подразумевая создание новых БС и БТЭ все более
малого размера. Один из первых примеров дви-
жения в данном направлении можно найти в ра-
боте Карубе (Sasaki, Karube, 1999). В ней была по-
казана возможность создавать миниатюрные, по
меркам того времени, системы множественного
БТЭ, содержащего 25 одиночных элементов и име-
ющего размер 40 × 50 мм2. Настоящее время харак-
теризуется продолжением разработок по снижению
размеров БС и БТЭ. Описано формирование функ-
циональных наноэлементов (использовали золо-
тые проволоки с наночастицами (НЧ) золота), на
основе которых создаются контактные линзы (Falk
et al., 2013), вживляемые в организм крыс (Andoralov
et al., 2013); БТЭ на основе многостенных углерод-
ных нанотрубок (МУНТ), которые вживляются в
кролика (El Ichi-Ribault et al., 2018) или в форме
татуировки наносятся на кожу человека (Escalo-
na-Villalpando et al., 2019). Рассматривая процесс
“макро-микро-нано” отметим, что высокоакту-
альным в настоящее время является разработка
медицинских систем, получивших название
point-of-care technologies (POCT), которые можно
определить как анализирующие устройства, рас-
положенные рядом или на поверхности организ-
ма пациента (Gonzalez-Solino, Lorenzo, 2018; Sun
et al., 2021). Для указанной цели широко исполь-
зуются НМ, значительно расширяющие аналити-
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ческие возможности исследователей и практику-
ющих врачей.

Целью данного обзора является представление
данных, описывающих влияние различных типов
НМ на свойства биораспознающих элементов
электрохимических БС и БТЭ; оценка интеграль-
ной возможности изменения биоэлектрохимиче-
ских параметров и характеристик биораспознаю-
щих элементов, обусловленных присутствием НМ.

НАНОМАТЕРИАЛЫ: ТИПЫ.
ПРИМЕНЕНИЕ. СВОЙСТВА

По определению, к НМ относят объекты, раз-
мер которых заключен в диапазоне 1.0–100 нм
(Miernicki et al., 2019; Sheikhzadeh et al., 2020). Об-
ладая уникальными свойствами, отличающимися
от аналогичных свойств материалов микро- и
макроразмеров, они находят все новые области
применения. Постоянно происходит развитие
методов их получения, а также изменения их
свойств с помощью различных (химических, ме-
ханических и др.) воздействий. Выяснено, что
свойства НМ зависят от их природы, размера и
формы, метода их получения.

На рис. 1 представлен вариант возможной
классификации НМ, в которой учитывается за-
висимость от размера частиц, геометрическая и
физическая размерность, морфология, химиче-
ский состав. В работе (Saleh, 2020) представлен
обзор существующих в настоящее время нанома-
териалов и описаны их свойства. Применительно
к БС и БТЭ наиболее часто используют класси-
фикацию, основанную на химическом составе
НМ; при этом выделяют как однокомпонентные
НМ, так и нанокомпозиты, имеющие в своем со-
ставе дополнительные включения.

В табл. 1 представлены некоторые примеры
применения различных типов НМ при создании
БС. Как видно из табл. 1, основные области при-
менения таких модифицированных биосенсоров –
это медицина, охрана окружающей среды и био-
технология. При этом зачастую для модификации
электрода в составе БС используют не один НМ,
а несколько одновременно – НЧ нескольких метал-
лов или их оксидов, или НЧ металлов и углеродные
НМ, что приводит к изменению аналитических ха-
рактеристик биоэлектрохимических устройств. В
табл. 2 приведены некоторые примеры примене-
ния НМ в ферментных и микробных биотоплив-
ных элементах, при этом указывается на какую
характеристику больше всего повлияло примене-
ние НМ.

Применение НМ в электрохимических БС и
БТЭ связано с их уникальными свойствами (Khan
et al., 2019; Asha, Narain, 2020). Для БС и БТЭ
прежде всего это высокое соотношение между
площадью поверхности НЧ и их объемом. Боль-

шая удельная поверхность приводит к значитель-
ной адсорбции биологических объектов на по-
верхности НМ. Особенности адсорбции опреде-
ляются размерным эффектом; кристаллической
структурой поверхности НЧ; наличием дефектов
на поверхности НЧ; возможностью получения
трехмерных композиций, позволяющих созда-
вать особую среду вокруг клеток или ферментов,
сохраняющих их каталитическую активность в
течение длительного времени (Perveen et al., 2018;
Kim et al., 2019; Shakeel et al., 2019; Tahar et al.,
2019).

НМ проявляют высокую каталитическую ак-
тивность в химических реакциях из-за большого
количества координационно ненасыщенных ато-
мов, расположенных на поверхности, краях и уг-
лах НЧ, по сравнению с общим числом атомов
(Navalón, García, 2016). Адсорбция НЧ на поверх-
ности электрода приводит к стабилизации НЧ,
выступает в качестве каркаса для иммобилизации
биокатализатора и позволяет использовать ката-
литическую активность НЧ для усиления сигнала
БС (Zhou et al., 2021), в качестве замены фермент-
ной метки в иммуносенсорах (Tao et al., 2020) или
одного из ферментов в каскадных реакциях при
окислении или восстановлении одного из реаген-
тов в ферментных БС (Smutok et al., 2021).

Электрические свойства НМ, что важно для
электрохимических устройств, связаны с кванто-
во-размерным эффектом и эффектом квантового
ограничения. Известно, что некоторые металлы
(например, медь) при получении наноформ теря-
ют проводимость, тогда как изоляционные мате-
риалы (например, диоксид кремния) наоборот
становятся проводящими (Shi et al., 2015). Для на-
нопроволок и нанотрубок характерно, что при
уменьшении диаметра ниже 20 нм из-за увеличе-
ния поверхностного рассеяния электронов и фо-
нонов, увеличения площади поверхности и очень
высокой плотности электронных состояний,
проводимость резко возрастает по сравнению с
объемными материалами. Таким образом, умень-
шение структур до наноразмеров приводит к сни-
жению удельного сопротивления и увеличению
проводимости, что в свою очередь ведет к возрас-
танию сигналов БС и БТЭ, модифицированных
НМ (Тарасов и др., 2020), позволяя в некоторых
случаях отказываться от медиаторов – искус-
ственных акцепторов электронов (Christwardana
et al., 2018; Tahar et al., 2019).

Растворы, содержащие НЧ, относятся к дис-
персионным системам, где на границе раздела
“частица-дисперсионная среда” возникает двой-
ной электрический слой (ДЭС). Частью ДЭС яв-
ляется дзета-потенциал, определяющий степень
и характер взаимодействия между частицами дис-
персной системы. Исследование дзета-потенциа-
ла позволяет изучать поверхностные свойств НЧ
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и предсказывать возможные механизмы взаимо-
действия НЧ с мембраной клеток и микроорга-
низмов (Zhang et al., 2007; Forest, Pourchez, 2017).
Например, НЧ серебра, имея отрицательный дзе-
та-потенциал, значительно хуже подавляют про-
лиферацию клеток, чем НЧ меди, обладающие
положительным дзета-потенциалом (Казанцев,
2018). Следует отметить, что исследований по за-
висимости между свойствами наночастиц, их
биологической активностью как анодного/катод-
ного материалов БС и БТЭ и значением дзета-по-
тенциала было выполнено относительно немного.

Свойства НМ влияют на основные характери-
стики БС и БТЭ. Для БС – это такие аналитиче-
ские параметры как минимальная определяемая
концентрация анализируемого соединения, преде-
лы определения, амплитуда сигнала, чувствитель-
ность анализа; для БТЭ – генерируемый потенциал,
мощность, и для биоэлектрохимических систем в
целом важным параметром является сохранение
долговременной стабильности БМ. Рассматривая
конкретные НМ, авторы данного обзора обраща-
ли внимание именно на эти характеристики мо-
дифицированных устройств.

Углеродные наноматериалы. Углеродные нано-
трубки. К одним из наиболее часто применяемых
НМ относят углеродные нанотрубки (УНТ). В
1991 г. японский ученый С. Иджима синтезиро-
вал полые молекулы углерода и определил их
кристаллическую структуру. Эти молекулы на-
звали углеродными нанотрубками (Iijima, 1991).
Обычно углеродные НМ, такие как фуллерен,
УНТ, графен (Гр) и их производные, нераствори-
мы в воде из-за наличия гидрофобной поверхно-
сти, в результате чего возникает тенденция к аг-
ломерации из-за большой площади поверхности
(Алиев и др., 2011). При их модификации, напри-
мер, неорганическими НЧ золота (Duc Chinh et al.,
2019), платины (Kang et al., 2008), серебра (Chen
et al., 2012), меди (Lata et al., 2013а), оксида меди
(Di Tocco et al., 2018), квантовыми точками (Reza
Jamei et al., 2020) создаются новые гибридные
конструкции с улучшенной растворимостью и
стабильностью.

В работе (Plekhanova et al., 2019) использовали
МУНТ, модифицированные хитозаном, в составе
микробных биосенсоров. Было показано, что в
комбинации с хитозаном УНТ не влияют на
структурную целостность и дыхательную актив-
ность микробных клеток Gluconobacter oxydans. В
то же время происходит уменьшение импеданса
рабочего электрода более, чем на порядок, увеличи-
вается чувствительность биосенсора к субстратам.
Модификация измерительного электрода БС, со-
держащего филогенетически близкие к бактериям
G. oxydans клетки Gluconoacetobacter sucrofermentas
ВКПМ B-11267 с помощью МУНТ также приво-
дило к росту тока в 8–10 раз и к дополнительному

снижению общего сопротивления электрода в
~10 раз (Тарасов и др., 2020).

Углеродные нановолокна. Углерод может суще-
ствовать в форме трубчатых микроструктур, назы-
ваемых нитями или волокнами. Первые наблюде-
ния углеродных нановолокон (НВ) диаметром 50 нм
с помощью электронной микроскопии были вы-
полнены в начале 1950-х гг советскими учеными
Радушкевичем и Лукьяновичем (1952). Благодаря
своим свойствам НВ широко используются при
разработке БС и БТЭ (Yadav et al., 2020; Zhou et al.,
2020). Исследование, посвященное применению
углеродного высокодисперсного материала в со-
четании с иммобилизованными клетками G. oxy-
dans при их сорбционном контакте с углеродны-
ми волокнами, представлено в работе (Решетилов
и др., 2017). Исследования показали, что электри-
ческая проводимость в значительной степени за-
висит от технологии изготовления и химического
состава – НВ, не содержащие азот и имеющие по-
ниженное содержание кислорода, оказались наи-
более эффективными элементами электродов;
максимальная развиваемая удельная мощность
составляла 5 мкВт/см2.

Графен и графеноподобные НМ. Большое вни-
мание исследователи уделяют использованию в
БС Гр (Peña-Bahamonde et al., 2018), представля-
ющего двумерную форму углерода и впервые по-
лученного в 2004 г. группой ученых Манчестер-
ского университета и Института проблем техно-
логии микроэлектроники в Черноголовке под
руководством А. Гейма и К. Новосёлова (Novosel-
ov et al., 2004). Гр обладает высокой электропро-
водностью, удовлетворительными механически-
ми и оптическими свойствами, относительно
низкой себестоимостью, высокой биосовмести-
мостью (Bai et al., 2020). Применение Гр сопряже-
но с повышением электрической мощности БТЭ
(Bin Mohd Yusoff, 2015). Вопрос об использова-
нии Гр в ферментных и микробных БТЭ, анализ
свойств Гр как конкурента углеродных и метал-
лических НМ представлен в обзорном материале
(Filip, Tkac, 2014).

В обзорах (Alexander et al., 2020; Arshad et al.,
2019) рассматривают, как гидрофобный графен с
помощью сурфактантов можно переводить и ста-
билизировать в растворенном состоянии, полу-
чая графеновые наножидкости, сочетающие
свойства и графена, и того растворителя, который
применяется как базовый.

Перспективными НМ, по сути, близкими к Гр,
являются наноуглеродные графеноподобные ма-
териалы. К ним относится терморасширенный
графит (ТРГ). При производстве ТРГ исходный
кристаллический графит подвергают окислению,
а затем высокоскоростному нагреву со скоростью
400–600°С/с, в результате чего графитовые ча-
стицы расщепляются практически до графеновых
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слоев (Горшенев и др., 2008). В работе (Reshetilov
et al., 2015) показано, что применение ТРГ в соче-
тании с мембранными фракциями (МФ) бакте-
риальных клеток обеспечивает безмедиаторный
перенос заряда. Этот эффект обусловлен специ-
фической формой НЧ ТРГ и его взаимодействи-
ем с белками МФ. Эффект наблюдали только при
окислении этилового спирта, но не глюкозы. Это
свидетельствует о том, что при взаимодействии
“ТРГ – белки МФ” обеспечивается не только об-
легченный перенос заряда, но и специальные
условия для возникновения своеобразной суб-
стратной специфичности (Решетилов и др., 2016).

Высокоориентированный пиролитический
графит (ВОПГ) представляет собой одну из моди-
фикаций графита, имеющую слоистую структуру.
Материал получается в результате одноосного
давления на пироуглерод, прошедший отжиг при
высокой температуре (до 3300 К). Структура ВО-
ПГ может быть описана как чередование графе-
новых плоскостей (Banerjee et al., 2005). Такая мо-
дификация графита также используется как мате-
риал электродов для биосенсорных применений
(Mahe et al., 2014; Tehrani et al., 2016).

Наночастицы на основе металлов и их соедине-
ний. Наночастицы металлов, их оксидов и суль-
фидов широко используются в составе БС и БТЭ.
Для их получения обычно используют процесс
восстановления солей металлов различными ре-
акционными агентами (Korobeinyk, et al., 2019;
Delbecq et al., 2019). В последнее время для полу-
чения металлических НЧ все большее значение
приобретают методы биологического синтеза.
Такой синтез основан на способности некоторых
микроорганизмов создавать различные типы НЧ
из материалов-предшественников (Singh et al.,
2016; Patil, Kim, 2018). Таким образом открывает-
ся перспектива как в области биоремедиации
(очистки окружающей среды от загрязняющих
соединений, являющимися материалами-пред-
шественниками), так и в области получения НЧ с
высокой биосовместимостью. Например, извест-
но биохимическое получение НЧ оксида меди
(Waris et al., 2020), железа (Sadhasivam et al., 2020),
оксида титана (Jha et al., 2009), золота (Italiano
et al., 2018), теллура (Castro et al., 2020), серебра
(Nazari, Jookar Kashi, 2020).

При получении НЧ с помощью биологическо-
го синтеза возможно встраивание определенных
участков генома в используемый микроорганизм
для создания нужных НЧ (Pasula, Lim, 2017; Furu-
bayashi et al., 2020). Кроме того, контролируя pH,
температуру, время воздействия и концентрацию
исходного раствора солей металла, использова-
ние дополнительных химических соединений для
увеличения поглощения нужных металлов, мож-
но регулировать скорость образования, размер и

морфологию НЧ (Gericke, Pinches, 2006; Li et al.,
2011).

Наиболее часто при создании БС и БТЭ ис-
пользуют НЧ золота (Hua et al., 2021), серебра (Yu
et al., 2020), платины (Hossain, Slaughter, 2020),
палладия (Guler, Dilmac, 2019), меди (Qing et al.,
2019). Из НЧ оксидов металлов наибольшее при-
менение нашли диоксид титана (Shetti et al.,
2019а), оксид железа (Chong et al., 2019), оксид це-
рия (Vennila et al., 2018), оксид цинка (Shetti et al.,
2019б).

Для обеспечения эффективного переноса
электронов от ферментов к электроду часто ис-
пользуют одновременную модификацию поли-
мера для иммобилизации БМ металлическими
НЧ и углеродными НМ. Например, композит НЧ
диоксида титана с УНТ, функционализирован-
ными амином и последующей иммобилизацией
глюкозооксидазы, обладает высокой каталитиче-
ской активностью по отношению к окислению
глюкозы (Tasviri et al., 2011); при этом определе-
ние глюкозы проводят в отсутствии медиаторов.
В работе (Chen et al., 2015) показано, что при ис-
пользовании смеси, состоящей из гидрофилизи-
рованного Гр, который через карбоксильные
группы связывали с НЧ золота, скорость перено-
са электронов в системе увеличивалась, а макси-
мальная мощность устройства достигала значе-
ния ~2 мВт/см2. В работе (Bollella et al., 2018) при-
менили миниатюрную топливную ячейку на
ферментной основе; в качестве базовых исполь-
зовали электроды, полученные матричной печа-
тью, модифицированные НЧ золота и Гр. Осно-
вой анода являлась целлобиозодегидрогеназа, ос-
новой катода – лакказа. В 100 мкМ растворе
глюкозы максимальная плотность энергии со-
ставляла ~1.6 мкВт/см2 при напряжении холосто-
го хода 0.6 В.

Применение НМ нередко позволяет решать
несколько сопряженных задач – повышения ка-
жущейся каталитической активности электродов
(используется терминология “кажущейся”, по-
скольку активность возрастает не за счет измене-
ния свойств БМ, а возрастает за счет изменения
структуры электрода), увеличения времени жиз-
ни, эффективного способа иммобилизации. Для
БТЭ до сих пор существенной проблемой являет-
ся низкий энергетический выход и малое время
жизни. В работе (Kizling et al., 2020) авторы пред-
лагают конструкцию БТЭ, содержащую каскад
ферментов в анодном отделении с целью повы-
сить энергетический выход. Применение НЧ зо-
лота для иммобилизации БМ значительно увели-
чило скорость катализа. Энергетический выход
при окислении сахарозы достигал 0.8 мВт/см2,
что являлось высоким по сравнению с БТЭ с
обычным катодом и анодом.
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Число новых синтезированных НМ постоянно
растет. Сравнительно недавно был синтезирован
НМ, который революционизировал многие от-
расли науки и техники. Этот высокопроводящий
материал с гидрофильной природой, названный
максеном (MXene), был открыт в 2011 г. (Naguib
et al., 2011). НМ представляет собой двумерные
карбиды, нитриды и карбонитриды переходных
металлов. Материал перспективен для создания
энергетических устройств, особенно гибких
электронных устройств, в том числе и БС (Kshetri
et al., 2021; Venkateshalu, Grace, 2020). Одна из
описанных структур максена, имеющая формулу
Ti3C2Tx, позволяла включать в его состав молеку-
лы УНТ, металлы Ag, Cu, Au/Ag, проводящие по-
лимеры (Sarycheva, Gogotsi, 2020). Применение
максена в качестве элемента сенсора привело к
высокочувствительной детекции пероксида водо-
рода с нижним пределом обнаружения порядка
400 нМ (Lorencova et al., 2017, 2018). Включение
максена Ti3C2Tx с НЧ платины в состав биосенсора
на основе глутаматоксидазы позволило получить
высокую чувствительность БС к глутамату
(1.59 нА/(мкМ/л)) с нижним пределом обнаруже-
ния, равным 0.45 мкМ/л. При этом сигнал биосен-
сора через 28 дней составлял 70% от первоначаль-
ного уровня сигнала (Liu et al., 2021).

Наночастицы неметаллов. Одним из наиболее
перспективных неметаллических НМ является
кремний. Применение кремниевых наноструктур
в биосенсорах интенсивно развивается (Ji et al.,
2018). Это связано, во-первых, с их нетоксично-
стью: кремниевые НМ легко биоразлагаются и
выводятся из организма (Zhong et al., 2015; Chi-
appini et al., 2015). Во-вторых, такие НЧ обладают
настраиваемыми физическими, химическими,
оптическими и механическими свойствами (Pra-
bha et al., 2021). В-третьих, НЧ оксида кремния
представляют собой сферические везикулы, ко-
торые состоят из оболочки из оксида кремния и
канюльного ядра, в которое может захватываться
большое количество молекул, таких как оксид
железа, молекулы органических и неорганиче-
ских красителей, лекарства. Следовательно, НЧ
оксида кремния могут содержать десятки тысяч
молекул красителя, что дает значительно более
высокий сигнал при использовании их в БС (Wen,
2015). Чаще всего НЧ оксида кремния используют
в оптических БС для увеличения чувствительно-
сти анализа (Cheng, Guan, 2017). Но известны
примеры применения таких НЧ в электрохими-
ческих устройствах. Биосенсор, в котором НЧ ок-
сида кремния, функционализированные специ-
фическими поликлональными антителами, ис-
пользовали для обнаружения Escherichia coli в
минимальной концентрации 103 КОЕ/мл, пред-
ставлен в работе (Mathelié-Guinlet et al., 2019). Ос-
новное направление использования кремниевых
НМ – биосенсоры на основе кремниевых нано-

проволок (КНП) (Namdari et al., 2016; Puppo et al.,
2017). КНП представляют собой класс одномер-
ных НМ, которые были описаны в 2001 г. группой
Либера (Cui et al., 2001). Это устройства работают
как полевые транзисторы, но благодаря увеличе-
нию отношения площади поверхности к объему,
они обеспечивают улучшенную аналитическую
чувствительность по сравнению с устройствами
на планарных полевых транзисторах (Noor, Krull,
2014), например в работе (Duan et al., 2012) была
показана возможность обнаружения адсорбции и
десорбции белка in situ в режиме реального вре-
мени без дополнительных меток и с чувствитель-
ностью в фемтомолярном диапазоне, а также
проводить регистрацию анализируемого соеди-
нения на уровне одиночных молекул (Ivanov et al.,
2012). Новое поколение биосенсоров на основе
наноструктур кремния, начиная от электрохими-
ческих датчиков с КНП, полевого транзистора и
пористого кремния и заканчивая оптическими
датчиками на основе пористого кремния, люми-
несцентных кремниевых квантовых точек КНП
представлено в обзоре (Lenardi et al., 2021).

Полимерные наноматериалы. Для сопряжения
биологического материала с электродом создают-
ся различные композитные материалы и смеси на
основе полимеров. Проводящие полимеры обес-
печивают основу для иммобилизации биокатали-
затора на электроде, одновременно увеличивая
проводимость и чувствительность устройства,
при чем эти свойства зависят от общей длины цепи
полимера, его структуры и состава. Проводящие
полимеры могут быть дополнительно модифици-
рованы путем введения различных функциональ-
ных групп для связывания белковых молекул. В ря-
де случаев возможен электрохимический синтез по-
лимера непосредственно на рабочем электроде БС
или БТЭ с одновременным захватом биологическо-
го материала (Kumar et al., 2020).

Для модификации БС и БТЭ наиболее часто
используются такие проводящие полимеры как
наноструктурированные полипиррол (Jain et al.,
2017), полианилин (Kazemi et al., 2020), политио-
фен (Ihalainen et al., 2016) и их производные
(Rawat, Ghosh, 2020). Следует отметить, что зача-
стую первые применения проводящих полимеров
связаны не с БС и БТЭ. Например, такой высоко-
проводящий полимер как поли (3,4-этилендиокси-
тиофен) полистиролсульфонат (ПЭДОТ:ПСС), об-
ладающий высокой механической гибкостью,
растяжимостью и оптической прозрачностью начал
применятся в термоэлектрических генераторах; в
качестве антистатического агента при производстве
фотопленок; как электролит в полимерных элек-
тролитических конденсаторах; для изготовления
фотоэлектрических элементов, дисплеев и транзи-
сторов и т.п. (Fan et al., 2019). Это производное
политиофена было синтезировано во второй по-
ловине 1980-х годов учеными из Германии (Jonas
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et al., 1988) и только спустя десять лет начали по-
являться первые работы по применению этого
полимера в биосенсорах (Groenendaal et al., 2000).

Одно из направлений связано с развитием ги-
перразветвленных полимеров наноразмеров –
дендримеров (Golshan et al., 2020; Rabiee et al.,
2020). Это монодисперсные трехмерные сверх-
разветвленные наноразмерные полимерные ар-
хитектуры с очень высокой плотностью поверх-
ностных функциональных групп (Евтюгин,
Стойкова, 2015). Они содержат периферийные
группы –NH2, –COOH, –OH, –СНО, с помощью
которых их можно конъюгировать с БМ, при этом
разветвленная структура оказывает стабилизиру-
ющее действие на трехмерную структуру белков и
нуклеиновых кислот. Дендримеры синтезируются
серией повторяющихся шагов. Идея повторяюще-
гося роста с ветвлением впервые была высказана
Фогтлем (Vogtle et al., 1978). Термин “дендример”
ввел Д. А. Томалиа на первой международной
конференции по полимерам, проходившей в
Японии в августе 1984 г. (Tomalia et al., 1984) и по-
дробно описал синтез дендримера поли(амидо-
амина) (Tomalia et al., 1985). Использование денд-
римеров предоставляет возможность изучения
переноса заряда (выявления роли структурных и
стерических факторов) в поверхностном слое
электрода. Иммобилизация фермента уреазы на
самоорганизованных дендримерах из МУНТ с
полиамидоамином (Dervisevic et al., 2018) позво-
лила создать БС с широким линейным диапазо-
ном обнаружения мочевины 1–20 мМ, низким
пределом обнаружения 0.4 мМ и высокой чув-
ствительностью ~7 нА/мМ; время анализа со-
ставляло 3 с.

Квантовые точки. Квантовые точки (КТ) пред-
ставляют собой полупроводниковые нанокри-
сталлы с размером порядка 2–10 нм, состоящие
из атомов, созданных на основе неорганических
полупроводниковых материалов Si, InP, CdSe и
т.д., покрытые монослоем стабилизатора из орга-
нических молекул (Олейников, 2010; Aladesuyi,
Oluwafemi, 2020). Квантовые точки были впервые
получены в 1981г. Алексеем Екимовым для суль-
фида кадмия в стеклянной матрице (Екимов,
Онущенко, 1981), а затем, в 1985 г., Луисом Брю-
сом в коллоидных растворах (Brus, 1984). Основ-
ное преимущество КТ заключается в возможно-
сти высокоточного контроля над их размерами, а,
следовательно, и над их электрическими характе-
ристиками (Walther et al., 2020), что делает их пер-
спективными при создании БС (Azizi et al., 2020;
Fatima et al., 2020) и БТЭ (Talooki et al., 2020). В ра-
боте (Wu et al., 2017) использовали КТ для иммо-
билизации на аноде НАД+ – зависимых алкоголь-
дегидрогеназы, альдегиддегидрогеназы и форми-
атдегидрогеназы, а на катоде – лакказы; КТ
обеспечивали высокую электропроводность меж-

ду ферментами и базовым стеклоуглеродным
электродом. При восстановлении кислорода на-
блюдали эффект прямого переноса заряда. Ука-
занная конструкция развивала максимальную
мощность ~69 мкВт/см2 при потенциале холостого
хода в 0.7 В. Биосенсор на основе КТ нитрида бора
был применен для анализа сердечного тропонина-I
(одна из субъединиц сердечных тропониновых
комплексов, являющихся биохимическим маркером
острого инфаркта миокарда) в плазме крови (Yola,
Atar, 2018). Применение КТ позволило добиться
нижнего предела обнаружения в 0.0005 нг/мл (кон-
центрация тропонина I в крови у человека со здо-
ровым сердцем не превышает 0.026 нг/мл), что
дало возможность проводить раннюю диагности-
ку инфаркта миокарда с высокой точностью.

ИЗМЕНЕНИЕ СВОЙСТВ 
НАНОМАТЕРИАЛОВ И МЕХАНИЗМ

ИХ ДЕЙСТВИЯ
Как видно из приведенных выше данных, для

применения в биоэлектрохимических устрой-
ствах НМ модифицируют, создавая композиции
с измененными свойствами. Следует отметить,
что есть множество работ, показывающих токси-
ческое воздействие НМ на живые объекты (Mo-
hanta et al., 2019; Wu et al., 2019; Caixeta et al., 2020;
Yin et al., 2020). Некоторые НМ благодаря своей
физической природе способны индуцировать ак-
тивные формы кислорода (Long et al., 2007; Kang,
2008). Другие НМ способны проникать через тка-
невые барьеры внутрь клеток и взаимодейство-
вать с внутриклеточными компонентами (Kaura
et al., 2008). Известен также эффект нарушения
мембранных структур за счет влияния НМ на их
проницаемость (Hong et al., 2004). С помощью
функционализации токсичность НМ можно из-
менять. Например, в процессе окисления УНТ на
концах трубок образуются карбоксильные груп-
пы, что делает их гидрофильными и, следователь-
но, растворимыми в водных растворителях при
наблюдаемом снижении токсичности НМ (Mal-
lakpour, Soltanian, 2016). Функционализация не-
большими молекулами (“обертывание” полиме-
рами) может изменять электрохимические свой-
ства НМ (Zhao, Stoddart, 2009), улучшать его
механические свойства (Zhang, Huang, 2016). При
химической функционализации УНТ появляется
возможность образования связей с БМ (Verma et al.,
2013; Christwardana et al., 2017). Модификация,
например, хитозаном, позволяет снизить токсич-
ность УНТ и увеличить их растворимость в воде
(Negm et al., 2020).

Металлические НЧ применяют для функцио-
нализации УНТ, либо УНТ используют для фун-
ционализации НЧ металлов с целью дальнейшей
иммобилизации на таких структурах БМ (Lahcen
et al., 2020). Например, иммобилизацию перокси-
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дазы хрена с помощью 3-аминопропилтриэток-
силана на композитах Fe3O4/УНТ применили для
эффективной деградации фенола в сточных водах
(Zhang, Cai, 2018). В работе (Asghary et al., 2019)
для решения проблемы токсичности УНТ микро-
организмы связывали с ними через НЧ золота
(использовали сообщество бактерий из бытовых
сточных вод).

Несомненно, что применение НМ становится
более эффективным при понимании механизма
их действия. В главном, интегральном, моменте
эффекты НМ основаны на снижении электриче-
ского сопротивления – увеличении проводимо-
сти рецепторного материала; под рецепторным
материалом подразумевается сложная компози-
ция, включающая БМ, НЧ, полимерные компо-
ненты, медиаторы, проводящий электролит, рас-
положенные на поверхности рабочего электрода.

Молекулярная детализация сути процесса пе-
реноса заряда может быть различна, однако в ито-
ге все определяется взаимным расположением
активного центра фермента (выделенного или на-
ходящегося в составе микробной клетки), расстоя-
нием до ближайшей точки на НМ, позволяющей
передавать/принимать заряды (обеспечивать про-
хождение тока), геометрией расположения частиц
НМ, присутствием проводящего электролита. Так,
например, в работе (Арляпов и др., 2020) предпола-
гается, что перенос заряда может происходить по
двум механизмам – по сетке, образуемой НМ, ес-
ли медиатор отсутствует, либо по прыжковому
механизму – смешанному пути по структурам
“медиатор – НМ”. НМ служит переносчиком,
обеспечивающим ускоренный перенос заряда. В
случае, если расстояние между ковалентно-связан-
ными медиаторами большое, то скорость прыжко-
вой составляющей переноса электронов может
снижаться. За счет внедрения УНТ в структуру ре-
докс-активного полимера эффективное расстояние
между молекулами медиаторов уменьшается; УНТ
играют роль мостиков, по которым электроны
переносятся по редокс-активному полимеру на
электрод. Детальный анализ возможных меха-
низмов переноса заряда в системе, использующей
НМ, представлен в работе (Adachi et al., 2020).

* * *
Таким образом, можно отметить, что приме-

нение НМ позволяет значительно увеличить точ-
ность и чувствительность анализа, а во многих
случаях увеличить скорость получения результа-
тов. Также применение НМ приводит к уменьше-
нию объема образцов, необходимых для проведе-
ния анализа, т.к. появляется возможность полу-
чения сигнала, связанного с одной молекулой, с
одной клеткой. Развитие гибких и биосовмести-
мых материалов на основе НМ позволяет разра-
батывать носимые и имплантируемые устрой-

ства. При этом точность и воспроизводимость та-
ких устройств уже не просто не сопоставима, а
значительно превышает традиционные методы
анализа. Кроме того, применение НМ позволяет
значительно уменьшить величину измеряющего
устройства, дает возможность проводить измере-
ния в сложных матрицах с минимальной пробо-
подготовкой, на месте сбора образца.

Можно предположить, что следующее поколе-
ние биосенсоров будет использовать новые био-
рецепторы во взаимосвязи с новыми классами
НМ еще более интенсивно, чем в настоящее время.
Основное направление развития БС и БТЭ связано
с оптимизацией стратегии связывания биоматериа-
лов с поверхностью преобразователя, представлен-
ного НМ, с интеграцией массива биосенсоров на
одной платформе для одновременного анализа раз-
личных анализируемых соединений. Для такого
развития требуется одновременное участие в ис-
следованиях специалистов различных областей
знаний – биологов, химиков, врачей, инженеров,
специалистов микроэлектронного профиля, что
должно приводить к интегрированным междици-
плинарным исследовательским программам.
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Nanomaterials for Controlled Adjustment of Electrochemical Biosensors
and Biofuel Cells Parametres
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of the RAS”, Prospect Nauki, 5, Pushchino, Moscow region, 142290 Russia
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Summaries of recent advances in biosensors (BS) and biofuel elements (BFE) development using nanoma-
terials (NM) are presented. NMs are considered as elements that can change the characteristics of biorecog-
nition due to interaction with the biomaterial. The main effects of NMs are due to their ability to increase the
electrical conductivity and effective surface of the bioreceptor part. The ideas obtained by domestic and for-
eign scientists about the possible mechanisms of NMs action are summarized. The prospects of using of NMs
in the creation of biosensors and biofuel cells are considered.
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РАЗНООБРАЗИЕ АЛЛЕЛЕЙ ГЛАВНОГО КОМПЛЕКСА 
ГИСТОСОВМЕСТИМОСТИ У ОБЫКНОВЕННОГО ХОМЯКА

(Cricetus cricetus) В ГОРОДСКОЙ И СЕЛЬСКОЙ ПОПУЛЯЦИЯХ
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Известно, что городские популяции млекопитающих и птиц сталкиваются с большим разнообразием
различных патогенов. На основе метода таргетного секвенирования на платформе Illumina определяли
аллельное разнообразие экзона 2 гена DRB главного комплекса гистосовместимости в городской
(г. Симферополь) и сельской популяциях обыкновенного хомяка. Для особей, обитающих в городе, от-
мечено большее количество аллелей, более высокие значения показателей гаплотипического и нуклео-
тидного разнообразия, меньшая доля особей с гомозиготным генотипом. Для обеих популяций харак-
терно значительное превышение числа несинонимичных замен над синонимичными и почти каждому
аллелю гена соответствует своя аминокислотная последовательность. Однако влияние положительно-
го отбора на разнообразие вариантов антигенсвязывающих участков в аллелях гена DRB в условиях
города выражено значительно сильнее. Полученные результаты позволяют предполагать, что
устойчивость обыкновенных хомяков, обитающих в специфичных и разнообразных условиях го-
родской среды к различного рода патогенной нагрузке выше, чем в сельских популяциях.

Ключевые слова: обыкновенный хомяк, Cricetus cricetus, MHC класс II, DRB, Illumina, генетическое
разнообразие, урбанистические условия, патогенная нагрузка, естественный отбор
DOI: 10.31857/S1026347022050079

Стремительное распространение городских
экосистем на планете можно рассматривать как
качественно новый этап развития жизни на Зем-
ле. Предполагается, что к 2030 г. почти 10% суши
будет урбанизировано (Schilthuizen, 2018). Увели-
чение площади территорий, занятых урбанизиро-
ванным ландшафтом, неизбежно приводит к
включению в городские экосистемы новых ви-
дов, ранее не проявлявших склонности к синан-
тропизму. Хотя для многих видов городские усло-
вия являются абсолютно неприемлемыми, другие
могут заселять отдельные городские биотопы,
удовлетворяющие их биологическим потребно-
стям. В то же время для отдельных видов город-
ские условия оказываются благоприятными, и
плотность населения таких видов в городах может
быть даже выше, чем в естественных биотопах. В
качестве примера можно привести виды, сокра-
щающие численность в естественных биотопах,
но успешно заселяющие города. Это, например,
сокол сапсан (Falco peregrinus), освоивший за по-
следние 30 лет города Северной Америки и Евро-
пы (Сорокин, 2002), или ястреб Купера (Accipiter

cooperii), успешно заселяющий города США
(Boggie, Mannan, 2014; Morinha et al., 2016). Так
города фактически стали местом сохранения этих
редких видов.

Изучение экологических особенностей город-
ской среды, выявление положительных и отрица-
тельных факторов, определяющих возможность
существования здесь животных, растений, а в
итоге и самого человека, является актуальной
проблемой экологии. Одно из важнейших на-
правлений в исследовании процессов синурбани-
зации – изучение механизмов адаптаций живот-
ных к новым условиям, а также определение па-
раметров оценки их благополучия. Городская
среда имеет множество специфических особен-
ностей, включающих как абиотические (темпера-
турный режим, влажность, химическое, шумовое,
световое загрязнение и т.д.), так и биотические
факторы. Среди последних – обитание на одной
территории ряда автохтонных и инвазивных видов,
формирующих новые, ранее не существовавшие
сообщества с повышенной плотностью населения,

УДК 575.17:599.323.42
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c нехарактерной кормовой базой и пр. (Luniak,
2004). Как следствие, в городе следует ожидать
появление новых паразитарно-хозяинных отно-
шений и более высокую паразитарную нагрузку.
Известно, что в целом городские популяции мле-
копитающих и птиц чаще подвергаются зараже-
нию паразитами и встречаются с большим коли-
чеством патогенов, чем сельские (Gliwicz et al.,
1980; Luniak, 2004). При этом вид сталкивается в
городе с патогенами и паразитами, не характер-
ными для естественных биотопов. Возникает во-
прос, как иммунная система животных–синур-
бистов отвечает на эти городские “вызовы”.
Оценка аллельного разнообразия генов главного
комплекса гистосовместимости (major histocom-
patibility complex – МHC) может пролить свет на
решение этой проблемы и служить показателем
степени приспособленности вида к противодей-
ствию негативным факторам городской среды. Эти
гены играют ключевую роль в иммунной защите ор-
ганизма, в том числе в обеспечении ответа на па-
тогенную нагрузку (Klein, 1986; Hill et al., 1991;
Potts, Wakeland 1993; Brown, Eklund 1994; Hedrick,
1994; Edwards, Potts 1996; Janeway et al., 2004; Ace-
vedo-Whitehouse, Cunningham, 2006; Ujvari, Belov,
2011).

Исследование популяций белоногих хомячков
(Peromyscus leucopus), обитающих в парках Нью-
Йорка показало, что гены, ответственные за им-
мунные характеристики особей (так же как и ряд
других, например, ответственных за переработку
продуктов, богатых жирами), в городских услови-
ях находятся под влиянием положительного от-
бора (Harris et al., 2013, 2016; Harris, Munshi-South,
2017). Исследования красных рысей (Lynx rufus) в
г. Таузенд-Оукс (США), столкнувшихся с эпиде-
мией чесотки, показали, что до и после эпидемии
в популяции обнаружены разные наборы аллелей
генов МНС и TLR (Tоll–Like Receptors – рецеп-
торы, позволяющие распознавать консерватив-
ные структуры микроорганизмов и активирую-
щие клеточный иммунный ответ). По всей види-
мости, эпидемию пережили только те животные,
которые обладали подходящей комбинацией им-
мунных генов (Serieys et al., 2015).

Одним из видов млекопитающих, активно
осваивающих урбанизированные территории, яв-
ляется обыкновенный хомяк (Cricetus cricetus). В
естественных биотопах численность этого вида за
последние полвека катастрофически снизилась,
особенно в западной части ареала (Surov et al.,
2016), вплоть до того, что в 2020 г. вид был включен
в Красную книгу МСОП со статусом CR (виды, на-
ходящиеся на грани полного исчезновения) (Ban-
aszek et al., 2020). В то же время поселения обыкно-
венного хомяка в городах, зачастую достигают вы-
сокой численности (Feoktistova et al., 2013; Суров и

др., 2015; Surov et al., 2016; Feoktistova et al., 2017).
К настоящему времени популяции этого вида
обитают в Нальчике, Грозном, Кисловодске,
Владимире, Омске, Туле, Рязани, Москве и неко-
торых других городах России (Феоктистова и др.,
2019), известны из г. Нур-Султан в Казахстане
(Феоктистова и др., 2020), а также из целого ряда
городов Европы (Niethammer, 1982; Thorns, 1998;
Endres, Weber, 1999; Kupfernagel, 2003; Losík et al.,
2007; Schmelzer, Millesi, 2008; Banaszek, Ziomek,
2010; Čanády, 2013; Feoktistova et al., 2013; Matysek
et al., 2013; Petrová et al., 2018; Buczek, 2019).

Объектом нашего исследования стала популя-
ция обыкновенного хомяка, обитающая в г. Сим-
ферополь (Крым) – самая крупная из известных
городских популяций этого вида (Товпинец и др.,
2006; Феоктистова и др., 2016). Мы определяли
аллельное разнообразие экзона 2 гена DRB, вхо-
дящего в состав MHC класса II у млекопитаю-
щих. Полученные значения сравнивались с отме-
ченными для поселений хомяка, расположенных
в сельском антропогенном ландшафте Крыма.
Цель работы состояла в оценке влияния обитания
в урбоценозе на особенности имунной системы
данного вида.

Существенным затруднением при изучении
аллельного разнообразия генов MHC является
значительное число отличающих разные аллели
нуклеотидных замен, а также, в ряде случаев,
многокопийность. Для того, чтобы определить
замены, отличающие последовательность каждого
из присутствующих в генотипе животного аллелей,
традиционно используют такие трудоемкие мето-
ды, как клонирование или анализ одноцепочечного
конформационного полиморфизма (SSCP) с после-
дующим секвенированием по Сэнгеру во многих
повторностях. В нашей работе мы воспользовались
технологией секвенирования нового поколения
(NGS), в настоящее время успешно вытесняющей
традиционные методы (Shiina et al., 2015). Возмож-
ность считывания до 250 п.н. при длине интересу-
ющего нас участка 246 п.н. позволила прямо
определять каждый вариант последовательности
без необходимости совмещения отдельных фраг-
ментов молекулы.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Для проведения молекулярно-генетического

анализа были использованы образцы тканей 20
особей обыкновенного хомяка, отловленных на-
ми в городской черте Симферополя, и 20 особей,
с окраин сельских поселений, расположенных
далее 20 км от границ города. Образцы представ-
ляли собой зафиксированные в 96%-ном этаноле
ткани уха или пальца (при отлове живых зверь-
ков) или зафиксированная аналогичным образом



472

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2022

ФЕОКТИСТОВА и др.

мышечная ткань от мертвых животных, получен-
ных от хозяев сельскохозяйственных участков.

Тотальную ДНК выделяли с использованием
набора реагентов Diatom™ DNA Prep (OOO “Ла-
боратория Изоген”, Москва, Россия) по инструк-
ции производителя.

Для амплификации экзона 2 гена DRB использо-
вали праймеры, предложенные в работе Smulders
et al., 2003:

Forward: 5-GAGTGTCATTTCTACAACGGGA-3;
Reverse: 5-CTCTCCGCGGCACAAAGGAA-3
Предварительно специфичность праймеров

была проверена постановкой ПЦР с последующим
секвенированием продукта методом Сэнгера. По-
лученные последовательности соответствовали
представленным в работе (Smulders et al., 2003),
но содержали значительное количество нераспо-
знаваемых (двойных) позиций.

Определение нуклеотидных последовательно-
стей отдельных аллелей было выполнено в ООО
“Евроген Лаб.” на основе таргетного секвениро-
вания ПЦР-продуктов, полученных с использо-
ванием указанных праймеров на платформе Illu-
mina.

Подготовку индивидуальных библиотек про-
водили в соответствии с протоколом, описанным
в руководстве “16S Metagenomic Sequencing Li-
brary Preparation” (Part # 15044223 Rev. B; Illumina) с
увеличенным количеством циклов амплификации
на первой стадии ПЦР (35 циклов). После полу-
чения ампликонов библиотеки были очищены и
смешаны эквимолярно с помощью SequalPrep™
Normalization Plate Kit (“ThermoFisher”). Кон-
троль качества полученных пулов библиотек был
проведен с помощью системы Fragment Analyzer,
количественный анализ – с помощью qPCR.

Пул библиотек был секвенирован на Illumina
MiSeq с использованием реактивов MiSeq Re-
agent Kit v2 Nano: длина прочтений – 250 п.н. с
двух сторон фрагментов, 500 циклов. Для контроля
параметров секвенирования использовали биб-
лиотека фага PhiХ.

Файлы FASTQ были получены с помощью
программного обеспечения bcl2fastq v2.17.1.14 Con-
version Software (Illumina). При обработке файлов в
формате FASTQ с парными чтениями для каждо-
го образца на первом этапе анализа прямые и об-
ратные чтения были слиты с помощьью инстру-
мента Bbmerge из пакета BBTools v38.87 (Bushnell
et al., 2017). Чтения, которые не сливались одно-
значно без замен, не учитывали. Слитые чтения
были выровнены на референс одного из вариан-
тов последовательности DRB exon 2 известных
для обыкновенного хомяка (Crcr-DRB1*14 allele,
GenBank AJ490324, Smulders et al., 2003) с помощью

программного обеспечения Bowtie2 (Langmead, Sal-
zberg, 2012) с опцией local. Из полученных выравни-
ваний были извлечены чтения с длиной не менее
240 п.н. при длине референтной последователь-
ности 246 п.н. (включая области посадки прайме-
ров). Для дальнейшего анализа были использованы
только образцы, для которых было получено не
менее 50 последовательностей, отвечавших дан-
ному условию.

В наборе последовательностей, полученных
для каждого образца, были определены уникаль-
ные варианты (аллели) и посчитана частота их
встречаемости. Для дальнейшего анализа были
отобраны варианты (а), представленные в каж-
дом случае не менее, чем 10 повторностями; (б)
составляющие не менее 5% от общего количества
полученных для данной особи последовательно-
стей и (в) представленные числом повторностей,
составляющим не менее 25% от количества по-
вторностей аллеля с более высокой частотой в
данном образце.

Из отобранных на основании этих условий по-
следовательностей были исключены участки, соот-
ветствующие областям посадки прямого (22 п.н.) и
обратного (20 п.н.) праймеров, а также две началь-
ные (консервативные) позиции – с тем, чтобы пер-
вая позиция последовательности соответствовала
первой позиции триплета. Идентичность последо-
вательностей аллелей, отмеченных у разных особей,
определяли с использованием онлайн-сервиса Fa-
Box 1.61 (Villesen, 2007).

Варианты последовательностей, отобранные
для последующего анализа, а также соответству-
ющие им последовательности аминокислот про-
веряли на соответствие ожидаемому участку ге-
нома с использованием функции BLAST на сайте
NCBI (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov).

Учитывая, что на различия в количестве по-
вторностей разных аллелей, полученных для каж-
дого образца, в определенной степени влияют
случайные отклонения в ходе секвенирования, а
также отсутствие данных о возможном количе-
стве повторов данного локуса (многокопийность)
у обыкновенного хомяка, описание индивидуаль-
ных генотипов по соотношению представленно-
сти разных аллелей в индивидуальных наборах не
проводили. Исключение составляло определение
гомозиготных генотипов, которые регистрирова-
лись для особей, у которых в полученным наборе
последовательностей был отмечен лишь один ва-
риант, отвечающий указанным выше условиям.
Последующее сравнение двух анализируемых вы-
борок проводили на основании набора аллелей,
отмеченных в каждой выборке, с указанием на
число животных, в генотипе которых данный ал-
лель был отмечен.
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Сравнение выборок было проведено в програм-
ме Arlequin v.3.11 (Excoffier et al., 2005) с использова-
нием Fst и Φst критериев, а также с оценкой показа-
телей гаплотипического (аллельного) и нуклео-
тидного разнообразия для каждой выборки.

Медианная сеть вариантов нуклеотидных по-
следовательностей была построена методом Median
Joining в программе Network 4.612 (Bandelt et al.,
1999). Полученные варианты нуклеотидных по-
следовательностей были транслированы, опреде-
лено число вариантов аминокислотных последо-
вательностей и их соответствие отмеченным ал-
лелям гена для каждой выборки, а также для всей
исследованной совокупности.

В аминокислотных последовательностях были
определены позиции, потенциально ответствен-
ные за связывание антигена – на основе данных,
приведенных в работе (Brown et al., 1993) и анало-
гично тому, как это было выполнено ранее для
представителей рода Peromyscus (Richmond, Dav-
ey, 2003).

Характер нуклеотидных последовательностей
в полученных выборках был проанализирован на
количество и соотношение несинонимичных и
синонимичных замен в программе MEGA X (Ku-
mar et al., 2018). Также в этой программе был вы-
полнен Z-test на оценку влияния положительного
отбора на увеличение разнообразия аминокис-
лотных последовательностей. Тест был проведен
на основе модифицированного метода Nei-Go-
jobori с принимаемой вероятностью отношения
частоты транзиций и трансверсий 2.0 и подтвер-
жден бутстреп-тестом, включавшим 10000 ре-
плик. Тест был выполнен как для полного состава
последовательностей (201 п.н., 67 кодонов), так и
только для регионов, ответственных за связыва-
ние антигена (57 п.н., 19 кодонов).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Результирующие файлы, содержавшие от 53 до

2996 последовательностей нужной длины, были
получены для 17 особей, отловленных в городе, и
19 из сельских популяций. Для каждого образца
было получено от 15 до 606 вариантов нуклеотид-
ных последовательностей, от 1 до 4, из которых
отвечали перечисленным выше условиям. После
удаления участков посадки праймеров все при-
знанные валидными последовательности имели
длину 201 п.н., не содержали стоп-кодонов, а
также делеций или вставок, сдвигающих рамку
считывания. Всего в двух исследованных выбор-
ках было отмечено 25 вариантов (аллелей), после-
довательности которых депонированы в базе дан-
ных GenBank NCBI (табл. 1). При проверке с ис-
пользованием функции BLAST для всех этих
вариантов было установлено соответствие гену

DRB1 MHC класса II у грызунов. Для 21 варианта
максимальное сходство (91.1–99.4%) было с 6 по-
следовательностями, известными для Cricetus crice-
tus (AJ490311, AJ490314, AJ490316-317, AJ490319,
AJ490320, AJ490322-323), для 3 вариантов (Crcr-
DRB*25, Crcr-DRB*26 и Crcr-DRB*29 из городской
популяции) – с последовательностью, известной
для Apodemus flavicollis (JQ858341, сходство 93.3–
93.8%), для аллеля Crcr-DRB*27 (городская попу-
ляция) – с последовательностью Rattus norvegicus
(AY626204, сходство 93.8%). Использование функ-
ции BLAST для соответствующих данным аллелям
аминокислотных последовательностей также по-
казало их соответствие бета цепи антигенов MHC

Таблица 1. Аллели локуса DRB1, экзон 2, отмеченные в
ходе исследования

Аллель Номер 
Генбанка

Количество 
особей

в обобщенной 
выборке (n = 36)

Crcr-DRB*15 ON081883 12
Crcr-DRB*16 ON081884 4
Crcr-DRB*17 ON081885 3
Crcr-DRB*18 ON081886 1
Crcr-DRB*19 ON081887 7
Crcr-DRB*20 ON081888 4
Crcr-DRB*21 ON081889 1
Crcr-DRB*22 ON081890 2
Crcr-DRB*23 ON081891 1
Crcr-DRB*24 ON081892 2
Crcr-DRB*25 ON081893 3
Crcr-DRB*26 ON081894 3
Crcr-DRB*27 ON081895 2
Crcr-DRB*28 ON081896 2
Crcr-DRB*29 ON081897 1
Crcr-DRB*30 ON081898 1
Crcr-DRB*31 ON081899 1
Crcr-DRB*32 ON081900 1
Crcr-DRB*33 ON081901 1
Crcr-DRB*34 ON081902 2
Crcr-DRB*35 ON081903 1
Crcr-DRB*36 ON081904 1
Crcr-DRB*37 ON081905 1
Crcr-DRB*38 ON081906 1
Crcr-DRB*39 ON081907 1
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класса II у грызунов (class II histocompatibility an-
tigen, beta domain).

Между двумя исследованными выборками бы-
ли отмечены достоверные различия как по частоте
встречаемости разных аллелей (Fst = 0.0316, p =
= 0.022), так и по степени различия в нуклеотидных
последовательностях (Φst = 0.09027, p = 0.0001).

Количество аллелей, отмеченных в генотипе
одного животного, варьировало от 1 (гомозигот-
ность, отмечена у большинства особей) до 4. Ха-
рактеристика разнообразия выборок представлена
в табл. 2. Значения всех показателей разнообра-
зия в городской популяции были заметно выше,
чем в сельских.

Встречаемость разных аллелей в выборках по-
казана на рис. 1. В загородной популяции частота
одного из аллелей (Crcr-DRB*15, встречен у 47.4%
особей) значительно превышала частоту остальных,
встречавшихся не более, чем у 15.8% (аллели Crcr-
DRB*16, Crcr-DRB*17 и Crcr-DRB*19, остальные с
еще меньшей частотой) особей каждый. В город-
ской популяции подобного доминирования ка-

кого-либо одного аллеля не наблюдалось. Макси-
мальная частота (23.5% особей) здесь была отме-
чена у аллеля Crcr-DRB*19, и еще три аллеля
(Crcr-DRB*15, Crcr-DRB*25 и Crcr-DRB*26) бы-
ли отмечены у 17.6% особей каждый. В среднем
каждый аллель был отмечен только у 7.5% особей в
городской и у 5.7% особей в сельской популяции.

Большинство аллелей (73.7% в городской и
54.5% в сельской) были уникальными для каждой
популяции. Из 25 отмеченных в нашем исследо-
вании аллелей только 5 (20%) являлись общими
для обеих выборок, остальные были встречены
только в одной популяции каждый  (рис. 1, 2). Два
из них (Crcr-DRB*15 и Crcr-DRB*19) относились
к числу относительно часто встречающихся в обе-
их популяциях и три были отмечены в обеих или
в одной популяции только у 1–2 особей каждый.

Медианная сеть последовательностей аллелей,
отмеченных в городской и сельской популяциях,
представлена на рис. 3.

В центре сети расположены два из наиболее
часто встречающихся общих для обеих выборок

Таблица 2. Характеристика разнообразия исследованных выборок

Городская
популяция

Сельская 
популяция

Обобщенная 
выборка

Объем выборки (n) 17 19 36
Число отмеченных аллелей 19 11 25
Среднее число аллелей в генотипе особи 1.71 1.42 1.56
Доля особей с гомозиготным генотипом, %% 47.15 79.0 61.1
Индекс гаплотипического разнообразия 0.961 0.866 0.932
Индекс нуклеотидного разнообразия, %% 10.15 8.14 9.69

Рис. 1. Доля особей (%%) в городской (справа, темная заливка) и сельской (слева, светлая заливка) популяциях, у ко-
торых был отмечен тот или иной аллель.
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аллелей. Еще два общих аллеля также расположе-
ны ближе к центру. Одна из двух ветвей представ-
лена аллелями, встречающимися либо в город-

ской, либо в сельской популяции, другая – уни-
кальными вариантами, встреченными только в
городской популяции. Однако выявление кон-
кретных филогенетических связей между отдель-
ными вариантами в большинстве случаев невоз-
можно из-за значительного количества неразре-
шаемых узлов.

Большая часть вариантов нуклеотидных по-
следовательностей (23 из 25) соответствовали
оригинальным вариантам белка (рис. 4). Исклю-
чения составили два аллеля: присутствующий
только в городской популяции Crcr-DRB*25, ко-
дирует ту же аминокислоту, что и аллель Crcr-
DRB*15, встречающийся в обеих популяциях. Ал-
лель Crcr-DRB*18 уникальный для сельской по-
пуляции кодирует ту же аминокислоту, что и
Crcr-DRB*22, также характерный для обеих по-
пуляций. Следует отметить, что аллели Crcr-
DRB*25 и Crcr-DRB*18 были отмечены только у
одного животного каждый.

Число несинонимичных замен в последова-
тельностях аллелей существенно превышало чис-
ло синонимичных как в каждой из исследован-
ных выборок, так и в целом (табл. 3). При этом ве-
личина dN/dS в выборке из городской популяции
была существенно выше, чем в сельской, как при

Рис. 2. Для суммарного числа аллелей – доля встречен-
ных только в городской (серый цвет), только в сельской
(штриховка) или в обеих (белый цвет) популяциях.

20%

24%
56%

Рис. 3. Медианная сеть отмеченных вариантов последовательностей экзона 2 гена DRB. Темная заливка – городская,
светлая заливка – сельская популяция, белые кружки – медианные векторы. (a) – диаметр кружков пропорционален
встречаемости аллелей в обобщенной выборке, (б) – диаметр кружков одинаков. Числа соответствуют обозначениям
аллелей, см. табл. 1.
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сравнении полных последовательностей секве-
нированных участков, так и только антигенсвя-
зывающих регионов.

В пределах кодируемых отсеквенированными
участками экзона 2 гена DRB аминокислотных
последовательностей 19 из 67 аминокислотных
остатков предположительно являлись ответ-
ственными за связывание антигена (рис. 4).

Достоверное соответствие гипотезе воздействия
балансирующего отбора было отмечено только для
антигенсвязывающих регионов в обобщенной
выборке и выборке из городской, но не из сель-
ской популяции (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Генетическое разнообразие является важней-

шим фактором благополучного существования
популяций. При этом его изучение должно соче-
тать оценку как по нейтральным генетическим
маркерам митохондриальной и ядерной ДНК (в
том числе, микросателлитным локусам), так и по
генам, ответственным за адаптивные характери-
стики организма, в частности генам МНС (Pfren-
der et al., 2000; Reed, Frankham 2001; Hedrick, 2001;
McKay, Latta, 2002; Luikart et a l., 2003; Palo et al.,
2003; Gomez-Mestre, Tejedo, 2004; Ujvari et al.,
2005; Ujvari, Belov, 2011; Shiina et al., 2015). По-

следние играют ключевую роль в обеспечении
иммунных функций организма при инфекцион-
ной и паразитарной нагрузке, и наличие поли-
морфизма этих генов может свидетельствовать о
благополучном состоянии популяций (Biedrzycka
et al., 2011). Разнообразие генов MHC является
важным фактором при формировании прогноза
выживания для исчезающих популяций живот-
ных в дикой природе (Ujvari, Belov, 2011, Shiina
et al., 2015).

Повышению полиморфизма аллелей MHC в
индивидуальном генотипе способствует свойствен-
ная генам этого комплекса многокопийность – на-
личие более чем одного локуса определенного типа.
Это явление широко распространено у млекопита-
ющих: у лошадей (Fraser, Bailey, 1996), приматов
(Bontrop et al., 1999; Khazand et al., 1999), крупного
рогатого скота (Lewin et al., 1999), разных видов
кошачьих (Kennedy et al., 2002), морских львов
(Bowen et al., 2004). Отмечена многокопийность
генов MHC и у грызунов, в частности, у песчанок
(Gerbillurus paeba) (Harf, Sommer, 2005) и бобров
(Castor fiber pohlei) (Babik et al., 2005). Вопрос о
многокопийности гена DRB у обыкновенного хо-
мяка до настоящего времени оставался откры-
тым. При исследовании европейских популяций
ни для одного из 70 образцов не было обнаружено

Рис. 4. Аминокислотные последовательности секвенированного участка экзона 2 гена DRB. В качестве референтной
использована последовательность Peromyscus ereimicus (Richmond et al., 2003). Одинаковые аминокислотные остатки
обозначены точками. Предположительно антигенсвязывающие позиции указаны звездочками.
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наличие более двух аллелей (Smulders et al., 2003).
Однако это исследование проводилось методом
клонирования с амплификацией и секвенировани-
ем не более, чем 10 молекул (клонов) на образец. В
нашем случае, при секвенировании многократно
большего числа ампликонов, была показана воз-
можность присутствия в генотипе обыкновенного
хомяка до 4 разных последовательностей экзона 2
гена DRB, представленных со сходно высокой ча-
стотой.

Обитание в условиях города зачастую характери-
зуется обеднением генетического разнообразия,
выявляемого по нейтральным маркерам (Kajdacsi
et al., 2013; Chiappero et al., 2011; MunshiSouth et al.,
2014; Феоктистова и др., 2016; 2019). Связано это
как с ограниченным числом приспособившихся к
городским условиям особей основателей, так и
ограниченностью и изолированностью пригод-
ных для обитания территорий, что способствует
усилению инбридинга. Однако в условиях города
животные становятся мишенью для большого
числа нестандартных патогенов и паразитов из-за
высокой плотности синантропных видов и разно-
образных стрессовых факторов (Gliwicz et al.,
1980; Luniak, 2004). Поэтому накопление больше-
го высокого разнообразия генов, отвечающих за
иммунные характеристики, является крайне ак-
туальным для выживания видов-синурбистов.

Обыкновенный хомяк, как уже отмечалось,
является видом, включенным в Красную книгу
МСОП в связи с резким сокращением численности
естественных популяций. Исследования генетиче-
ского разнообразия по нейтральным маркерам (как

по мтДНК, так и по микросаттелитным локусам),
показали резкое сокращение генетического раз-
нообразия его популяций в крайней западной ча-
сти ареала, в то время как в популяциях из Во-
сточной Европы разнообразие по этим маркерам
остается достаточно высоким (Smulders et al., 2003;
Neumann et al., 2004, 2005; Banaszek et al., 2011;
Reiners et al., 2014).

Единственное исследование, оценивающие
аллельное разнообразие генов MHC в популяци-
ях обыкновенного хомяка было проведено также
для естественных популяций западной части аре-
ала вида (Smulders et al., 2003). Было выявлено
резкое снижение разнообразия (вплоть до сохра-
нения единственного аллеля экзона 2 гена DRB) в
популяциях Франции и Голландии, тогда как
анализ музейных образцов продемонстрировал,
что еще в начале прошлого века в этих популяци-
ях присутствовало, по крайней мере, еще 7 алле-
лей. С резким сокращением аллельного разнооб-
разия DRB в крайней западной части ареала вида
связывают снижение средней массы тела, ухуд-
шение размножения и снижение устойчивости к
паразитарной нагрузке. В то же время в современ-
ной популяции из Чехии (Восточная Европа) у 15
животных было отмечено 13 различных аллелей ге-
на DRB, и большинство животных были гетерози-
готными (Smulders et al., 2003). Учитывая, что обык-
новенный хомяк в последние 50 лет начал активно
заселять города, остро встал вопрос – насколько
благополучными являются синурбические популя-
ции этого вида? Ранее мы исследовали особенности
распространения митохондриальных линий в по-

Таблица 3. Результаты оценки числа несинонимичных (dN) и синонимичных (dS) замен и результаты Z-теста на
соответствие наблюдающихся разнообразия вариантов нуклеотидных последовательностей результату баланси-
рующего отбора. Статистически достоверные значения выделены жирным шрифтом

Полные последовательности
секвенированных участков

Антигенсвязывающие 
регионы

Городская
популяция

Сельская 
популяция

Обобщенная 
выборка

Городская
популяция

Сельская 
популяция

Обобщенная 
выборка

dN
(S.E.)

15.71
(2.71)

11.35
(2.60)

14.32
(2.68)

4.91
(1.52)

4.86
(1.58)

5.10
(1.57)

dS
(S.E.)

4.71
(1.14)

4.69
(1.41)

5.01
(1.26)

1.04
(0.48)

1.34
(0.75)

1.18
(0.59)

dN/dS 3.335 2.422 2.861 4.736 3.62 4.311

Z 1.123 -0.094 0.5 2.109 0.961 1.791

p(Z) 0.132 1 0.309 0.019 0.169 0.038
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пуляциях обыкновенного хомяка в ряде городов
Кавказа и Крыма (Феоктистова и др., 2016; 2019)
и показали, что в городах разнообразие этих ли-
ний обеднено. Однако в городских популяциях
обнаружены и уникальные варианты, не встречаю-
щиеся вне города. Так, на территории города Сим-
ферополя отмечено только три из семи вариантов
объединенного участка гена цитохрома b и кон-
трольного региона, представленных на Крымском
полуострове. При этом два из них были уникаль-
ными для этого города.

Проведенный нами анализ аллельного состава
гена DRB показал, что, напротив, именно город-
ская популяция отличается повышенным разно-
образием этого гена по всем показателям (число
аллелей, отмеченных в популяции, среднее число
аллелей в генотипе особи, рассчитанные для по-
пуляции индексы гаплотипического и нуклео-
тидного разнообразия). Число аллелей (11) в сель-
ских популяциях обыкновенного хомяка на
Крымском полуострове было несколько ниже,
чем для благополучной негородской популяции
Чехии (13), но для Симферополя это значение
(19) было существенно большим. Хотя число не-
синонимичных замен превышало число синони-
мичных в обоих выборках с Крымского полуост-
рова, соотношение dN/dS и значение показателя
действия положительного отбора в городской по-
пуляции было заметно выше, чем сельской.

Полученные результаты позволяют предпола-
гать, что представители городской популяции
Симферополя хорошо “подготовлены” к проти-
востоянию “городским вызовам”, обладая большей
устойчивостью к инфекциям и паразитарной на-
грузке. Скорее всего, это является следствием отбо-
ра к специфическим условиям городской среды.

Финансирование. Работа выполнена при фи-
нансовой поддержке грантов РФФИ (20-04-
00102а) и (19-34-90059).
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Allele diversity of the Major Histocompatibility Complex in the Common Hamster
(Cricetus cricetus ) in Urban and Rural Populations

N. Y. Feoktistova1, #, I. G. Meschersky1, T. N. Karmanova1, A. V. Gureeva1, and A. V. Surov1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution of the Russian Academy of Sciences, Leninsky pr., 33, Moscow, 119071 Russia
#e-mail: feoktistovanyu@gmail.com

Based on the results of targeted sequencing on the Illumina platform we compared the allelic diversity of exon
2 of the DRB gene in urban (city of Simferopol) and rural populations of the common hamster. The urban
population significantly differs from the rural one in terms of the composition and diversity of gene alleles.
For individuals living in the city, a larger number of alleles, higher values of haplotype and nucleotide diversity
indices, and a smaller proportion of individuals with a homozygous genotype were noted. Both populations
are characterized by a significant excess of non-synonymous substitutions over synonymous ones and almost
every allele of a gene corresponds to a different amino acid sequence. However, the influence of positive se-
lection on the diversity of variants of antigen-binding sites in the alleles of the DRB gene in urban conditions
is much more pronounced. The data suggest that resistance of common hamsters living in specific and varied
conditions of the urban environment to various kinds of pathogenic load is higher than in rural populations.

Keywords: common hamster, Cricetus cricetus, MHC class II, DRB,  Illumina, genetic diversity, urban con-
ditions, pathogen load, natural selection
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В работе изложено описание отклонений от типичной формы anterior lobe M1 (консервативный эле-
мент жвательной поверхности) у копытных леммингов (Dicrostonyx) и выяснение характера их на-
следования на материале из лабораторных колоний. Фенотипы нетипичной формы отличаются по
степени сложности. Особи, имеющие нетипичную форму anterior lobe, являются рецессивными го-
мозиготами. Какой фенотип реализует рецессивная гомозигота зависит от различных факторов, та-
ких как номер выводка или частота самцов в семье. Вероятно, эти факторы могут взаимодейство-
вать в своем влиянии на частоту проявления рецессивных гомозигот. Полиморфизм изучаемого
признака обладает существенным эволюционным потенциалом и открывает новое направление
эволюционных преобразований жевательной поверхности коренных зубов в подсемействе Arvico-
linae.

Ключевые слова: изменчивость, наследование, нетипичная форма anterior lobe M1, копытный лем-
минг, Dicrostonyx
DOI: 10.31857/S1026347022050055

Anterior lobe (передняя непарная петля) M1 (пер-
вого верхнего моляра) является консервативным
элементом жевательной поверхности не только у
копытных леммингов Dicrostonyx (Gloger, 1841),
но и во всем подсемействе Arvicolinae (Агаджа-
нян, 2009). В этой группе основная изменчивость
жевательной поверхности верхних моляров сосре-
доточена в задней их части, нижних моляров – в пе-
редней (Бородин, 2009). Это связывают с жеватель-
ными движениями, происходящими, в основном, в
передне-заднем направлении (Громов, Поляков,
1977). Недавно было показано, что в выборках из
лабораторных колоний копытных леммингов мо-
жет встречаться нетипичная форма anterior lobe
M1 (Markova, Smirnov, 2018). У грызунов мутантные
гены, вызывающие изменения фенотипов моля-
ров в то числе M1, приводят преимущественно к
появлению таких атавистических признаков, как
дополнительные зубы (Marangoni et al., 2015).
Особое значение имеют такие новые мутации,
которые способствуют появлению ранее неиз-
вестных фенотипических структур зубов (Hulsey
et al., 2020). Именно такая мутация лежит в основе
той фенотипической изменчивости, которая
представлена в настоящей работе.

Целью настоящей работы является: выявление
и описание фенотипической изменчивости откло-
нений от типичной формы anterior lobe M1 Dicros-
tonyx и выяснение характера наследования этой
нетипичной формы anterior lobe M1 на материале
из лабораторных колоний.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследование выполнено на леммингах, содер-

жащихся при свободном доступе к воде и корму,
комнатной температуре (17 ± 2.0°C) и естествен-
ном, сезонном изменении фотопериода (Екате-
ринбург, 56°48′ с.ш.). При рождении детенышей
индивидуально метили, в 25–30 дней отсаживали
их от родителей, а в 1.5–2 мес. формировали пары. В
качестве корма большую часть года давали морковь,
яблоки, зерна овса в шелухе и ивовые прутья. Летом
кормили травяной смесью, овсом и ивой.

В исследовании использовали выборки черепов
из четырех лабораторных колоний. Время содержа-
ния колоний составляло 1–1.5 года. Были получены
потомки до четвертого поколения включительно.

Основатели первой колонии были пойманы на
стационаре “Еркута”, недалеко от устья р. Паютая-
ха, юго-запад п-ова Ямал (68°13′ с.ш., 69°09′ в.д.) в

УДК 599.323.4:591.431.4:575.24

ГЕНЕТИКА
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начале августа 2004 г. Популяция копытных лем-
мингов находилась на низкой стадии цикла чис-
ленности. Оценки численности и плотности, сде-
ланные автором при отлове основателей лаборатор-
ной колонии, составляли 3 ± 2 экз. на 100 лов.-сут
и 0.3 ± 0.2 экз./га. Основателями стали 1 самец,
4 самки, черепов – 57 шт.

Основатели второй и третьей колоний были
пойманы на стационаре “Хадыта” в бассейне
р. Хадытаяха, юг п-ова Ямал (66°59′ с.ш., 69°33′ в.д.).
Летом 1984 г. около двух десятков леммингов было
завезено в виварий. Из них основателями колонии
стали 6 самцов и 7 самок. В этом году была низкая
стадия популяционного цикла – 0.2 экз./га (Бала-
хонов и др., 1997), черепов – 101 шт.

Летом 1985 г. копытные лемминги были заве-
зены с пиковой стадии популяционного цикла –
5 экз./га (Балахонов и др., 1997). Основателями
стали 6 самцов и 6 самок, черепов – 103 шт.

Летом 1984 г. из заповедника на о-ве Врангеля
привезли копытных леммингов, из которых была
сформирована четвертая лабораторная колония.
Популяция леммингов находилась на низкой ста-
дии цикла численности – около 6 экз. на 100 лов.-сут
(Денисенко, 1986). Основателями стали 8 самцов
и 12 самок, черепов – 167 шт.

Первые три выборки относятся к виду Dicros-
tonyx torquatus (Pallas, 1778), четвертая к Dicrostonyx
groenlandicus (Trail, 1823) (Abramson, Lissovsky,
2012). Материалы хранятся в Музее ИЭРиЖ УрО
РАН, г. Екатеринбург.

Выявленный признак обозначен как нетипич-
ная форма (atypical form) anterior lobe M1, а фено-
тип, маркированный этим признаком, обозначен

как af. Фенотип типичной формы anterior lobe M1

Dicrostonyx обозначен как TF.
Фенотип TF представлен двумя вариантами

морфотипа (рис. 1, 1А и 1В). Для них характерно
наличие выпуклой передней поверхности anterior
lobe M1. Варианты отличаются степенью выпук-
лости передней поверхности этой передней доли:
у 1А она более выпуклая, чем у – 1 В. Рис. 1 со-
ставлен из цифровых фотографий зубов отдель-
ных особей.

Фенотип af представлен четырьмя морфотипа-
ми (рис. 1, 2.1A–2.4B). Первый морфотип af име-
ет прямую (2.1A) или вогнутую (2.1B) переднюю
поверхность передней доли M1. Во втором мор-
фотипе af передняя доля M1 имеет форму ромба
(2.2A) или ромба с прогибом (2.2B). В третьем
морфотипе af на передней доле M1 присутствует
один входящий угол: дополнительный буккаль-
ный входящий угол (BRA0, 2.3A) либо дополни-
тельный лингвальный входящий угол (LRA0,
2.3B). В четвертом морфотипе af на передней доле
M1 присутствуют как буккальный, так и линг-
вальный дополнительные входящие углы. Эти уг-
лы могут быть слабо выражены (2.4A) или полно-
стью выражены (2.4B). В последнем варианте an-
terior lobe M1 представлена в виде трех петель. 

Всего выявлено 64 зуба у 37 особей, имеющих
фенотип af. В колонии “Еркута-04” выявлено
34 зуба у 19 особей (из них две пойманы в природе),
в колонии “Хадыта-85” – 14 зубов у 9 особей (из
них одна поймана в природе), в колонии “Хады-
та-84” – 11 зубов у 6 особей, в колонии “о-в Вран-
геля-84” – 5 зубов у 3 особей.

Для сравнения выборок из разных колоний
между собой разные варианты фенотипа af объ-

Рис. 1. Морфотипическая изменчивость anterior lobe (выделено прямоугольником) M1 у копытных леммингов. 1A и
1B – варианты типичной формы anterior lobe. 2.1A–2.4B – варианты нетипичной формы anterior lobe.

1A 1B 2.1A 2.1B 2.2A

2.2B 2.3A 2.3B 2.4A 2.4B
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единяли в две категории сложности. В первую ка-
тегорию вошли варианты морфотипов 2.1A–2.2B,
во вторую – 2.3A–2.4B.

Для выяснения характера наследования откло-
нений от типичной формы anterior lobe M1 прово-
дили посемейный анализ расщеплений в разных
вариантах скрещивания.

При статистической обработке данных ис-
пользовали пакет программ Stat Soft STATISTICA
for Windows 6.0: статистика χ2, точный критерий
Фишера – Fisher exact test (Fisher exact), ранговая
корреляция Спирмена – Rs. Интегральную гомо-
генность независимых таблиц сопряженности в
целом для нескольких выборок проверяли с по-
мощью процедуры объединения P-значений по
Фишеру (Fisher combination test – FCT, Животов-
ский, 1991).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Фенотип af anterior lobe M1 имеет преимуще-

ственно двухстороннее проявление, так как в 27
(73%) случаев он встречается на обеих сторонах
челюсти (справа и слева). Он обнаружен в 4 (11%)
случаях только с левой стороны и в 6 (16%) случа-
ях только с правой стороны.

Наиболее редкими являются варианты четвер-
того морфотипа af: 2.4A и 2.4B. Они представлены
по одному экземпляру, что в сумме составляет 3%.
Потом идут варианты первого морфотипа af: 2.1A и
2.1B, которые в сумме составляют 7 экз. или 11%.
Вариант 2.2A второго морфотипа af: (23 экз., 36%)
преобладает над вариантом 2.2B (4 экз., 6.5%). Аб-
солютное преобладание у варианта 2.3A третьего
морфотипа af: (27 экз., 42%) над вариантом 2.3B
(1 экз., 1.5%).

Частота особей с фенотипом af самая высокая
(33%) в колонии “Еркута-04” по сравнению с дру-
гими колониями: “Хадыта-85” (9%), “Хадыта-84”
(6%), “о-ов Врангеля-84” (2%) (P < 0.001 для Fish-
er exact). В колонии “Хадыта-85” она выше, чем в
колонии “о-ов Врангеля-84” (P < 0.02 для Fisher
exact).

Сравнение выборок зубов фенотипа af из ко-
лоний по категориям сложности показало, что
морфотипы наиболее сложной второй (2.3A–2.4B)
категории преобладают в колонии “Хадыта-85”
(86%, N = 14, P < 0.005 для Fisher exact) по сравне-
нию с колониями “Еркута-04” (35%, N = 34) и
“Хадыта-84” (27%, N = 11). Последние две колонии
между собой не отличаются по этому показателю
(P = 0.46 для Fisher exact). Выборка из колонии
“о-ов Врангеля-84” (60%, N = 5) не отличается от
выборок из всех других колоний (P > 0.24 для
Fisher exact) в том числе из-за своей малой вели-
чины. Так как колония “Хадыта-85” единствен-
ная из всех происходит от животных с пиковой
стадии популяционного цикла, есть основание

заключить, что высокая плотность популяции
может приводить к повышению частоты сложных
морфотипов фенотипа af anterior lobe M1 Dicros-
tonyx, то есть к усилению выраженности этого
признака.

В 15 выводках из всех семей, где в потомстве
наблюдали расщепление по форме anterior lobe
M1 у самцов и самок, для каждого выводка была
протестирована однородность расщепления у
обоих полов. Для выводка минимальное значение
P = 0.17 (Fisher exact). FCT по всем выводкам дает
P = 0.97.

В 10 семьях, в потомстве которых наблюдали
расщепление у обоих полов, была протестирова-
на его однородность. Для семьи минимальное
значение P = 0.11 (Fisher exact). FCT по всем се-
мьям дает P = 0.53.

Расщепления у самцов и самок в разных вари-
антах скрещивания однородны. Минимальное
значение P = 0.12 (Fisher exact). FCT по вариантам
скрещивания дает P = 0.29. Так как расщепления
по самцам и самкам однородны, дальнейший
анализ проводился по обоим полам.

В 11 семьях наблюдали расщепление по форме
anterior lobe M1 в разном числе выводков: в 5 се-
мьях – в одном, в 3 семьях – в двух, в 2 семьях – в
трех и в 1 семье – в пяти выводках. В трех семьях
с одним выводком расщепления не было. Была
проанализирована однородность расщепления в
разных выводках одной семьи. Минимальное
значение P = 0.11 (Fisher exact) при сравнении
между собой двух выводков одной семьи. FCT по
всем выводкам дает P = 0.90. Однако в семье № 9
с 5 выводками была обнаружена положительная
связь номера (очередности) выводка с частотой
фенотипа atypical form anterior lobe M1 (рис. 2).

Рис. 2. Зависимость частоты фенотипа atypical form
anterior lobe M1 (af) от номера выводка в семье № 9.
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Ранговая корреляция Спирмена для этой связи
равна 0.94, P < 0.02. В дальнейшем данные по вы-
водкам в пределах семьи были объедены и рас-
щепление анализировали в 14 семьях.

Результаты посемейных расщеплений по фор-
ме anterior lobe M1 в разных вариантах скрещива-
ния приведены в табл. 1. Характер генетической
детерминации изменчивости формы anterior lobe
M1 оказался относительно простым.

Гипотеза генетической детерминации предпола-
гает, что различия в форме anterior lobe M1 у ко-
пытных леммингов (Dicrostonyx) определяются мо-
ногенно. Особи с типичной формой anterior lobe
M1 – это гетерозиготы или доминантные гомозиго-
ты с фенотипом ТF. Особи, имеющие нетипичную
форму anterior lobe M1, являются рецессивными го-
мозиготами с фенотипом af. Какой фенотип (af или
ТF) реализует рецессивная гомозигота может за-
висеть от различных факторов.

Анализ расщеплений. При скрещивании родите-
лей с фенотипом TF в семьях № 1–3 выщепляются
особи с фенотипом af (табл. 1). Расщепления в раз-
ных семьях однородны. FCT по всем семьям дает
P = 0.93. Суммарно по всем трем семьям наблю-
даемое соотношение фенотипа af к фенотипу TF
составляет 6 : 16 и согласуется с отношением моно-
генного расщепления 1 : 3 (χ2 = 0.06, df = 1, P = 0.80).
Следовательно, особи с фенотипом af – рецес-
сивные гомозиготы, которые показывают полное
проявление.

В скрещиваниях, где один родитель имеет фе-
нотип TF, а у другого родителя представлен фено-

тип af в семьях № 4–10, выщепляются потомки с
фенотипом af. В семьях № 11–13 потомков с фе-
нотип af нет. Однако у самца (фенотип TF) из се-
мьи № 11 в семье № 5 с другой самкой выщепля-
ются потомки с фенотипом af. У самца (фенотип
TF) из семьи № 12 в семье № 6 с другой самкой
также выщепляются потомки с фенотипом af.
Значит, оба этих самца являются гетерозиготами.
В семье № 13 самец с фенотипом TF может быть
как гетерозиготой, так и доминантной гомозиго-
той, поэтому эта семья была исключена из анали-
за. Расщепления в разных семьях однородны.
Минимальное значение P = 0.18 (Fisher exact) при
сравнении между собой двух семей. FCT по всем
выводкам дает P = 0.93. Несмотря на это удалось
выявить фактор, влияние которого на частоту по-
томков с фенотипом af в семьях этого варианта
скрещивания статистически значимо (Rs = –0.92,
P < 0.001, рис. 3). На графике видно, что при ча-
стоте самцов среди потомков в семье от 0 до 0.25
включительно частота потомков с фенотипом af в
семьях соответствует теоретически ожидаемой и
равной 0.5. При повышении частоты самцов сре-
ди потомков больше 0.25 частота потомков с фе-
нотипом af монотонно убывает.

Разделение семей на две группы: первая с ча-
стотой самцов в семье до 0.4 (семьи № 4–7) и вто-
рая с частотой самцов в семье равной или более
0.4 (семьи № 8–12) позволило выяснилось, что
наблюдаемое расщепление на фенотипы af и TF в
первой группе (8 : 9) согласуется с теоретически
ожидаемым 1 : 1 (χ2 = 0.06, df = 1, P > 0.80). Во вто-

Таблица 1. Расщепление по признаку atypical form anterior lobe M1 в потомстве родителей разных фенотипов

№ семьи Фенотип родителей
Фенотип потомков

typical form atypical form всего

1 Typical form × typical form 2 1 3

2 8 3 11

3 6 2 8

4 Typical form × atypical form 3 3 6

5 2 2 4

6 2 2 4

7 2 1 3

8 7 3 10

9 14 4 18

10 10 2 12

11 2 0 2

12 2 0 2

13 2 0 2

14 Atypical form × atypical form 1 2 3
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рой группе отличие наблюдаемого расщепления
на фенотипы af и TF (9 : 35) от теоретически ожида-
емого 1 : 1 статистически высоко значимо (χ2 = 15.4,
df = 1, P < 0.0001), т.е. наблюдаем неполное про-
явление (0.41%) рецессивных гомозигот. Соотно-
шения фенотипов в первой и второй группах от-
личаются друг от друга P < 0.042. (Fisher exact).
Однако суммарное по 9 семьям в этом варианте
скрещивания наблюдаемое расщепление (17 : 44)
также отличается от ожидаемого 1 : 1 статистиче-
ски значимо (χ2 = 12.0, df = 1, P < 0.001) с прояв-
лением 56%.

Таким образом, особи с фенотипом af в семьях
№ 4–12 – рецессивные гомозиготы, а особи с фе-
нотипом TF – гетерозиготы. Рецессивные гомо-
зиготы показывают полное проявление в семьях,
когда частота самцов в семье меньше 0.4, и пока-
зывают неполное проявление, когда частота сам-
цов равна или выше 0.4. Одним из механизмов,
влияющих на проявление рецессивных гомозигот,
является положительная связь частоты фенотипа
af с номером выводка, показанная на примере се-
мьи № 9. В роли другого механизма выступает отри-
цательная связь частоты фенотипа af с частотой
самцов в семье. Вероятно, что факторы: номер вы-
водка и частота самцов в семье могут взаимодей-
ствовать в своем влиянии на проявление гомозигот.

В семье 14, где оба родителя имеют фенотип af,
выщепился потомок с фенотипом TF (табл. 1).
Это может быть результатом обратной геновариа-
ции либо результатом действия другого гена, вли-
яющего на форму anterior lobe M1, которое про-
явилось под влиянием генов-модификаторов у
данной особи.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Известно, что у копытных леммингов встреча-

ются самки трех кариотипов X0X0, X*X0 и X*Y. X0 –
хромосома дикого типа, X* – мутантная хромосома,
которая при сочетании в геноме с Y хромосомой
приводит к развитию организма женского пола
(Gileva, 1987; Fredga, 1988, 1994, Kozielska et al.,
2010). Только в потомстве самок X*X0 и X*Y встре-
чаются самки с кариотипом X*Y в пропорции 0.33 и
0.50 (теоретически) и 0.41 и 0.55 (фактически). Для
самок X*X0 и X*Y характерна пониженная частота
самцов в потомстве: теоретически – 0.25 и 0.33,
фактически – 0.27 и 0.29 (Gileva, 1987, Kozielska et al.,
2010). Самки X*Y встречаются во всех пяти хро-
мосомных расах, выделяемых по количеству A
хромосом у копытных леммингов. Число хромо-
сом (2n) колеблется между расами от 28 до 48 (Fe-
dorov et al., 1999; Fredga et al., 1999). Зависимость
частоты фенотипа atypical form anterior lobe M1 в
семье от частоты самцов в ней позволяет предпо-
лагать, что полное проявление рецессивных го-
мозигот с фенотипом af происходит в потомстве

тех семей, в родительской паре которых самки
имеют мутантную X* хромосому. Соответствен-
но, в скрещиваниях, где один родитель является
гетерозиготой с фенотипом TF, а у другого роди-
теля представлен фенотип af, полное проявление
рецессивных гомозигот может определяться, в
том числе наличием генов-модификаторов, рас-
положенных в мутантной X* хромосоме. Различ-
ная степень проявления мутантного аллеля в го-
мозиготном состоянии в разных вариантах скре-
щиваний была показана для признаков окраски
меха (Belyaev et al., 1981). В нашем случае удалось
выявить факторы, оказывающие влияние на де-
фицит особей с фенотипом af среди потомков в
одном из вариантов скрещивания.

Так как изменчивость жевательной поверхности
верхних моляров копытных леммингов сосредото-
чена в задней их части (Агаджанян, 2009, Бородин,
2009, Маркова, 2013), изученная фенотипическая
изменчивость anterior lobe M1 открывает совершен-
но новое направление изменчивости не только у
представителей этого рода, но и во всем подсемей-
стве Arvicolinae. Мутации, которые способствуют
появлению ранее не известных фенотипических
структур зубов, имеют принципиальное значение
для эволюции таксонов. (Hulsey et al., 2020).

Как показано в настоящей работе, atypical form
anterior lobe M1 распространена в популяциях из
различных регионов и встречаются на разных фазах
популяционного цикла. По данным других авторов,
в выборках нулевого-четвертого поколений из ла-
бораторных колоний копытных леммингов с По-
лярного Урала (66°47′ с.ш., 65°49′ в.д.) и из Яку-
тии, окр. Текси (71°06′ с.ш., 129°18′ в.д.) частота
особей с фенотипом af (только морфотип 2.3A)
составила ~3% и 1% (Markova., Smirnov, 2018). Все

Рис. 3. Зависимость частоты фенотипа atypical form
(af) anterior lobe M1 в семье от частоты самцов в семье
в скрещиваниях TF × af.
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это позволяет говорить о полиморфизме anterior
lobe первого верхнего моляра (M1) у леммингов
рода Dicrostonyx.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, в настоящей работе описано

очень редкое, ранее неизвестное явление – поли-
морфизм anterior lobe первого верхнего моляра
(M1) у леммингов рода Dicrostonyx. Полиморфизм
этого признака находится в стадии становления,
обладает существенным эволюционным потен-
циалом и открывает новое направление эволюци-
онных преобразований жевательной поверхности
коренных зубов в подсемействе Arvicolinae.

По нашим данным высокая плотность популя-
ции может приводить к повышению частоты слож-
ных морфотипов фенотипа af anterior lobe M1 Dicros-
tonyx, т.е. к усилению выраженности этого признака.

В скрещиваниях TF × af полное проявление
рецессивных гомозигот видимо определяется, в
том числе наличием генов-модификаторов, рас-
положенных в мутантной X* хромосоме.

Представляет особый интерес оценка частоты
встречаемости полиморфизма anterior lobe перво-
го верхнего моляра у леммингов рода Dicrostonyx в
природных популяциях различных регионов.
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Phenotypic Variation and Inheritance of an Atypical form of the Anterior Lobe
of the M1 of Collared Lemmings (Dicrostonyx, Rodentia, Arvicolinae)

M. I. Cheprakov#

Institute of Plant and Animal Ecology, RAS, Yekaterinburg, 620144 Russia
#e-mail: Cheprakov@ipae.uran.ru

Anterior lobe M1 is a conservative element of the chewing surface not only in collared lemmings (Dicros-
tonyx), but also in the entire subfamily Arvicolinae. Description of deviations from the typical shape of the
anterior lobe M1 Dicrostonyx and the determination of the nature of their inheritance on material from labo-
ratory colonies is described in the work. The phenotypes of the atypical form differ in the degree of complex-
ity. Individuals with an atypical anterior lobe shape are recessive homozygotes. Which phenotype recessive
homozygotes realize may depend on various factors, such as the litter number or the frequency of males in the
family. Probably, these factors can interact in their influence on the frequency of manifestation of recessive
homozygotes. The polymorphism of the studied trait has a significant evolutionary potential and opens up a
new direction of evolutionary transformations of the chewing surface of molars in the Arvicolinae subfamily.

Keywords: variation, inheritance, atypical form of the anterior lobe of the M1, collared lemming, Dicrostonyx
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В настоящей работе описан жизненный цикл трематоды Maritrema misenense (Palombi, 1940) (Prévot,
Bartoli, Deblock, 1976). Спороцисты M. misenense, содержащие церкарий, обнаружены в пищевари-
тельной железе гастропод Rissoa membranacea (J.Adams, 1800) и Melarhaphe nereitoides (Linnaeus, 1758)
(syn. Littorina nereitoides). Метацеркарии обнаружены в мышцах амфипод Gammarus insensibilis
(Stock, 1966), а взрослые особи M. misenense собраны из кишечника хохлатой чернети Aythya fuligula
(Linnaeus, 1758). Приведены морфологическое описание, иллюстрации и промеры всех обнаружен-
ных жизненных стадий трематоды.

Ключевые слова: Trematoda, Maritrema, Microphallidae, жизненный цикл, Черное море
DOI: 10.31857/S1026347022050043

Microphallidae (Travassos, 1920) – большое и
широко распространенное семейство трематод,
представители которого паразитируют в кишеч-
нике большинства классов позвоночных (De-
block, 2008), но наиболее многочисленны среди
птиц и млекопитающих. Жизненные циклы мик-
рофаллид включают брюхоногих моллюсков, в
основном морских и солоноватоводных, в каче-
стве первых промежуточных хозяев, и ракообраз-
ных в качестве вторых промежуточных хозяев.

Нами у черноморских моллюсков у берегов
Крыма ранее зарегистрированы личинки рода
Gynaecotyla (Yamaguti, 1939) семейства Microphal-
lidae (Belousova, 2021).

Жизненный цикл трематоды M. misenense в
Черном море полностью не был описан, имеются
лишь описания личиночных стадий трематоды от
разных хозяев (Долгих, 1965). Последние данные
по заражению партенитами и метацеркариями
трематод M. misenense представлены в работах
А.В. Долгих (1965) и Т.Н. Мордвиновой (1980)

Отсутствие сведений о жизненном цикле, а
также данных по морфологии метацеркарий и ма-
рит трематод этого рода в Черном море определи-
ло цель нашего исследования.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Отбор проб моллюсков Rissoa membranacea про-

водили в июле 2013 г. в бухте Казачья (44°36′29′′ N,
33°35′54′′ E), а гастропод Melarhaphe nereitoides в

акватории Батилимана (44°25′5.00′′ N, 33°41′1.00′′ E)
в марте 2017 г. Методом полного гельминтологи-
ческого вскрытия (Быховская–Павловская, 1969)
исследовано 75 экз. гастропод R. membranacea и
69 экз. M. nereitoides. Найденных партенит иссле-
довали живыми с помощью икроскопа Olympus
CX41, оснащенного фотокамерой CX50 с про-
граммным обеспечением Infinity Analyze, мета-
церкарий и марит – фиксированными: окраши-
вали ацетокармином по стандартной методике,
степень окраски дифференцировали “железной
водой” (H2O + Fe2O3) и подкисленным спиртом
(70%-ный этанол + 3%-ная HCl); после дегидра-
тации в этаноле различной концентрации (70, 80,
90 и 100°) и просветления в гвоздичном масле тре-
матод заключали в канадский бальзам (Роскин,
Левинсон, 1957). Промеры проведены на живых и
фиксированных гельминтах. Экскреторную си-
стему церкарий исследовали на живых особях при
подкрашивании личинок нейтральным красным,
в результате чего наблюдалось мерцание пламен-
ных клеток. Для каждого морфологического па-
раметра вычисляли среднее арифметическое со
стандартной ошибкой (μm).

Показатели инвазии партенитами моллюсков
составили: в R. membranacea экстенсивность ин-
вазии (ЭИ) – 1%, интенсивность инвазии (ИИ) –
21 экз./особь, индекс обилия (ИО) – 0.28 ± 0.28; в
M. nereitoides, ЭИ – 1%, ИИ – 25 экз./особь, ИО –
0.01 ± 0.01 соответственно.

УДК 576.895.122(262.5)

ЗООЛОГИЯ

EDN: UISDTZ



490

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2022

БЕЛОУСОВА

По данным Т.Н. Мордвиновой, показатели за-
раженности метацеркариями амфипод G. insensi-
bilis составили ЭИ – 4%, ИИ – 2 экз./особь
(Мордвинова, 1980)

Также были изучены препараты № 1274.
Tr.3j.v1, 1275. Tr.3j.v2, 1277. Tr.3j.v4, 1278. Tr.3j.v5 и
№ 1276. Tr.3j.v3, 1279 Tr.3j.v6 метацеркарий сем.
Microphallidae от гаммарусов G. insensinbilis подкол-
лекции паразитических организмов Коллекции
гидробионтов Мирового океана ФИЦ ИнБЮМ и
препараты № 1280. Tr.3j.v.7–16 марит M. misenense от
хохлатой чернети A. fuligula (http://marinepara-
sites.org/). На наличие гельминтов был исследован
один экз. хохлатой чернети A. fuligula в кишечнике
которой были отмечены взрослые особи Mari-
trema misenense.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Установлено, что трематода Maritrema misen-
ense в акватории Севастополя (Черное море) ха-
рактеризуется трехксенным жизненным циклом,
в котором первым промежуточным хозяином вы-
ступают брюхоногие моллюски R. membranacea и
M. nereitoides, вторым промежуточным – гамма-

русы G. insensinbilis, окончательным – хохлатая
чернеть A. fuligula

Приводим морфологические описания особей
каждой жизненной стадии M. misenense.

Спороцисты (рис. 1). Овальной формы, содер-
жат 15–30 зрелых церкарий. Длина спороцист
80–150 μm. Родильная пора не обнаружена.

Церкарии (рис. 2,  3). Описание и промеры цер-
карий сделаны на основе 6-ти живых личинок.
Мелкие ксифидоцеркарии имеют удлиненное тело,
сплющенное в дорсо-вентральном направлении.
Длина тела 80 ± 3 μm при ширине 51 ± 3 μm. Рото-
вая присоска, имеет размер 20 ± 2 × 18 ± 1, субтер-
минальная. Брюшная присоcка (10 ± 1 × 9 ± 0.8 μm)
в 2 раза меньше ротовой и расположена посереди-
не тела трематоды. Ротовая присоска снабжена
стилетом размером 13 ± 1 μm цилиндрической
формы. Коническая часть стилета немного коро-
че (5 ± 0.3 μm), чем его основание (рис. 2).

Четыре пары желез проникновения открывают-
ся в передней части тела. Каналы желез открывают-
ся парами в области ротовой присоски (рис. 2). Же-
лезы проникновения, заполненные гранулирован-
ными включениями, достигают уровня брюшной

Рис. 1. Микрофотография партениты с эмбрионами
церкарий Maritrema misenense от моллюсков Rissoa la-
biosa из акватории бухты Казачья. Масштабная ли-
нейка 50 μm.

Рис. 2. Микрофотография живой церкарии Maritrema
misenense от моллюсков Rissoa labiosa из акватории
бухты Казачья: 1 – стилет, 2 – ротовая присоска, 3 –
брюшная присоска, 4 – железы проникновения, 5 –
выделительный пузырь. Масштабная линейка 50 μm.
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присоски. Одноклеточные железы крупных разме-
ров. Границы между клетками плохо выражены.
Протоки желез представлены извитыми каналами.
Пищеварительная система не развита. Восемь пар
протонефридий сгруппированы в задней части те-
ла, в результате чего формула выделительной систе-
мы выглядит таким образом 2 [(2 + 2) + (2 + 2)] = 16.
Экскреторный мочевой пузырь сердцеобразной
формы, открывается наружу.

Наша находка церкарии по всем параметрам
совпадает c морфологическим описанием церкарии
C. misenensis из акватории Черного моря, сделанном
А.В. Долгих (1965): грушевидная форма тела,
гладкая структура vs ребристой структуры хвоста
у других представителей семейства Microphalli-
dae, положение и форма стилета.

Метацеркарии (рис. 4). Метацеркарии (n = 10)
M. misenense паразитируют в мышцах амфипод
G. insensibilis.

Тело метацеркарий покрыто шипиками. Длина
тела метацеркарий 177 ± 8 μm, ширина – 100 ± 4 μm.
Ротовая и брюшная присоски почти равны по раз-
меру. Диаметр ротовой присоски 15 ± 1 × 18 ± 1 μm,
брюшной – 18 ± 1 × 17 ± 1 μm соответственно. Ро-
товая присоска субтерминальная, брюшная распо-
ложена посередине тела трематоды. Префаринкс
размером 8 ± 3 μm, фаринкс круглой формы 10 ±
± 1 × 11 ± 2 μm. Ветви кишечника заходят за зад-
ние края брюшной присоски. Семенники распо-
лагаются симметрично, позади яичника. Семен-

Рис. 3. Живая церкария Maritrema misenense от мол-
люсков Melarhaphe nereitoides в акватории Батилима-
на: ST – стилет; OS – ротовая присоска; VS –брюш-
ная присоска; EB – мочевой пузырь; FC– пламенные
клетки; PG – железы проникновения; T – хвост, SP –
шипики. Масштабная линейка 50 μm.
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T Рис. 4. Метацеркария Maritrema misenense от гамарру-
са Gammarus insensibilis (б. Казачья): OS – ротовая
присоска; PH – фаринкс; VS – брюшная присоска;
EB – мочевой пузырь; T – семенник; OV – яичник;
B – половая бурса; V – желточники. Масштабная ли-
нейка 100 μm.
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ники цельнокрайние, не перекрываются маткой.
Длина левого семенника 23 ± 3 μm при ширине
21 ± 3 μm, правого семенника 22 ± 4 μm при ши-
рине 18 ± 2 μm. Половая бурса, размером 35 ± 5 ×
× 6 ± 0.2 μm. Семенной пузырек на препарате не
просматривается. Яичник лежит поперечно под
брюшной присоской. Длина яичника составляет
10 ± 0.4 μm, ширина 19 ± 4 μm. Половая бурса
мощная. Желточники образуют кайму в задней
части тела трематоды.

Марита (рис. 5). У берегов Крыма хохлатая
чернеть известна как пролетная, зимующая и лет-
некочующая. Встречается как во внутренних во-
доемах, так и в прибрежных морских акваториях.
Хохлатая чернеть регулярно зимует у берегов Сева-
стополя (Бескаравайный, 2012). Мачкевским В.К.
(2010) взрослые особи трематоды M. misenense (n =
= 10) зарегистрированы в кишечнике хохлатой
чернети A. fuligula (Linnaeus, 1758).

Тело обнаруженных марит трематод вытяну-
тое, слегка сужено на уровне брюшной присоски.
Длина тела 549 ± 8, ширина – 234.7 ± 10 μm. Тегу-
мент покрыт шипиками. Ротовая и брюшная при-
соски почти равны по размеру. Диаметр ротовой

присоски 38 ± 1 × 41 ± 1 μm, брюшной – 40 ± 3 ×
× 47 ± 3 μm соответственно. Ротовая присоска
субтерминальная и расположена посередине тела
трематоды. Префаринкс длинный размером 45 ±
± 6 μm, фаринкс маленький 25 ± 1 × 26 ± 0.7 μm.
Ветви кишечника заходят за задние края брюшной
присоски. Семенники располагаются симметрич-
но, позади яичника. Семенники цельнокрайние, не
закрываются маткой. Длина левого семенника
59 ± 2 μm при ширине 38 ± 2 μm, правого семен-
ника 59 ± 3 μm при ширине 40 ± 2 μm. Половая
бурса, размером 105 ± 7 × 28 ± 2 μm, содержит се-
менной пузырек, который заполняет 2/3 бурсы. По-
перечный лопастной яичник лежит под брюшной
присоской. Длина яичника составляет 51 ± 5 μm,
ширина 37 ± 6 μm. Желточники образуют кайму в
задней части тела трематоды.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Впервые церкарии M. misenense были обнару-
жены Паломби в акватории Средиземного моря
(Капо Мизено) у моллюсков Cerithium vulgatum
(Bruguiėre, 1792) (Palombi, 1940). Этот же вид цер-
карий отмечали у двух видов гидробий Hydrobia
ulvae (Pennat, 1777) и H. ventrosa (Montagu, 1803) у
берегов Дании (Ankel, 1962) и в акватории Ливорно
(Sordi, 1959). Морфологическое описание церкарий
M. misenense из акватории Черного моря представ-
лено в работе А.В. Долгих (1965) под названием
C. misenensis от моллюсков Tritia reticulata (Linnaeus,
1758) (syn. Nassa reticulatum Linnaeus, 1758).

Исследованные в настоящей работе церкарии
от черноморских моллюсков Hydrobia acuta по ос-
новным диагностирующим признакам (размеру,
форме мочевого пузыря, хвоста, включая конфи-
гурации стилета) схожи с церкариями Cercaria
misenensis от моллюсков Cerithium vulgatum из аква-
тории Средиземного моря (Palombi, 1940). Форма
стилета найденных нами личинок также схожа с
формой стилета особей рода Maritrema, ранее опи-
санных в литературе (Prevot et. al., 1976; Галактио-
нов, Добровольский, 1998; Galaktionov, Dobrovolsky,
2003).

Сведения о микрофаллидных метацеркариях,
паразитирующих у черноморских ракообразных,
немногочисленны. Так, Мордвиновой Т.Н. в
1980-х гг. проведено единственное комплексное ис-
следование гельминтофауны ракообразных (Морд-
винова, 1980) и автором отмечено паразитирование
метацеркарий Maritrema у 5 видов ракообразных:
Gammarus insensibilis, G. aequicauda (Martynov, 1931),
G.subtypicus (Stock, 1966), Idotea balhtica (Pallas 1772),
Sphaeroma serratum (Fabricius, 1787).

В это же десятилетие Прево с коллегами (Prev-
ot et al., 1976) опубликовали работу, в которой дал
подробное описание метацеркарий трематод рода
Maritrema от амфипод Orchestia mediterranea (Costa,

Рис. 5. Марита Maritrema misenense из кишечника хох-
латой чернети (бухта Омега): OS – ротовая присоска;
PH – фаринкс; VS – брюшная присоска; T – семен-
ник; OV – яичник; B – половая бурса; SV – семенной
пузырек; PrG – простатическая часть; GP – половая
пора; U – матка; V – желточники; E – яйца. Мас-
штабная линейка 200 μm.
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1853) в акватории Средиземного моря. Анализируя
морфологические характеристики и рисунки сре-
диземноморских метацеркарий и метацеркарий,
исследованных нами в настоящей работе от гам-
марусов, очевидна приналежность средиземно-
морских и черноморских особей к одному и тому
же виду трематод, Maritrema. misenense.

В Черном море до настоящего времени были
зарегистрированы мариты 5 видов рода Maritrema –
M. oocysta (Lebour, 1907), M. subdolum, M. echinocirra-
tum (Leonov, 1958), M. opisthometra (Leonov, 1958),
M. gratiosum (Nicoll, 1907) (Скрябин, 1952; Смо-
горжевская, 1976).

Последние данные о численности взрослых
особей микрофаллидных трематод от водоплава-
ющих птиц Севастопольских бухт получены в
2010 г. (регистрационный код отчета 0106U001630)
Отдела экологической паразитологии, ИнБЮМ
В.К. Мачкевским) (Мачкевский, 2010). В работе
автора были представлены первичные данные по
видовому составу и показателям зараженности
околоводных птиц микрофаллидными тремато-
дами. Согласно данным В.К. Мачкевского, пред-
ставители рода Maritrema были обнаружены у
кряквы в акватории бухты Казачья с экстенсив-
ностью инвазии 80%, и акватории бухты Омега с
ЭИ – 34% соответственно.

Особенности описанной выше взрослой особи
семейства Microphallidae можно обобщить следу-
ющим образом: овальной формы тело покрыто
мелкими шипиками, ротовая и брюшная присоски
практически одинаковых размеров, длина префа-
ринкса практически соответствует длине пище-
вода, кишечные ветви достигают переднего края или
середины брюшной присоски, объемный уиррус,
сильный и извитой семявыводящий проток, жел-
точники обратхуют замкнутое кольцо. Все эти
особенности определяют принадлежность опи-
санных нами особей к семейству Microphallidae, в
частности к виду Maritrema misenense.

Жизненный цикл M. misenense в Средиземном
море впервые описал Паломби (Palombi, 1940).
Согласно его данным первым промежуточным
хозяином является Cerithium lividulum (Risso, 1826)
(syn. Cerithium mediterraneum Deshayes, 1843, вто-
рым – амфипода Orchestia mediterranea (Costa, 1853),
а дефинитивным хохлатая чернеть Aythya fuligula
Наши исследования показали, что в акватории
Черного моря для трематоды Maritrema misenense
первым промежуточным хозяином является брю-
хоногий моллюск Hydrobia acuta; вторым – амфи-
пода Gammarus insensibilis; а естественным окон-
чательным хозяином – хохлатая чернеть Aythya
fuligula

Таким образом, наша работа дает полное морфо-
логическое описание основных стадий развития
трематоды M. misenense в акватории Черного моря и
демонстрирует, что жизненный цикл M. misenense

полностью реализуется в исследуемых нами био-
ценозах и протекает аналогично средиземномор-
скому.
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Life Cycle of the Trematode Maritrema misenense (Trematoda: Microphallidae) 
in the Black Sea
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The life cycle of the trematode Maritrema misenense (Palombi, 1940) Prévot, Bartoli & Deblock, 1976. Spo-
rocysts M. misenense containing cercariae were found in the digestive gland of the gastropods Rissoa membra-
nacea (J. Adams, 1800) and Melarhaphe nereitoides Linnaeus, 1758 (syn. Littorina nereitoides). Metacercariae
were recorded in the muscles of the amphipods Gammarus insensibilis Stock, 1966, while adult M. misenense
was collected from the digestive tract of the near-water birds Aythya fuligula (Linnaeus, 1758). The morpho-
logical description, illustrations and measurements of all detected vital stages of the trematodes are given.

Keywords: Trematoda, Maritrema, Microphallidae, life cycle, Black Sea



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2022, № 5, с. 495–508

495

ЭТОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ПРИ ФОРМИРОВАНИИ 
АППАРАТА ДВИЖЕНИЯ КОСТИСТЫХ РЫБ (НА ПРИМЕРЕ

РАДУЖНОЙ ФОРЕЛИ Oncorhynchus mykisswalbaum)
© 2022 г.   В. П. Панов*, @, С. С. Сафонова*, @@, И. В. Байдаров*

*ФГБОУ ВО РГАУ-МСХА им. К.А. Тимирязева, ул. Тимирязевская, 49, Москва, 127550 Россия
@E-mail: panovval@gmail.com

@@E-mail: Sfalij@yandex.ru
Поступила в редакцию 30.01.2021 г.

После доработки 15.06.2021 г.
Принята к публикации 17.06.2021 г.

В настоящей работе приводятся данные об особенностях структурных адаптационных изменений в
соматической мускулатуре радужной форели на различных этапах раннего постнатального онтоге-
неза. Развитие соматической мышечной системы непосредственно связано с локомоторными пове-
денческими актами рыб. В предличиночный период происходит подготовка слаборазвитых мышц к
поднятию на поверхность воды и наполнению плавательного пузыря воздухом. Личиночный пери-
од характеризуется выраженными плавательными движениями, сопровождающими активное экзо-
генное питание. Мальки приобретают локомоционные свойства, присущие ювенальным особям с
хорошо развитой мускулатурой.

Ключевые слова: радужная форель, постнатальный онтогенез, этологические особенности, мышеч-
ная ткань
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Форма тела молоди рыб непосредственно по-
сле выхода из икры и относительно короткий пе-
риод после этого существенно отличается от
взрослых особей. Ее трансформация лежит в про-
грессивном изменении морфометрических про-
порций с увеличением размеров рыб (Snyder et al.,
1977; Cooper, 1978a, 1978b; Fuiman, 1979; Панов
и др., 2020). Изменения в строении тела рыб свя-
заны сдифференцировкой относительного роста
(Fuima, 1983). У большинства видов рыб эмбрио-
ны, близкие к вылуплению, не имеют ротового
отверстия, кишечника, ануса, жабр и других орга-
нов (Sampaio et al., 2015; Marques et al., 2017; Faustino
et al., 2018).

Ряд онтогенетических исследований посвя-
щен внешней и внутренней морфологии молоди
рыб (Balart, 1985; Watson, 1987; Potthoff et al.,
1988). Способность к поимке живой добычи, осо-
бенно при первом трофическом акте, зависит от
размеров при вылуплении, остроты зрения, ха-
рактера плавательных способностей личинок
рыб, а также доступности жертвы (Jing et al., 2018).

Другие работы посвящены морфологическому
состоянию органов питания и локомоции, которые
функционально тесно взаимосвязаны (Kohno et al.,
1983; Taki et al., 1987; Omori et al., 1996). Рост и раз-
витие личинок рыб в большой степени обуслов-

лены функционированием их опорно-двигательно-
го аппарата. Его активная составляющая – мышеч-
ная система, является основой для совершения и
смены поведенческих актов, обеспечивает благо-
получие популяции рыб на ранних стадиях их
развития (Панов, 1997).

У личинок дорадо при вылуплении соматиче-
ская мускулатура состоит из монослоя тонких не-
дифференцированных под дермой кожи, лежащих
эпаксиально и гипаксиально от горизонтальной
миосепты волокон. Под ними наблюдаются боль-
шего размера полигональные волокна (Ramirez-
Zarzosa, et al., 1995). У костистых рыб миогенезини-
циируется на более ранних стадиях эмбриогенеза,
чем у амниот, таких как птицы и млекопитающие.

Это обусловлено потребностью генерировать
пропульсивное плавание у личинок рыб (Johnston
et al., 2011). Миогенные предшественники клеток
медленных и быстрых мышц пространственно
отделяются перед формированием сомитов на
стадии гаструляции (Hirsinger et al., 2004).

Рост скелетной поперечнополосатой мускулату-
ры обусловлен двумя процессами: гипертрофией и
гиперплазией. У молоди эти процессы происходят
постоянно, а у взрослых особей костистых рыб по-
степенно затухают и, прежде всего, это касается

УДК 57.022
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гиперплазии (Carpene, Veggetti, 1981; Rowlerson et al.,
1985; Ramirez-Zarzosa et al., 1998).

Методы определения количественных показате-
лей, таких как диаметры и общая площадь волокон
в репрезентативных областях соматической муску-
латуры различных возрастных и размерных групп
рыб использованы во многих работах (Weatherley
et al., 1988; Kiessling et al., 1991; Alami-Durante et al.,
1997; Johnston et al., 1998; Valente et al., 1999; Panov
et al., 2019).

В период раннего постнатального онтогенеза
ручьевой форели и американского гольца выде-
ляется ряд стадий, связанных с изменением мор-
фометрических показателей тела рыб. В это же
время у личинок отмечены начало внешнего пи-
тания и повышение локомоторной активности
(Панов и др., 2020). Эти важные этапы в жизни
молоди рыб находятся в соответствии с подготов-
ленностью (созреванием) и морфофункциональ-
ным состоянием соматической мышечной систе-
мы, которая обеспечивает их успешность.

Целью настоящего исследования является
установление особенностей структурных адапта-
ционных изменений в соматической мускулатуре
на различных этапах раннего постнатального он-
тогенеза радужной форели.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектом исследования являлись свободные

эмбрионы (предличинки), личинки и мальки ра-
дужной форели (Oncorhynchus mykiss). Этапы раз-
вития рыб устанавливали в соответствии с онто-
генетическими взглядами. Расса (1946). Икра на
стадии глазка размещалась в один слой в деревян-
ных лотках с сетчатым дном. Лотки находились в
емкостях установки замкнутого цикла водообме-
на (УЗВ). Их полезный объем – 200 л. Установка
в своем составе имела блоки механической и биоло-
гической очистки, охлаждения и ультрафиолетово-
го обеззараживания воды, аэрации и озонирования.
Частичную подмену воды (не более трети объема)
производили дважды в неделю. Температура воды
при инкубации икры составляла +6°C, увеличи-
ваясь по мере развития рыб до +16°C. Содержа-
ние растворенного в воде кислорода поддержива-
ли в пределах 6–9 мг/л.

С момента перехода на смешанное питание и
до полной резорбции желточного мешка молодь
кормили живыми науплеусами артемии (Artemiasa-
lina) и замороженным циклопом. В дальнейшем
рыба потребляла промышленный гранулирован-
ный комбикорм Gouessant T-Salmo (протеин –
42%, жир – 24%).

С началом активных локомоций рыб перемеща-
ли из лотков в аквариумы. Наблюдения за поведе-
нием рыб осуществляли в течение 2 ч в утреннее и
вечернее время три раза в неделю и в течение 3 ч в

дневное время – два раза в неделю. Для оценки
этологических особенностей молоди применяли
методы свободного наблюдения и сплошного
протоколирования (Попов, Ильченко, 1990).

Длину тела рыб определяли с помощью бино-
кулярного микроскопа МБС – 2, снабженного
окуляром с измерительной шкалой с точностью
до 0.1 мм, а массу – поштучно с использованием
аналитических электронных весов “Sartorius”
(точность до 0.1 мг).

С целью гистологического анализа из каждой
возрастной группы рыб отбирали по 3 особи (в
одной пробе). За период исследований отобрано
15 проб (7 – на этапе предличинки; 6 – на этапе
личинки и 2 – на мальковом). Пробы фиксирова-
ли в 10%-ном формалине. После промывки об-
разцов от фиксатора проточной водой осуществ-
ляли их проводку через растворы желатина восхо-
дящих концентраций (7, 12.5 и 25%), после чего
заливали в 25%-ный желатин и после его застыва-
ния вырезали блоки. Для уплотнения среды в тече-
ние суток блоки выдерживали в 25%-ном формали-
не. Делали тотальные поперечные срезы тела на
уровне начала спинного плавника. Гистологиче-
ские образцы толщиной 15 мкм получали на замо-
раживающем микротоме с электрическим приво-
дом МЗП-01 Техном, оснащенном охладителем
ОМТ 28-02 Е. Окраска образцов осуществляли Су-
даном III (“Вектон”, Россия) и гематоксилином по
Карацци (Абрис+, Россия). Для исследования по-
лученных препаратов использовали световой
микроскоп Микромед С-1 с объективами 4/0.10
160/0.17; 10/0.25 160/0.17 и S40/0.65 160/0.17. На них
определяли диаметр белых гликолитических(быст-
рых) и красных окислительных (медленных) мы-
шечных волокон и их плотность (Аппельт, 1959).
Красные и белые волокна дифференцировались по
среднему диаметру, интенсивности окраски и рас-
положению миофибрилл. Микрофотографии по-
лучали c помощью фотоаппарата Sony Cyber-shot
и обработаны с использованием программы “Mi-
crosoftPowerPoint”.

Расчет соотношения красной и белой мускула-
туры на тотальном поперечном срезе осуществ-
лялся с помощью графической программы Im-
ageJ.

Полученный материал обработан статистиче-
ски с использованием программного обеспече-
ния Microsoft Office Excel. Рассчитывали такие
показатели как среднее абсолютное значение со
стандартной ошибкой средней (M ± m), коэффи-
циент вариации (Cv, %). Достоверность различий
определял b по t-критерию Стьюдента при p ≤ 0.05
(по Пирсону).



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2022

ЭТОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ПРИ ФОРМИРОВАНИИ АППАРАТА... 497

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Химический состав воды на протяжении всего

экспериментального периода находился в преде-
лах допустимых норм. Рост массы и длины рыб
представлены на рис. 1 и  2. Особенность роста
массы рыб в раннем постнатальном онтогенезе
рыб связана с наличием желточного мешка, его
резорбцией и переходом молоди сначала на сме-
шанное, а затем и экзогенное питание. После
расходования запасных питательных веществ, на
последних этапах личиночного периода и мальков
их рост становится более интенсивным (рис. 1).

Рост рыб в длину происходит постоянно и по-
степенно без резких колебаний (рис. 2).

Соматическая мускулатура, составляющая ос-
нову аппарата движения, при онтогенетическом
развитии выполняет локомоторную функцию и
обеспечивает индивидуальное благополучие рыб.
Она определяет многие жизненные функции,
связанные с развитием респираторного, пищева-
рительного аппаратов, ухода от хищников и др.
Ранний постнатальный онтогенез включает три
этапа развития: предличиночный, личиночный и

мальковый (рис. 3–5). В каждом из них происхо-
дят изменения в структуре мышечной ткани, ко-
торые связаны с определенным типом поведения
(табл. 1). 

Односуточные предличинки обладают боль-
шим желточным мешкомовальной формы, плотно
прижатой к нему головой, и крупными глазами. В
желточном мешке хорошо видны жировые капли.
Позади головы находится хорошо выраженный
грудной плавник с лепидотрихиями. Относительно
небольшое, слаборазвитое тело с окаймляющей
плавниковой складкой, в задней части которой на-
метились лепидотрихии хвостового плавника.

Прогрессивное развитие предличинок заклю-
чается в уменьшении объема желточного мешка,
который по мере резорбции приобретает несколько
уплощенную форму, и обособлении головы. В воз-
расте 11 сут (71.0 градусо-день с момента начала вы-
клева; объем желточного мешка – 73.2% от исход-
ного) появляются зачатки спинного и анального
плавников с лепидотрихиями. Плавниковая складка
постепенно редуцируется. У 22-х суточной молоди
желточный мешок приобретает угловатую форму,

Рис. 1. Динамика роста массы тела рыб.
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Рис. 2. Динамика линейного роста рыб.
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Рис. 3. Развитие радужной форели в предличиночный период (1–28-е сут с момента выклева).
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22 28

а позади него заметны зачатки брюшных плавни-
ков (155.0 градусо-дней; остаток желточного
мешка – 27.2%). В конце предличиночного пери-
ода, в 28 суточном возрасте желточный мешок
практически исчезает (204.5 градусо-дней; оста-
ток – 5.3% от исходного объема), но остаются
элементы плавниковой складки в области хвосто-
вого стебля и небольшого участка между брюш-
ными и анальным плавником (рис. 3).

В предличиночный период (с 1 по 28 сутки) на-
блюдается постепенное увеличение диаметров
белых мышечных волокон (в 2.4 раза) (P < 0.05).
Коэффициент вариации достаточно высокий и, в
среднем, составляет 25.6% (пределы колебания
2.3–21.0 мкм). Наиболее интенсивный рост быст-
рых волокон происходит вначале постнатального

Рис. 4. Развитие радужной форели в личиночный период (32–74-е сут с момента выклева).
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Рис. 5. Развитие радужной форели в мальковый пери-
од (94–115-е сут с момента выклева).
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Таблица 1. Поведенческие особенности радужной форели

Дата отбора 
проб

Возраст 
рыб, сутки Описание

14.05.19 1 За несколько дней до начала выклева эмбрионы активно двигались внутри икринок. После 
выхода из оболочки первые свободные эмбрионы не совершали локомоций, были заметны 
только колебательные движения грудными плавниками с целью аэрации жаберного аппа-
рата

17.05.19 4 Рыбы, выклюнувшиеся на 4-е – 7-е сутки после первых особей, проявляли большую двига-
тельную активность, чем вышедшие из оболочки самыми первыми и на 2-е – 3-и сутки. 
Личинки совершают периодические червеобразные движения, хотя в основном лежат на 
боку

21.05.19 8 Предличинки совершают периодические перемещения по дну лотков рывками. Лежат не 
только на боку, но и на желточном мешке (на брюшной стороне тела)

24.05.19 11 Объем желточного мешка – 73.2%.Передвижения по дну стали более плавными, предли-
чинки не лежат на боку, а опираются на желточный мешок, поддерживая тело в характер-
ном для рыб положении

29.05.19 16 Объем желточного мешка – 61.9% от исходного. Начинается «роение» - молодь располага-
ется в лотках концентрическими кругами, ориентируясь головами в одном направлении 
(чаще всего – по часовой стрелке)

04.06.19 22 Объем желточного мешка – 27.2% от исходного. Заметны единичные “свечки”. Продолжа-
ется “роение”. Периодически рыбы делают движения вперед и вверх, после чего снова 
опускаются на дно, сохраняя строение “роя”

10.06.19 28 Объем желточного мешка – 5.3% от исходного. Некоторые особи осуществляют поднятие 
“на плав”. Поднимаясь к поверхности воды, они заглатывают воздух, чтобы наполнить им 
плавательный пузырь. Начало кормления (артемия, циклоп, стартовый корм). Рыба на 
корм реагировала слабо. Корм захватывали только те рыбы, которые поднялись на плав, но 
не активно. Лежащие на дне особи никак на него не реагировали

14.06.19 32 Начало пигментации спинного плавника. Поднятие на плав стало массовым, повысился и 
интерес рыб к корму

20.06.19 38 Активное экзогенное питание. Личинки располагаются по всей толще воды и держатся 
против течения. При кормлении захватывают пищу из толщи воды. На корм с поверхности 
и со дна не реагируют

25.06.19 43 Продолжается рост рыб. Становится более яркой характерная для молоди лососевых 
окраска – вертикальные темные полосы на теле. Наблюдаются проявления хищнического 
поведения – рыбы конкурируют за частицы корма и место, совершая резкие рывки в сто-
рону соперника, пытаясь его укусить

04.07.19 52 Начало каннибализма. Появляются рыбы, у которых изо рта торчат хвосты съеденных ими 
более мелких особей. При этом чаще всего погибали и агрессоры, и их жертвы, поскольку 
никто из них не мог высвободиться. Рыбы были распределены по трем размерным груп-
пам, каждая группа отсажена в отдельный аквариум

15.07.19 63 Активный каннибанизм. Несмотря на проведенную сортировку, неравномерный рост рыб 
приводит к возобновлению каннибализма. Рыбы становятся очень агрессивными по отно-
шению друг к другу, заметны повреждения спинных и хвостовых плавников

26.07.19 74 Каннибанизм продолжается. Проведена вторая сортировка. Начало кормления крупкой. 
Парные и анальный плавники окрашены в оранжевый цвет. На брюшных и анальном 
плавниках – белый кант. У самых крупных особей появляется чешуя

15.08.19 94 Чешуя присутствует у всех размерных групп. Агрессивное поведение и каннибализм в 
одноразмерных группах. Появление радужного блеска на чешуе

05.09.19 115 Агрессия уменьшилась, мальки повреждают друг другу только спинные плавники. Рыбы 
равномерно распределены по всей толще воды в направлении против течения
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онтогенеза с 1 по 4 сут (на 22.7%) и с 16 до 28 сут
(на 27.1%) (табл. 2).

Белые мышечные волокна, угловатые по форме,
находятся на достаточно большом расстоянии друг
от друга. Наименьшая их плотность (менее 40%) у
односуточной молоди. Соединительно-тканные
прослойки (эндомизий) широкие, разделяют одно
волокно от другого. По мере развития рыб плот-
ность быстрых мышечных волокон повышается и
достигает в конце периода 74.5% (P < 0.05). При
этом прослойки эндомизия сужаются и волокна
сближаются (рис. 6а, 6б).

Размеры красных мышечных волокон суще-
ственно меньше, чем белых (в среднем, в 5.1 раза)
(P < 0.05). Медленные волокна по размерам еще
более неоднородны (CV = 37.5%), чем быстрые.
Среди них встречаются в различные возрастные
периоды очень мелкие волокна в 8–10 раз мень-
ше, чем самые крупные. Диаметр медленных во-
локон с 1 по 28 суток увеличивается в 2.8 раза,
особенно интенсивно в последнюю декаду (на
78.9%) (P < 0.05). В целом, у предличинок форели
рост белых и красных мышц связан с процессами
гипертрофии. Площадь красной мускулатуры мала,

поэтому не представляется возможным оценить
объективно плотность волокон, ее образующих.

На рис. 7а показано распределение быстрых
волокон в соответствии с их диаметрами. Основ-
ной группой у предличинок с 1 по 11 сут являются
волокна с классовым промежутком 5–10 мкм
(70–77%). В дальнейшем с 16 до 28 суточного воз-
раста модальным классом становятся волокна
размером 10–15 мкм (45–73%). Появляются так-
же более крупные волокна с диаметром 15–22 мкм
(8–23%). Доля самых мелких волокон (2–3 мкм)
уменьшается от 25% (1 сут) до 0 (16 сут).

Миогенез быстрых волокон происходит посте-
пенно и в каждой возрастной стадии развития со-
ответствует определенным структурным и морфо-
метрическим изменениям. В первые сутки, когда
предличинки лежат неподвижно, быстрые волок-
на тонкие, их плотность незначительна (35.5%). В
процессе метаморфоза происходят хорошо выра-
женное (4 сут), затем менее заметное (4–11 сут)
увеличение диаметров и плотности мышечных
волокон, которые используются для кратковре-
менных быстрых движений. При подготовке рыб
к более активной локомоции (16–28 сут) интен-
сивность роста мышечных волокон существенно

Таблица 2. Характеристика мускулатуры радужной форели в предличиночный период

Примечание. * – Разность значений между первыми сутками после выклева и последующими возрастами достоверна при P ≤ 0.05.
Здесь и в табл. 3, 4: при расчете плотности белой мускулатуры учитывали только зрелые волокна. Над чертой – абсолютные
средние значения и ошибка; под чертой – пределы колебаний.

Возраст рыб, 
сутки

Белая мускулатура
(n = 150)

Красная мускулатура
(n = 30)

Плотность белой мускулатуры
(n = 30)

диаметр 
волокон, мкм CV, % диаметр 

волокон, мкм CV, % % / 1 мм2 CV, %

1 25.6 29.5 24.6

4 33.2 29.3 23.4

8 32.3 58.7 11.0

11 26.0 36.6 14.6

16 25.0 40.7 15.8

22 21.4 29.4 21.2

28 15.9 25.7 18.2

В среднем
за период 9.2 25.6 1.8 35.7 50.6 18.4

5.7 0.12
2.3 9.2

±
−

1.2 0.06
0.8 2.1

±
−

35.5 1.60
26.0 57.8

±
−

7.4 0.20*
2.5 16.8

±
−

1.3 0.07
0.8 2.2

±
−

40.4 1.73*
29.1 60.6

±
−

7.8 0.21*
2.5 15.5

±
−

1.3 0.14
0.4 3.4

±
−

41.7 0.84*
32.4 51.2

±
−

8.0 0.17*
4.2 12.6

±
−

1.7 0.11*
0.8 2.9

±
−

40.8 1.09*
31.7 57.5

±
−

10.7 0.22*
5.0 18.1

±
−

1.9 0.14*
0.9 3.4

±
−

57.5 1.65*
45.5 75.9

±
−

11.4 0.20*
6.3 16.8

±
−

2.0 0.11*
1.3 3.5

±
−

63.6 2.46*
46.4 98.5

±
−

13.6 0.18*
8.4 21.0

±
−

3.4 0.16*
1.6 5.0

±
−

74.6 2.48*
49.7 91.2

±
−
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повышается (роение, свечки и переход на плав).
Таким образом, наблюдается характерная гипер-
трофия быстрых волокон, обеспечивающая мо-
лоди быстрые и резкие движения.

В красных мышцах явной гипертрофии не на-
блюдается, поскольку в середине предличиночного
периода, с 8 до 11 сут, отмечена хорошо выраженная
гиперплазия. Количество самых мелких волокон
существенно увеличивается (с 16 до 50%), что ха-
рактерно для начала постнатального развития
(44%). В конце этого периода (22 сут) мелкие пол-
ностью исчезают и появляются крупные волокна
(4.0–5.5 мкм), доля которых составляет ~30%
(рис. 7б). Рост медленных мышц можно опреде-
лить как неравномерный, чередующихся гипер-
трофии и гиперплазии. В период с 1 до 8 сут при
пропульсивных движениях диаметр медленных
мышечных волокон фактически не изменяется.

Из-за слаборазвитой красной мышцы выполне-
ние основной ее функции продолжительного
плавания проблематично. Ее доля от поперечного
среза тела в области спинного плавника невелика
и в среднем составляет 2.4% (рис. 8). Продолже-
нием предличиночного периода до его окончания
является рост красной мышцы за счет гипертрофии
волокон. Это связано с процессом формирования
красных мышц во время роения и поднятия на плав
молоди для продолжительного медленного плава-
ния при невысоких скоростях.

Во время личиночного периода, на поздних
стадиях развития молодь приобретают форму, по-
добную взрослым рыбам. Она имеет хорошо разви-
тые парные и непарные плавники, респираторные
органы и ротовой аппарат. Наблюдается полное от-
сутствие желточного мешка и переход личинок на
экзогенное питание. На теле появляется специ-

Рис. 6. Мускулатура радужной форели. (а): белая мускулатура предличинки (4-е сут после выклева), (б) – белая муску-
латура поздней предличинки (28 сут), (в) – белая мускулатура личинки (43 сут), (г) – красная мускулатура малька
(94 сут). 1 – зрелые белые волокна; 2 – молодые белые волокна; 3 – эндомизий; 4 – эпидермис; 5 – блуждающий нерв;
6 – зрелые красные волокна; 7 – липоциты. Увеличение: 600×.
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фическая пигментация, характерная для радуж-
ной форели, однако чешуйный покров еще отсут-
ствует. Аппарат движения функционально отно-
сительно хорошо развит. У личинок осевая
соматическая мускулатура, как и у предличинок,
представлена в основном белыми мышцами. На
протяжении двух декад (возраст 32–52 сут; 247.5–
483.5 градусо-дней с момента выклева) наблюда-
ется постепенное увеличение размеров быстрых
волокон (P < 0.05). В последующие 10 сут размеры

волокон существенно уменьшаются (на 9.5%)
(P < 0.05). Однако личиночный период (74 сут;
815.5 градусо-дней) заканчивается хорошо выра-
женной гипертрофией белых волокон и их высо-
кой плотностью по сравнению с предыдущими
возрастными группами рыб. Плотность волокон
повышается до 88% особенно на 74 сутки постна-
тального развития (в среднем за период 77.8%).
Аналогичная динамика роста волокон характерна
также для красных мышц личинок. Вариабель-

Рис. 7. Распределение диаметров зрелых белых (а) и красных (б) волокон в предличиночный период.
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Рис. 8. Доля красных мышц (в % от поперечного среза тела рыб).
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ность морфометрических показателей мышечной
ткани у личинок ниже по сравнению с предли-
чинками (табл. 3).

На протяжении большей части личиночного
периода (32–63 сут) модальным классом являют-
ся волокна с диаметром 15–20 мкм (52–58%),
определяющие их средние размерные показате-
ли. В возрасте 63 сут существенно возрастает доля
более мелких волокон (10–15 мкм) и их средний
диаметр несколько уменьшается. В финальную
стадию в белых мышцах молоди увеличивается
количество крупных волокон с классовыми про-
межутками 20–25 мкм (35%) и 25–30% (4%), что
приводит к гипертрофии мышечной ткани (рис. 9а).

Для красных мышц характерно чередование
гипертрофии и гиперплазии мышечных волокон.
Наибольшая доля мелких волокон (1.5–3.0 мкм)
отмечено у 32-х суточных рыб (26%). Очередное
пополнение мелкими волокнами наблюдается у
личинок в возрасте 63 сут. В конце личиночного
периода доля этих волокон снижается до 6% и на
смену им приходят более крупные 7–10 мкм и 10–
13 мкм, доля которых возрастает до 30 и 20% соот-
ветственно (рис. 9б).

Вторая половина личиночного периода связа-
на с ростом мышечной системы. Радужная фо-
рель является плотоядным по своей природе ви-
дом. Ее молодь уже на стадии личинки отличается
наклонностью к хищничеству посредством кан-
нибализма. Для этого рыбы совершают резкие

рывки в сторону своих сверстников, нанося им не
только повреждения спинных и хвостовых плав-
ников, но и практически полностью их заглатывая.
В соответствии с подобным поведением, для схва-
тывания жертвы необходима хорошо развитая белая
мускулатура с большим количеством сократитель-
ных элементов в виде миофибрилл, что обеспечива-
ет увеличение размера волокон. Для постоянных
продолжительных локомоций, которыми также об-
ладают личинки форели, красные мышцы играют
важную роль. Их рост связан непосредственно с
чередующимися процессами гипертрофии и ги-
перплазии. Доля красных мышц у личинок по
сравнению с предличинками увеличивается и в
среднем составляет от поперечного среза тела
5.6% (рис. 8). Конечным итогом личиночного пе-
риода является повышение роли гипертрофии
мышечных волокон.

В мальковый период продолжается увеличе-
ние размеров как белых, так и красных волокон
(табл. 4). Гипертрофический рост в белых мыш-
цах обусловлен повышением доли быстрых воло-
кон классов 25–30 мкм (20%) и 30–36 мкм (~4%)
(рис. 10а). Плотность белых волокон у мальков
несколько ниже (79.9–80.4%), чем у старшей воз-
растной группы личинок (88.3%). В красных
мышцах гипертрофия связана с возрастанием ро-
ли крупных медленных волокон класса 13–15 мкм
(17 мкм) (рис. 10б). Доля красных мышц по сравне-
нию с личинками несколько уменьшается (рис. 8).

Таблица 3. Характеристика мускулатуры радужной форели в предличиночной период

Примечание. * – Разность значений между 32 сут после выклева и последующими возрастами достоверна при P ≤ 0.05.

Возраст рыб, 
сутки

Белая мускулатура 
(n = 150)

Красная мускулатура
(n = 30)

Плотность белой мускулатуры
(n = 30)

диаметр 
волокон, мкм CV, % диаметр 

волокон, мкм CV, % %/1 мм2 CV, %

32 21.0 37.7 16.6

38 17.7 30.9 12.3

43 21.6 36.8 10.7

52 21.5 27.2 15.7

63 16.8 36.6 11.4

74 25.7 40.3 9.7

В среднем
за период 15.5 20.7 5.3 34.9 77.8 12.7

15.0 0.26
7.1 21.8

±
−

4.4 0.30
1.7 7.1

±
−

80.2 2.22
49.9 99.8

±
−

15.1 0.22
8.3 22.3

±
−

4.8 0.27
1.7 7.3

±
−

77.7 1.75
61.1 98.8

±
−

15.4 0.27
4.3 22.5

±
−

4.6 0.31
2.5 8.4

±
−

73.5 1.43*
63.6 84.8

±
−

15.8 0.28*
6.3 26.9

±
−

6.3 0.32*
2.1 9.7

±
−

73.1 2.10*
55.3 88.5

±
−

14.3 0.20*
5.9 18.9

±
−

4.7 0.31
2.1 8.8

±
−

73.9 1.54*
63.9 91.2

±
−

17.6 0.37*
6.2 28.1

±
−

7.0 0.52*
2.5 12.6

±
−

88.3 1.57*
68.6 96.1

±
−
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У мальков снижается уровень агрессивности, по-
является чешуйный покров, осуществляется пе-
реход на питание искусственными кормами. В
аквариумах рыбы равномерно распределяются по
всей толще воды против течения. Мальки стараются
удержаться в потоке воды, используя продолжи-
тельные усилия, и при необходимости осуществля-
ют броски для схватывания корма. Подобному по-
ведению соответствует, по нашему мнению, сте-
пень развития обеих мышечных систем молоди.

Наряду со зрелыми, относительно крупными,
в мышцах обоих типов наблюдаются мелкие,
вновь образовавшиеся молодые волокна. Моло-
дые волокна имеют округлую форму. На ранних
стадиях онтогенеза они имеют темно-синий цвет,

т. к. из-за малого размера заметны в основном за
счет окрашивания ядер гематоксилином. В белых
мышцах это волокна, имеющие диаметр, в сред-
нем. равный 1.6 ± 0.06 мкм, (n = 150) достигают у
мальков не более 3 мкм. Они располагаются меж-
ду крупными быстрыми волокнами. Как правило,
каждое молодое окружено тремя и более зрелыми
волокнами. Достигая диаметра 3 мкм и более, они
приобретают вид зрелых быстрых волокон. Такое
сочетание этих структур формирует мозаичную
структуру мышечной ткани (рис. 6в). Соотноше-
ние зрелых и молодых волокон в период постна-
тального роста увеличивается в среднем с 1.3 до
2.6. Это свидетельствует о затухании процесса ги-
перплазии в быстрых мышцах мальков форели.

Рис. 9. Распределение диаметров зрелых белых (а) и красных (б) волокон в личиночный период.
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Таблица 4. Характеристика мускулатуры радужной форели в мальковый период

Возраст рыб, 
сутки

Белая мускулатура
(n = 150)

Красная мускулатура
(n = 30)

Плотность белой мускулатуры 
(n = 30)

диаметр 
волокон, мкм CV, % диаметр 

волокон, мкм CV, % %/1 мм2 CV, %

94 22.9 27.0 17.4

115 27.7 31.1 14.9

В среднем 
за период 20.1 25.3 9.6 29.1 80.2 16.2

20.2 0.38
8.4 31.9

±
−

9.7 0.48
5.0 13.4

±
−

80.4 2.56
54.6 98.4

±
−

19.9 0.45
8.0 35.7

±
−

9.4 0.53
4.6 15.1

±
−

79.9 2.17
52.9 98.7

±
−
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Аналогичные волокна присутствуют в красных
мышцах, однако они очень мелкие (<0.1 мкм) и
не поддаются точному измерению при помощи
светового микроскопа (рис. 6г).

Морфологическим особенностям и функцио-
нальному значению соматических мышц различ-
ных видов рыб, в том числе и на ранних стадиях
онтогенеза, посвящено большое количество ис-
следований (Boddeke et al., 1959; Лобынцев, 1961;
Bone, 1966; Лав, 1976; Van Raamsdonk et al., 1982;
Akster, 1985; Наследов и др., 1989. Kilarski, 1990;
Mascarello et al., 1995; Rowlerson et al., 1995; Па-
нов, Смирнов, 1996).

Наиболее критическими для выживания рыб
являются ранние стадии постнатального онтоге-
неза. Предличиночный период характеризуется
подготовкой всей мышечной системы к выполне-
нию тех функций, которые должны быть обеспе-
чены на более поздних этапах развития рыб. В это
время мышцы недостаточно готовы в полной ме-
ре выполнить возложенные на них функции ком-
плекса быстрых и медленных движений в виде
свечек, роения и перехода на постоянное плава-
ние. Раннее развитие структур, связанных с пла-
ванием и питанием являются приоритетным, по-

скольку не только важны при добычи пищевых
объектов, но и для избегания хищников (Osse
et al., 1997).

Только, что вылупившиеся предличинки
опускаются на дно, лежат и могут делать доста-
точно резкие движения хвостом при стимуляции.
Это связано с тем, что на поздних стадиях эмбри-
онального развития и у только что вылупившихся
предличинок мышечные волокна мало содержат
сократительных элементов виде миофибрилл.
Однако вскоре их объем увеличивается и волокна
заполняются тесно упакованным миофибрилляр-
ным материалом (Nag, Nursall, 1972; Proctor et al.,
1980; Veggetti et al., 1990; Brooks et al., 1995; Ayala
et al., 1999). По этой причине, вероятно, и наблю-
дается четкая пауза гиперплазии непосредствен-
но после вылупления рыб (Gibson, Johnston, 1995;
Galloway et al., 1999a, 1999b; Veggetti et al., 1999).

У радужной форели оптомоторный ответ появ-
ляется на 10 сут после выклева, что демонстриру-
ется увеличением чувствительности к низкой
освещенности, а также появлением двигательных
особенностей в это же самое время (Carvalho
et al., 2004). По мнению некоторых исследовате-
лей, отмечается тесная связь красных мышц с

Рис. 10. Распределение диаметров белых (а) и красных (б) волокон в мальковый период.

0

10

20

30

40

50

94 115
Возраст рыб, сут

(б)

К
ол

ич
ес

тв
о 

во
ло

ко
н,

 %

0

10

20

30

40

50
(а)

К
ол

ич
ес

тв
о 

во
ло

ко
н,

 % Диаметр
волокон, мкм

8–15

15–20

20–25

25–30

30–36

Диаметр
волокон, мкм

4.5–6.0

6.0–10.0

10.0–3.0

13.0–15.0



506

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2022

ПАНОВ и др.

развитием жабр. Это наталкивает на мысль, что
красные волокна выполняют не только локомо-
торную функцию (EI-Fiky et al., 1987).

В личиночный период рыбы переходят полно-
стью на экзогенное питание. Личинки располага-
ются по всей толще воды и держатся против тече-
ния, активно ему сопротивляясь. Продолжительное
плавание у молоди данио рерио не происходит до
тех пор, пока молодые красные волокна не при-
обретают метаболические свойства дефинитив-
ных структур, что происходит в течение 7 суток
(Van Raamdonk et al., 1982). Кроме того, красные
волокна не становятся различимой популяцией
до достижения форелью свободно плавающей
стадии (Nag, Nursal, 1972).

Мышечная система обеспечивает необходи-
мые функции жизнедеятельности личинок, в том
числе каннибализм, который в этом возрасте
(63–74 сут) сильно развит (табл. 1). Охота на со-
племенников также требует определенных энерге-
тических затрат, прежде всего, связанных с белыми
мышцами.

Характерными поведенческими и морфо-
функциональными особенностями мальков яв-
ляется тесная связь с последующим периодом
развития рыб – ювенальным. Агрессия по отно-
шению к другим особям у мальков уменьшается.
Рыбы равномерно распределены по всей толще
воды в направлении против течения. Мышечный
рост в возрасте 115 сут, по нашим данным, опре-
деляется в основном гипертрофией. В дальней-
шем, по данным других исследователей, наблю-
даются видовые различия по вкладу гиперплазии
и гипертрофии в процессы роста рыб (Stickland
et al., 1988; Vieira, Johnston, 1992; Johnston, 1994).
Гипертрофический рост происходит в различные
периоды постнатального онтогенеза, в том числе
и на ранних стадиях развития рыб (Nathanailides
et al., 1995; Alami-Durante et al., 1997).

Гиперплазия характерна для быстрорастущих
рыб, особенно у личинок и ювенальных особей
(Weatherley, Gill, 1984; Higgins, 1990).

Процессы роста красной мускулатуры у маль-
ков несколько замедляются, что обусловлено ря-
дом причин: а) разрастанием мышц спинного
плавника, которые не учитывались при расчетах;
б) ростом тела рыб в высоту, в результате чего уве-
личивается доля эпаксиальных и гипаксиальных
порций быстрых мышц. Аналогичные данные по-
лучены и по другим видам рыб. Относительная ре-
дукция поверхностных боковых мышц имеет место
в связи постнатальным развитием карпа (EI-Fiky
et al., 1987) и нототении (Johnston, Camm, 1987).

***
Развитие в раннем постнатальном онтогенезе

соматической мышечной системы находится в

непосредственной связи с локомоторными пове-
денческими актами рыб. В предличиночный период
при слаборазвитых мышцах происходит подготовка
для совершения таких важных актов как “свечки”
для захвата воздуха и заполнения плавательного пу-
зыря, роения и поднятия на плав при участии
быстрых и медленных мышечных волокон. В ли-
чиночный период при установлении хорошо вы-
раженных плавательных движений повышается
роль чередующихся процессов гиперплазии и ги-
пертрофии. Мальки, как переходная стадия, при-
обретают локомоционные свойства, присущие
ювенальным особям с хорошо функционально
развитыми белыми гипертрофированными мыш-
цами.
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Ethological Features in the Bony Fish Apparatus of Movement 
(on the Example of the Rainbow Trout Oncorhynchus mykisswalbaum)

V. P. Panov1, *, S. S. Safonova1, **, and I. V. Baydarov1

1 Russian State Agrarian University – Moscow Timiryazev Agricultural Academy, Timiryazevskaya str., 49, Moscow, 127559 Russia
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This article presents data on the features of structural adaptive changes in the somatic musculature of rainbow
trout at various stages of early postnatal ontogenesis. The somatic muscular system development is directly
related with the locomotor behavioral acts of fish. During pre-larval period, the underdeveloped muscles are
prepared for lifting to the water surface. This is necessary for the initial swim bladder filling with air. The larval
period is characterized by pronounced swimming movements accompanying active exogenous nutrition. Fry
acquire locomotion features characteristic of juvenile individuals with well-developed musculature.

Keywords: rainbow trout, postnatal ontogenesis, ethological features, muscle tissue
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Клетки кортикальной глии расположены в слое тел нейронов мозга и ганглиев нервной цепочки.
Существует, по крайней мере, два размерных класса кортикальной глии: мелкоклеточная и “гигант-
ская”, имеющая большие, по-видимому, полиплоидные ядра. В результате обследования головного
мозга у насекомых 152 видов из 13 отрядов насекомых с неполным и полным превращением уста-
новлено, что большинству исследованных насекомых свойственна мелкоклеточная кортикальная
глия. Гигантская кортикальная глия состоит из предположительно полиплоидных клеток. Она ха-
рактерна для чешуекрылых и ручейников, а также встречается у некоторых видов клопов, перепон-
чатокрылых и жуков. Особый тип глии с политенными хромосомами в ядрах найден у исследован-
ных двукрылых из надсемейства Muscoidea.

Ключевые слова: кортикальная глия, полиплоидия, политения, центральная нервная система, насе-
комые
DOI: 10.31857/S1026347022050171

Глия является системой клеточных элементов
внутри нервной системы, которая обеспечивает
структурную стабильность и функционирование
нервных клеток. Как и у других животных, глиаль-
ная система насекомых включает клетки, различаю-
щиеся морфологией, топографией и функциональ-
ными задачами. В современной литературе принято
подразделение глиальных клеток насекомых на че-
тыре основных типа: перинейриум, субпериней-
ральная глия, кортикальная глия и нейропиляр-
ная глия, подразделяющаяся на обкладочную и
астроцитоподобную глию. Кроме того, выделяют
класс глиальных клеток, сопровождающих нервные
волокна в корешках нервов (Edwards, Meinertzha-
gen, 2010; Freeman, 2015). Иногда при классифи-
кации клеток глии учитываются и более второсте-
пенные характеристики, и тогда число выделяе-
мых типов глиальных клеток может возрастать в
несколько раз, например до 14 в первом грудном
ганглии табачного бражника Manduca sexta (Can-
tera, 1993).

Кортикальная глия, о которой пойдет речь в
данной статье, представляет собой собрание гли-
альных клеток, приуроченное к слою тел нейро-
нов мозга и туловищных ганглиев. Ей приписы-
ваются две основные функции: формирование
опорного остова, в который заключены тела нейро-
нов, и выполнение ряда метаболических функций

(Freeman, 2015). Это особенно очевидно в случае
крупных тел мотонейронов, у которых формиру-
ется “трофоспонгий”, система впячиваний плаз-
матической мембраны тел нейронов, в которые
входят тонкие отростки клеток кортикальной
глии (Wigglesworth, 1959).

Только для дрозофилы разработаны молеку-
лярно-генетические методы селективного выяв-
ления клеток кортикальной глии (Awasaki et al.,
2008). Для других насекомых эти методы непри-
менимы, и при обычных гистологических методах
окраски отчетливо выявляются только ядра кле-
ток и какая-то часть околоядерной цитоплазмы.
Поэтому топографические и морфологические
характеристики клеток кортикальной глии дают
преимущественно на основе их ядер.

Известно существование, по крайней мере,
двух размерных типов клеток кортикальной глии.
Клетки с небольшими округлыми или овальными
ядрами поперечником в несколько микронов бы-
ли найдены, например, у Periplaneta americana
(Scharrer, 1939) и Drosophila melanogaster (Harten-
stein et al., 2008). С другой стороны, у ряда насеко-
мых были обнаружены “гигантские” клетки с
большими полиморфными ядрами, которые, су-
дя по их положению, могли быть отнесены к кор-
тикальной глии. Среди насекомых с неполным
превращением такие клетки были обнаружены у
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клопа Rhodnius prolixus (Wigglesworth, 1959), а сре-
ди представителей Holometabola – у медоносной
пчелы (Weyer, 1931; Risler, 1954), двух видов жуков
(De Lerma, 1949), комнатной мухи (Grandori et al.,
1951) и нескольких видов чешуекрылых (Schrader,
1938; Панов, 1963; Nordlander, Edwards, 1969; Can-
tera, 1993). При этом для некоторых видов были
указаны размеры ядер гигантских клеток: до
90 мкм у Hydrous piceus (De Lerma, 1949), 60 × 15 мкм
у клопа-родниуса, но только 35 мкм у Oncopeltus fas-
ciatus и до 30 мкм у комнатной мухи (Grandori
et al., 1951).

Тем не менее, данные работы не позволяют до-
статочно объективно оценить степень распростра-
нения данного явления в классе насекомых. По-
этому цель работы – поиск гигантских корти-
кальных клеток у возможного более широкого
круга насекомых и выявление их особенностей у
разных представителей класса. Учитывая данные
предыдущих исследований, мы определили
условную размерную границу между “мелкими”
и “гигантскими” ядрами клеток кортикальной
глии на уровне ~30 мкм. Обследование проводи-
ли в надглоточном и подглоточном ганглиях за
исключением зрительных долей, в которых си-
стема глиальных клеток построена особым обра-
зом и рассматривается отдельно от таковой “цен-
трального” мозга (Nordlander, Edwards, 1969; Tix
et al., 1997).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследованы серии срезов головного мозга

152 видов из 13 отрядов насекомых с неполным и
полным превращением из коллекции препаратов
автора (табл. 1). Насекомые были собраны в тече-
ние длительного срока экспедиционных и лабо-
раторных работ автором и сотрудниками-энто-
мологами ИПЭЭ РАН. Надрезанные насекомые
были зафиксированы в жидкости Буэна, вычле-
ненные надглоточные ганглии залиты в парап-
ласт, а серии срезов толщиной 7–10 мкм окраше-
ны железным гематоксилином Гейденгайна (Ро-
мейс, 1953), после которого хорошо видны ядра
глиальных клеток. Именно по их положению и
была проведена идентификация различных типов
глиальных клеток.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
У исследованных поденок, тараканов, прямо-

крылых, палочников, уховерток и цикад (табл. 1)
в слое тел нейронов головного мозга кортикаль-
ная глия была представлена только мелкими уг-
ловатыми клетками с округлыми или эллипсоид-
ными ядрами, содержавшими хроматин в виде
интенсивно окрашивавшихся зерен. Поперечник
ядер был сопоставим с диаметром ядер соседних
нейронов или был даже меньше него (рис. 1а,

табл. 2). При использованном способе окраски
препаратов цитоплазму либо вообще не выявляли,
либо она была видна в виде тонких темно-окрашен-
ных тяжиков, отходящих от околоядерной области
и идущих между телами нейронов. Таким обра-
зом, клетки кортикальной глии видов насекомых
указанных групп были подобны таковым, опи-
санным ранее у американского таракана (Schar-
rer, 1939).

Поскольку у клопа R. prolixus было отмечено
существование гигантской кортикальной глии,
представители отряда Heteroptera были исследо-
ваны подробнее. Всего в нашем распоряжении
были срезы надглоточного ганглия клопов 17 ви-
дов из 10 семейств (табл. 1). Из этого состава толь-
ко у 3 видов семейства Reduviidae в слое тел ней-
ронов мозга были найдены гигантские глиальные
ядра. Во-первых, они были найдены у R. prolixus,
что подтверждает их существование в централь-
ной нервной системе (цнс) этого клопа (Wig-
glesworth, 1959). Однако в их мозге, по-видимому,
меньше, чем в исследованном Уигглсуорсом ту-
ловищном синганглии. Так, они были обнаруже-
ны только в дорсальном протоцеребруме, где их
ядро, заполненное зернистым хроматином, окру-
жало в виде шапочки собрание клеток Кеньона
грибовидного тела (рис. 1б). Во-вторых, харак-
терные гигантские ядра, были также найдены в
мозге Triatoma infestans и Triatoma maculata. Поми-
мо ядер, отделявших клетки Кеньона от соседних
нейронов, в клеточном слое мозга обоих видов
Triatoma имелись и другие гигантские ядра. Рас-
пределение и структура хроматина внутри гигант-
ских ядер у указанных видов оказалось различ-
ным. У родниуса хроматиновые зерна были более
мелкими (рис. 1б), а у видов Triatoma хроматин
был собран в глыбки, более мелкие у T. maculata
(рис. 1в) и более крупные у T. infestans (рис. 1г).

У клопов 14 других исследованных видов,
представлявших 8 семейств, гигантские ядра в
кортикальном слое головного мозга обнаружены
не были. Только у 3 видов (Dicranocephalus agilis из
сем. Stenocephalidae и Enoplops scapha и Coreus
marginatus – оба из сем. Coreidae) размер некото-
рых ядер клеток кортикальной глии был несколь-
ко увеличенным, но не превосходил условную
границу, разделяющую “мелкие” и “гигантские”
клетки кортикальной глии (рис. 1д).

В крайне таксономически разнообразном от-
ряде сетчатокрылых был обследован только мозг
имаго Chrysopa perla. В клеточной коре среди тел
нейронов были обнаружены только угловатые яд-
ра с зернистым хроматином, сопоставимые по ве-
личине с ядрами соседних нейронов (рис. 1е).

У жуков размеры ядер клеток кортикальной
глии оказались очень разными. Так, было под-
тверждено существование у большого водолюба
“гигантских” ядер кортикальной глии, впервые
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Таблица 1. Список исследованных видов

Отряд Семейство Вид

Ephemeroptera Heptageniidae Ecdyonurus submontanus L.

Palingeniidae Palingenia fuliginosa G.

Ephemerellidae Ephemerella ignita P.

Blattodea Blattidae Periplaneta americana L.

Blaberidae Nauphoeta cinerea Oliv.

Orthoptera Tettigoniidae Tettigonia viridissima L.
Sepiana sepium Jers.

Gryllidae Acheta domesticus L.

Phasmatodea Phasmatidae Extatosoma tiaratum Mac.
Medauroidea extradentata Br.

Heteropterygidae Sungaria inexpectata Z.

Lonchodidae Carausius morosus S.

Dermaptera Forficulidae Forficula auricularia L.
Anechura japonica De Borman

Labiduridae Labidura riparia Pall.

Homoptera Cicadidae Cicada orni L.
Lyristes plebejus Scopoli
Melampsalta musiva Germar

Heteroptera Notonectidae Notonecta glauca L.

Nepidae Nepa cinerea L.

Naucoridae Ilyocoris cimicoides L.

Reduviidae Rhodnius prolixus Stål.
Triatoma infestans Klug.
Triatoma maculata Erichson

Coreidae Coreus marginatus L.
Enoplops scapha Fabr.

Rhopalidae Corizus hyoszyami L

Pentatomidae Dolycoris baccarum L.
Palomena prasina L.
Perillus bioculatus Fabr.

Scutelleridae Eurygaster integriceps Put.

Pyrrhocoridae Dysdercus koenigii Fabr.
Dysdercus volkeri Schmidt
Pyrrhocoris apterus L.

Stenocephalidae Dicranocephalus agilis Scop.

Neuroptera Chrysopidae Chrysopa perla L.

Coleoptera Carabidae Carabus nemoralis Müll.

Hydrophilidae Hydrophilus piceus L.
Hydrobius fuscipes L.
Sphaeridium scarabaeoides L.

Silphidae Nicrophorus vespilloides Hbst.

Tenebrionidae Tenebrio molitor L.

Cerambycidae Morimus funereus Mulsant
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Coleoptera Geotrupidae Geotrupes stercorarius L.
Geotrupes puncticollis Malinovsky

Passalidae sp. indet.

Trogidae Trox eximius Fald.

Lucanidae Lucanus cervus L.
Lucanus ibericus Motsch.
Prismognathus angularis C.O. Waterhouse

Glaphyridae Amphicoma vulpes Fabr.

Scarabaeidae-Aphodiinae Aphodius fossor L.
Aphodius rufipes L.
Aphodius rectus Motsch.

Scarabaeidae-Scarabaeinae Gymnopleurus mopsus Pall.
Copris lunaris L.
Caccobius schreberi L.
Oniticellus fulvus Gz.
Onthophagus speculifer Solsky
Scarabaeus carinatus Gebler

Scarabaeidae-Melolonthinae Serica brunnea L.
Miltotrogus aequinoctialis Hbst.
Amphimallon volgensis Fischer
Hoplia parvula Krynicki
Melolontha hippocastani Fabr.
Polyphylla fullo L.
Anoxia pilosa Fabr.

Scarabaeidae-Rutelinae Phyllopertha horticola L.
Adoretus nigrifrons Stev.
Anisoplia agricola Poda.

Scarabaeidae-Dynastinae Oryctes nasicornis L.
Pentodon algerinum bispinifrons Reitter

Scarabaeidae-Cetoniinae Trichius fasciatus L
Cetonia aurata L.
Protaetia metallica Herbst
Oxythyrea funesta Poda.
Tropinota hirta Poda.

Hymenoptera Diprionidae Neodiprion sertifer Geoffr.

Crabronidae Bembix sp.

Sphecidae Ammophila sp.

Chrysididae Chrysis ignita L.

Vespidae Vespa crabro L.

Apidae Apis mellifera L.
Xylocopa sp.

Formicidae Formica rufa L.

Trichoptera Limnephilidae Limnephilus rhombicus L.
Limnephilus flavicornis Fabr.
Glyphotaelius pellucidus Retz.

Phryganeidae Phryganea grandis L.

Отряд Семейство Вид

Таблица 1. Продолжение
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Lepidoptera Yponomeutidae Yponomeuta padella L.

Nymphalidae Aglias io L.
Apatura ilia Den. et Schiff.

Lasiocampidae Malacosoma neustria L.

Bobycidae Bombyx mori L.

Saturniidae Saturnia pavonia L.
Antheraea pernyi Guér.
Hyalophora cecropia L.

Sphingidae Laothoe populi L.

Notodontidae Cerura vinula L.

Noctuidae Agrotis segetum Den. et Schiff.
Agrotis exclamationis L.

Erebidae Spilosoma lubricipedia L.
Hyphantria cunea Drury
Lymantria dispar L.

Diptera Tipulidae Tipula peliostigma Schummel
Tipula truncorum Meig.
Nephrotoma tenuipes Riedel

Pediciidae Pedicia rivosa L.

Limoniidae Limonia quadrimaculata L.
Epiphragma ocellare L.

Ptychopteridae Ptychoptera contaminate L.

Anisopodidae Sylvicola fenestralis Scopoli
Sylvicola punctatus Fabr.

Bibionidae Bibio marci L.

Bombyliidae Hemipenthes maura L.

Asilidae Dasypogon diadema Fabr.
Stenopogon sabaudus Fabr.

Therevidae Thereva nobilitata Fabr.

Rhagionidae Rhagio tringarius L.

Stratiomyidae Sargus cuprarius L.

Xylomyidae Xylomyia czekanovskii Pleske

Tabanidae Haematopota pluvialis L.

Xylophagidae Coenomyia ferruginea Scop.

Dolichopodidae Dolichopus brevipennis Meig.

Empididae Empis tesselata Fabr.
Empis stercorea L.

Syrphidae Epistrophe nitidicollis Meig.
Eristalis sp.

Conopidae Sicus abdominalis Kröber

Lauxaniidae Minettia longipennis Fabr.

Dryomyzidae Dryomyza anilis Fall.

Отряд Семейство Вид

Таблица 1. Продолжение
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Diptera Sciomysidae Sepedon sphegea Fabr.
Ilione rossica Mayer

Sepsidae Nemopoda nitidula Fall.

Psilidae Psila fimetaria L.
Glossinidae Glossina morsitans Westw.

Glossina pallidipes Austen
Fanniidae Fannia scalaris Fabr.
Muscidae Hydrotaea ignava Harris

Potamia littoralis R.-D.
Muscina prolapsa Harris
Muscina stabulans Fall.
Muscina levida Harris
Musca domestica L.

Scatophagidae Scatophaga stercoraria L.
Calliphoridae Calliphora vomitoria L.

Calliphora vicina R.-D.
Calliphora uralensis Vill.
Lucilia sericata Meig.
Phormia regina Meig.

Sarcophagidae Sarcophaga sp.
Tachinidae Tachina fera L.

Отряд Семейство Вид

Таблица 1. Окончание

описанных де Лермой (De Lerma, 1949). Однако у
Hydrobius fuscipes и Sphaeridium scarabaeoides из то-
го же семейства водолюбов, равно как и у Nicro-
phorus vespilloides из семейства Silphidae клетки
кортикальной глии были мелкими. Также не-
большими размерами характеризовались клетки
кортикальной глии у изученных представителей
жужелиц, чернотелок и усачей.

Чтобы выяснить, имеется ли связь размера
клеток кортикальной глии с таксономическим
положением вида, были исследованы надглоточ-
ные ганглии жуков 34 видов из 5 семейств надсе-
мейства Scarabaeoidea (табл. 1). В целом, за неко-
торыми исключениями, “низшие” скарабеоиды
имеют клетки кортикальной глии малого размера
(рис. 2а). Исключениями являются представите-
ли Passalidae (табл. 2) и Glaphyridae. У неопреде-
ленного представителя пассалид из южного Вьет-
нама среди тел нейронов клеточной коры встре-
чались крупные ядра глиальных клеток, сечения
которых достигали в длину ~40 мкм (рис. 2б). У
Amphicoma vulpes сечения ядер кортикальных гли-
альных клеток существенно различались по вели-
чине: среди тел нейронов можно было увидеть
как мелкие ядра, так и ядра с поперечником, рав-
ным приблизительно трем диаметрам соседних
нейронов.

Среди представителей сем. Scarabaeidae иссле-
дованные виды п/сем. Aphodiinae и Scarabaeinae

Таблица 2. Максимальный размер сечений ядер корти-
кальной глии (виды насекомых с “гигантскими” ядра-
ми кортикальной глии выделены жирным шрифтом)

Вид насекомого Размер в мкм,
округлено до 1 мкм

Acheta domesticus 8
Rhodnius prolixus 53
Triatoma infestans 40
T. maculata 54
Geotrupes stercorarius 16
Protaetia metallica 15
Trox eximius 10
Amphimallon volgensis 12
Anoxia pilosa 18
Phyllopertha horticola 23
Passalidae 40
Polyphylla fullo 30
Apis mellifera 65
Lymantria dispar 72
Limnephilus flavicornis 49
Muscina stabulans 27
Hydrotaea ignava 28
Lucilia sericata 9
Sarcophaga sp. 16
Limonia quadrimaculata 14
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характеризуются мелкими клетками кортикальной
глии. Также и у значительной части растительнояд-
ных скарабеид кортикальные клетки были мелкими
(Serica brunnea, Miltotrogus aequinoctialis, Amphimallon
volgensis, Hoplia parvula, Adoretus nigrifrons, Pentodon
algerinum bispinifrons, Trichius fasciatus, Oxythyrea fu-

nesta, Tropinota hirta) (рис. 2в), а у меньшей части
(Melolontha hippocastani, Polyphylla fullo, Anoxia pilosa,
Phylopertha horticola, Anisoplia agricola, Pentodon algeri-
num bispinifrons, Cetonia aurata, Protaetia metallica) –
средними по величине Наиболее крупные ядра
были найдены у P. fullo и A. pilosa (рис. 2г, табл. 2).

Рис. 1. Клетки кортикальной глии в головном мозге насекомых. (а) – Acheta domesticus, (б) – Rhodnius prolixus; (в) – Tri-
atoma maculatа; (г) – Triatoma infestans; (д) – Coreus marginatus; (е) – Chrysopa perla. CG – ядра кортикальной глии,
GCG – “гигантские” ядра кортикальной глии, GCGc – цитоплазма “гигантских” клеток кортикальной глии, KC –
клетки Кеньона грибовидных тел, TR – ядро трахеобласта: для рис. 1–3. Масштаб (рис. 1–3) – 10 мкм.
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(в) (г)

(а) (б)
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CG

CG
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Однако ни в одном случае не были обнаружены
“настоящие” гигантские клетки, которые будут
далее описаны у чешуекрылых.

Для исследованных перепончатокрылых, в ос-
новном, характерными оказались мелкие клетки
кортикальной глии. Исключение представляет
лишь медоносная пчела, у которой в клеточной

коре мозга некоторых экземпляров были обнару-
жены более крупные глиальные ядра (рис. 2д).

У единственного обследованного представите-
ля скорпионниц, Panorpa communis, кортикальная
глия оказалась мелкоклеточной.

Чешуекрылые – отряд насекомых, у предста-
вителей которого, как уже отмечалось, наличие

Рис. 2. Клетки кортикальной глии в головном мозге насекомых (продолжение). (а) – Geotrupes stercorarius; (б) – не
определенный жук из сем. Passalidae; (в) – Amphimallon volgensis; (г) – Polyphylla fullo; (д) – Apis mellifera; (е) – Lymantria
dispar.
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гигантских полиморфных ядер в слое тел нейро-
нов мозга и туловищных ганглиев было проде-
монстрировано наиболее убедительно. Чтобы
проверить предположения о гигантизме клеток
кортикальной глии как о черте, характерной по
крайней мере для высших чешуекрылых в целом,
в настоящей работе были исследованы срезы го-
ловного мозга чешуекрылых 15 видов из 9 семейств
(табл. 1). У всех экземпляров были встречены ти-
пичные для чешуекрылых гигантские ядра клеток
кортикальной глии. Как и у ранее исследованных
видов, они частично располагались под слоем
субперинейральной глии, а частично – в глубине
клеточной коры. Хроматин имел зернистую струк-
туру и равномерно заполнял ядро, либо был собран
в его середине. Имелись крупные ядрышки, но их,
по-видимому, в ядрах было немного, поскольку они
встречались не во всех сечениях ядер (рис. 2е).

Ближайшими родственниками чешуекрылых
являются ручейники, которые вместе с ними обра-
зуют надотряд Amphiesmenoptera (Kiriakoff, 1948).
Поэтому в связи с широким распространением у
чешуекрылых гигантизма клеток кортикальной
глии было интересно узнать характеристики кор-
тикальной глии и у ручейников. В нашем распо-
ряжении было три вида ручейников (табл. 1). У
всех них в слое тел нейронов были обнаружены
гигантские ядра, которые как бы отграничивали
клеточную кору от оболочки мозга или внедря-
лись между телами нейронов, ничем не отличаясь
по форме и структуре от гигантских ядер корти-
кальной глии чешуекрылых (рис. 3а, табл. 2).

Для двукрылых в настоящее время известны
два размерных типа клеток кортикальной глии:
Drosophila-тип, характеризующийся малой вели-
чиной клеток и Musca-тип с крупными (“гигант-
скими”) глиальными клетками (Grandori et al.,
1951). Мы также нашли в головном мозге комнат-
ной мухи крупные округлые ядра с хроматиновыми
глыбками, часто прилегающим к ядерной оболоч-
ке, и большим ядрышком. Эти ядра располагались в
толще клеточной коры и около перинейриума.
Вокруг них имелся слой волокнистой цитоплаз-
мы, либо ядра были вплотную окружены телами
соседних нейронов.

Помимо комнатной мухи, такие же ядра кле-
ток кортикальной глии были нами найдены толь-
ко у других представителей сем. Muscidae (табл. 1)
(рис. 3б), а также у Fannia scalaris (Fanniidae) и
Scatophaga stercoraria (Scatophagidae), т.е. у пред-
ставителей семейств, входящих в надсемейство
Muscoidea.

Наиболее подробно структура и расположение
гигантских ядер кортикальной глии были изуче-
ны у трех видов Muscina. Как и у комнатной мухи,
ядра встречались как на периферии слоя клеточ-
ной коры, так и внутри нее. У периферических
ядер хорошо прослеживалась окружавшая их цито-

плазма (рис. 3в). Ранее была отмечена простран-
ственная связь гигантских ядер с вторичными ней-
робластами грибовидных тел (Панов, 2020).

У личинки 3-го возраста ядра кортикальной
глии имели очень крупные ядрышки (рис. 3д), а
средний поперечник ядер равнялся ~20 мкм. У
предкуколок и куколок размер ядер увеличивал-
ся, а у имаго мог достигать почти 30 мкм. На всех
стадиях развития ядра были округлыми и содер-
жали одно ядрышко, размер которого был макси-
мальным у личинок и уменьшался у куколок и
имаго. На экваториальных сечениях ядер хрома-
тин имел вид интенсивно окрашивавшихся, четко
очерченных крупных глыбок, которые прилегали к
оболочке ядра (рис. 3в). На тангенциальных сре-
зах ядер, проходящих через их “горбушки”, было
видно, что эти глыбки хроматина представляют
собой фрагменты четковидных структур – поли-
тенных хромосом, (рис. 3г). У всех трех видов
Muscina ни у личинок, ни в ходе метаморфоза не
было найдено делений ядер клеток кортикальной
глии.

У всех остальных 40 видов, относящихся к
27 семействам длинноусых и короткоусых дву-
крылых (табл. 1), кортикальная глия была мелко-
клеточной (рис. 3е), а гигантские ядра кортикаль-
ной глии обнаружены не были.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Проведенное исследование головного мозга
152 видов, представляющих 13 наиболее много-
численных по видовому составу отрядов класса
насекомых, показало, что основным размерным
типом кортикальной глии является мелкоклеточ-
ная глия, морфологические, функциональные и
молекулярно-генетические характеристики кото-
рой исследованы в последние годы у дрозофилы
(Hartenstein, 2011). В туловищном синганглии
дрозофилы в эмбриональное время клетки корти-
кальной глии, 6–8 на нейромер, образуются в ре-
зультате делений четырех нейроглиобластов (Al-
tenhain, 2015). Такое же число клеток кортикаль-
ной глии сохраняется у поздних эмбрионов и
новорожденных личинок, но потом клетки начи-
нают митотически делиться, и их число суще-
ственно возрастает. У домового сверчка Acheta do-
mesticus, также имеющего мелкоклеточную кор-
тикальную глию, в нимфальное время ее клетки
митотически делятся, как и клетки нейропилярной
глии, в ритме линек. При этом пик митотической
активности приходится на конец третьей – начало
четвертой четверти межлиночного периода (Панов,
1962), когда у насекомых достигает пика титр ли-
ночного гормона.

Как показало настоящее исследование широко-
го круга насекомых, “гигантизм” кортикальной
глии – явление, достаточно редко встречающееся
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либо у отдельных видов, либо характерное для си-
стематических групп различного ранга. При этом
можно выделить два типа гигантизма. Первый
тип, который характеризуется очень большими
ядрами сложной формы, заполненными многочис-
ленными мелкими зернами хроматина, наиболее
полно представлен у чешуекрылых. Впервые такие

гигантские ядра были описаны у мельничной ог-
невки (Schrader, 1938), однако автор посчитал их яд-
рами трахеолярных клеток. Позже у китайского
дубового шелкопряда Antheraea pernyi в клеточ-
ном слое туловищных ганглиев и мозга были най-
дены гигантские ядра двух категорий, различав-
шихся по структуре. Одни из них, действительно,

Рис. 3. Клетки кортикальной глии в головном мозге насекомых (продолжение). (а) – Limnephilus flavicornis; (б) – Hy-
drotaea ignava; (в) – Muscina stabulans; (г, д) – Muscina levida; (е) – Limonia quadrimaculata.
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были ядрами трахеолярных клеток, тогда как дру-
гие – ядрами гигантских кортикальных глиаль-
ных клеток (Панов, 1963).

У эмбрионов дубового шелкопряда в момент
образования нейрилеммы непосредственно под
ней, а также среди тел нейронов, были обнаружены
немногочисленные эллипсовидные ядра, которые
на более поздних этапах эмбриогенеза начинали от-
личаться от ядер нервных клеток неправильными
очертаниями и равномерным распределением в яд-
ре зерен хроматина. Ни у эмбрионов, ни у гусениц
не встречались деления этих ядер. Вместе с тем,
они интенсивно росли, становясь у взрослых гу-
сениц самыми крупными клеточными ядрами
как в мозге, так и в туловищных ганглиях.

Удалось установить лишь один период деления
гигантских глиальных клеток, приходившийся на
первые дни куколочного развития. В это время в
поверхностном слое ганглиев в довольно большом
числе встречались фигуры огромных митозов на
стадии метафазы (Панов, 1963).

Существование гигантских клеток кортикаль-
ной глии у чешуекрылых было затем подтвержде-
но при изучении постэмбрионального развития
нервной системы у бабочки-монарха Danaus plex-
ippus plexippus. У него также было найдено, что ги-
гантские кортикальные глиальные клетки растут, не
делясь, в течение личиночного периода развития, но
вступают в митоз в начале метаморфоза (Nord-
lander, Edwards, 1969). При этом, как у китайского
дубового шелкопряда, так и у бабочки-монарха
были встречены гигантские митозы только в ме-
тафазе. Поэтому дальнейшая судьба вступивших
в митоз гигантских кортикальных глиальных кле-
ток осталась неизвестной.

В переднегрудном ганглии табачного бражни-
ка были также обнаружены гигантские клетки
кортикальной глии, которые в период метамор-
фоза вступали в митоз, причем наблюдались даже
мультиполярные митозы. Одновременное увели-
чение числа гигантских ядер, сопровождавшееся
уменьшением их размеров, позволило предполо-
жить, что кариокинез завершается формировани-
ем дочерних ядер (Cantera, 1993).

Существует большая литература по проблеме
связи размеров ядер со степенью их плоидности,
которая содержит свидетельства как наличия такой
связи, так и ее отсутствия (Бродский, Урываева,
1981). В современных обзорах говорится о суще-
ствовании такой связи (Edgar, Orr-Weaver, 2001).
Большие размеры ядер гигантской кортикальной
глии и обилие хроматинового материала в них
позволили предположить их полиплоидную при-
роду (Johansson, 1957; Панов, 1963; Nordlander,
Edwards, 1969). Это предположение было под-
тверждено Нордлендер и Эдвардсом, наблюдав-
шими в личиночное время многократные циклы
включения H3-тимидина в гигантские ядра кор-

тикальной глии бабочки-монарха без их последу-
ющих делений.

Случаи инструментально доказанной полип-
лоидности клеток глии цнс насекомых единичны.
Так, относительно недавно было обнаружено, что
клетки субперинейральной глии D. melanogaster,
входящей в состав гематоэнцефалического барьера,
являются полиплоидными, и увеличение размера
клеток субперинейральной глии в результате по-
липлоидизации необходимо для поддержания в це-
лостности межклеточных соединений, образующих
гематоэнцефалический барьер. (Unhavaithaya, Orr-
Weaver, 2012). В цнс имаго дрозофилы было обна-
ружено увеличение числа клеток с содержанием
ДНК от 4С до более чем 16С по мере старения насе-
комого. При идентификации типа клеток в препа-
ратах диссоциированной центральной нервной си-
стемы с помощью молекулярных маркеров было
обнаружено, что за 2 нед. имагинальной жизни
6–7% глиальных клеток в целом начинают содер-
жать более 2С ДНК (Nandakumar et al., 2020).

Деления полиплоидных клеток были найдены
в кишечнике личинок двукрылых. Фокс с сотр.
(Fox et al., 2010) обнаружили митотические деле-
ния октоплоидных клеток в задней кишке мета-
морфизирующей личинки дрозофилы, и на этом
основании они сделали вывод, что вступление
клеток в эндоцикл не является необратимым и не
исключает возможности их последующего раз-
множения с помощью митоза. По-видимому, это
справедливо и для предположительно высокопо-
липлоидных клеток кортикальной глии чешуе-
крылых, описанных в данной работе.

Вторым, особым видом полиплоидии является
политения. В этом случае возникающие в ходе
повторяющихся эндоциклов хромонемы не расхо-
дятся, а остаются тесно связанными, в результате
чего формируются гигантские политенные хромо-
сомы (Stormo, Fox, 2017). Политенными являются
клетки ряда внутренних органов некоторых видов
двукрылых и других насекомых (Бродский, Урыва-
ева, 1981).

На гистологических срезах политенные хромо-
сомы обычно выглядят как крупные интенсивно
окрашенные глыбки хроматина, плотно прилегаю-
щие к ядерной оболочке. Только на поверхностных
сечениях ядер бывает видно, что эти глыбки объ-
единены в четковидные цепочки – политенные
хромосомы. До сих пор имелось только одно сви-
детельство присутствия политенных клеток в
нервной системе насекомых. У Drosophila virilis
политенные ядра были найдены в давленых препа-
ратах туловищного синганглия личинки, однако их
принадлежность к какому-либо определенному ти-
пу клеток установлена не была (Makino, 1938). Фак-
тически политенные хромосомы у глиальных
клеток комнатной мухи было впервые описаны
Грандори с соавт. (Grandori et al., 1951), однако



520

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2022

ПАНОВ

как таковые они квалифицированы не были. В
высшей степени вероятное их присутствие в яд-
рах клеток кортикальной глии у нескольких ви-
дов мускоидных двукрылых – третий случай об-
наружения политенных клеток в центральной
нервной системе насекомых.

У насекомых большинство органов, содержащих
клетки с политенными хромосомами, являются
“личиночными”, дегенерирующими в ходе мета-
морфоза. Исключение составляют только мальпи-
гиевы сосуды и трофоциты яичников (Бродский,
Урываева, 1981). К таким переживающим мета-
морфоз структурам с политенными хромсомами
относятся, очевидно, и клетки кортикальной глии,
описанные у мускоидных двукрылых в настоя-
щей работе. При этом ни в одном случае у них не
было отмечено митозов в ходе постэмбрионального
развития. Невозможность или большая редкость
вхождения клеток с политенными хромосомами в
митотический цикл объясняется особенностями
структуры политенных хромосом и ошибками при
редупликации генома в клетках этого типа (Edgar,
Orr-Weaver, 2001)

Проведенная работа лишь обрисовывает об-
щую картину распространения в кортикальной
глии насекомых гигантизма клеток и, вероятнее
всего, лежащей в ее основе их полиплоидности.
Остается неизвестным, почему в отдельных груп-
пах насекомых разного таксономического ранга
(от подсемейственного и до надотрядного) про-
исходит переход от пролиферации исходных кле-
точных элементов к значительному росту клеток
кортикальной глии без их умножения. Обычно
считается, что при полиплоидизации, ведущей к
росту клеток и увеличению их синтетических по-
тенций, происходит экономия времени и средств
по сравнению с ростом за счет пролиферации
(Бродский, Урываева, 1981). По сравнению с ми-
тотическими циклами, сопровождающимися раз-
рушением ядерной оболочки, формированием ве-
ретена, цитокинезом, восстановлением ядерной
оболочки и проч., при эндорепликации сохраняют-
ся структура и специфическое функционирование
полиплоидизирующихся клеток. Так, необходимо-
стью непрерывного специфического функциони-
ровнния объясняется, например, полиплоидизация
у дрозофилы клеток субперинейральной глии, фор-
мирующей гематоэнцефалический барьер (Unha-
vaithava, Orr-Weaver, 2012).

Что же касается кортикальной глии, то функ-
циональные и морфогенетические причины слу-
чаев ее гигантизма и предполагаемой полиплоид-
ной природы остаются неизвестными. Интересно
отметить, что нейропилярная глия всегда бывает
мелкоядерной. Остается неясным, связан ли ги-
гантизм кортикальной глии с общей тенденцией
морфогенетических процессов в нервной системе
насекомых той или иной группы. О возможности

существования такой связи говорят лишь еди-
ничные находки. Например, при исследовании
состава мозговых нейросекреторных клеток были
выделены 2 группы насекомых. У насекомых пер-
вой группы число нейросекреторных клеток рос-
ло в течение постэмбрионального развития за
счет деятельности нейробластов. У насекомых
второй группы медиальные нейросекреторные
клетки головного мозга были относительно мало-
численны, и их число, в основном, стабилизиро-
валось уже к началу постэмбриогенеза. Интерес-
но отметить, что у исследованных насекомых
первой группы нейросекреторные клетки остава-
лись диплоидными, а у имаго одного из насеко-
мых второй группы они оказались тетраплоидны-
ми (Панов, Маршак, 1968). Именно насекомые с
гигантскими клетками кортикальной глии входят
в состав насекомых со стабильным составом ме-
диальных нейросекреторных клеток головного
мозга.
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Giant Cortex Glia Cells in the Insect Central Nervous System
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Cortical glia cells are located in the neuron body layer of the brain and the ganglia of the ventral nerve cord.
There are at least two size classes of cortical glia: small-cell and “giant-cell,” which have large, apparently
polyploid nuclei. As a result of examination of brains in 152 species from 13 orders of hemi- and holometab-
olous insects, it was found that small-cell cortical glia are characteristic of the majority of insects. The giant
cortical glia is composed of presumably polyploid cells. It is characteristic of Lepidoptera and Trichoptera,
and is also found in some species of Heteroptera, Hymenoptera, and Coleoptera. A special type of glia with
polythenia chromosomes was found in the dipterans of Muscoidea superfamily.
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Флуориметрический метод определения целлобиогидролазной активности (ЦА), используемый в
работе с чистыми культурами, модифицирован для исследования содержимого пищеварительного
тракта мелких млекопитающих, обитающих в естественных условиях. Проанализировано влияние
разных способов консервации на активность ЦА в пробах химуса, взятых в полевых условиях. Оптималь-
ным консервантом был признан 86%-ный глицерин. Построена математическая модель зависимости ре-
зультатов измерения ЦА от концентрации химуса в пробе. Модель подтвердила влияние концентрации
химуса на результаты измерения в диапазоне 5–15 г/л. Выяснено, что оптимальная концентрация химу-
са равна 10 г/л, т.е., для пробы требуется навеска 0.2 г химуса, консервированного в 1 мл 86%-ного
глицерина, что легко выполнимо в полевых условиях.

Ключевые слова: мелкие травоядные млекопитающие, пищеварение, целлюлазы, флуориметрия
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Разработка доступных методов оценки актив-
ности целлюлолитичеких симбионтов травояд-
ных млекопитающих очень важна для понимания
роли структурных углеводов в их питании. В фи-
зиологических исследованиях для этой цели
обычно используют показатели переваримости
сырой клетчатки, кислого (ADF) и нейтрального
(NDF) детергентов волокон, полученные на экс-
периментальных млекопитающих (Goering, Van
Soest, 1970; Sakaguchi et al., 1987, 1992). Эти дан-
ные могут зависеть от многих факторов и отража-
ют толерантность подопытных животных к пред-
лагаемому рациону.

На биохимическом уровне используется ряд
методов определения активности ферментов цел-
люлазного комплекса – вискозиметрические,
фотометрические, флуориметрические и др. (Си-
ницын и др., 1990; Sharma et al., 2016). Эти методы
предполагают исследование чистых ферментов,
как правило, из чистых же культур выделенных
микроорганизмов. Гораздо реже используют метод
оценки переваримости целлюлозы in vivo (Лакти-
онов, 2012), выполняемый на фистулированных
животных. Исследование активности целлюлаз у
сельскохозяйственных животных базируется на
фотометрических методах (Давлетова и др., 1986).
Перечисленные подходы по разным причинам
неприемлемы для исследования естественного

фона активности целлюлаз у обитающих в приро-
де животных. Кроме того, опубликованные ре-
зультаты часто несопоставимы в силу использо-
вания разных единиц измерений.

С биохимической точки зрения целлюлазные
системы в широком понимании определяются
как системы, включающие ферменты, способные
расщеплять 1,4-β-глюкозидные связи в полимер-
ных формах целлюлозы, а также ферменты иной
специфичности или некаталитические белки,
способные действовать на поверхности целлюлозы,
т. е., содержащие целлюлозосвязывающий домен
(Рабинович, Мельник, 2000). Однако в рамках
данной работы удобнее рассматривать целлюлазы
как молекулярную машину, включающую два ти-
па ферментов – экзоглюканазы, в первую очередь
целлобиогидролазы, разлагающие упорядочен-
ные формы целлюлозы, и эндоглюканазы, гидро-
лизующие глюкановые цепочки клетчатковых
фибрилл (Tokuda et al., 2005). Образующиеся в ре-
зультате олигосахариды далее разлагаются до
глюкозы при помощи β-глюкозидазы.

За основу для разработки методики, позволя-
ющей оценить целлюлазную активность в пробах
из диких животных, был принят флуориметриче-
ский метод с 4-метилумбеллиферил-β-D-целлоби-
озидом (МУФ-Ц) в качестве субстрата (Синицын
и др., 1990). Этот метод регистрирует целлобиогид-
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ролазную активность (ЦА), обладает высокой чув-
ствительностью и работает при нейтральном pH
(Coleman et al., 2007), характерном для локусов
ферментации целлюлозы у млекопитающих.

Для разработки доступного в применении мето-
да сбора материала и оценки целлюлазной активно-
сти у млекопитающих, живущих в естественных, а
не экспериментальных условиях, прежде всего
необходимо было решить следующие важные за-
дачи по сбору, хранению и обработке материала:
1) выбрать оптимальный способ консервации и
экстракции целлюлаз содержимого пищевари-
тельного тракта (химуса). При отборе проб химу-
са в полевых условиях возникает задача их кон-
сервации для транспортировки в лабораторию и
хранения до проведения измерений. Консервант
должен не только сохранять пробы, но и экстра-
гировать ферменты целлюлазного комплекса;
2) разработать способ освобождения субстрата от
гуминовых веществ и пищевых частиц, которыми
богат желудочно-кишечный тракт; 3) найти опти-
мальную концентрацию химуса во флуориметри-
ческой пробе для получения воспроизводимых
результатов. Скорость ферментативной реакции
при избытке субстрата зависит от концентрации в
реакционной смеси фермента, в данном случае
содержащегося в химусе. Для выбора оптималь-
ной концентрации было необходимо исследовать
ее влияние на ЦА при экстракции буфером и
86%-ным глицерином; 4) составить протокол ме-
тодики флуориметрического исследования ЦА в
гетерогенном субстрате.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Животные. Модельным объектом был выбран
домашний кролик Oryctolagus cuniculus, типичный
представитель специализированных раститель-
ноядных млекопитающих с кишечным типом
ферментации. Объем основного локуса фермен-
тации кролика – слепой кишки – достаточен для
отбора нескольких повторностей проб химуса (все-
го исследовано 44 образца). Это позволяет учесть
неравномерность распределения целлюлазных
комплексов по объему химуса и изучить актив-
ность при разных условиях отбора и хранения об-
разцов. В работе использовались два взрослых
кролика – лабораторный и фермерский, содер-
жавшиеся на разных кормах, обеспечивших априо-
ри разную целлюлазную активность, что важно для
оценки работы метода в разных диапазонах ЦА.
Лабораторного кролика в течение 3 суток перед
опытом кормили сеном. Фермерский кролик все
время содержался на смешанном корме (комби-
корм, сено, пищевые отходы). Разные диапазоны
активности образцов были необходимы для кон-
троля чувствительности метода. Эвтаназия про-
водилась методом декапитации.

Отбор проб. Все пробы отбирали из слепой киш-
ки в пластиковые пробирки типа “эппендорф”
объемом 1.5 или 2 мл. Для экстракции целлюлаз в
пробирки наливали 86%-ный глицерин или же
фосфатный буфер рН 6.8–7.0 в количестве 1 или
1.5 мл в зависимости от объема пробирки. Пустые
(для заморозки) или залитые экстрагентом про-
бирки взвешивали перед отбором проб с точно-
стью 0.005 г. Химус отбирали шпателем или обре-
занным инсулиновым шприцом в зависимости от
густоты. Экстрагируемые пробы перемешивали.
Пробирки с химусом вновь взвешивали, опреде-
ляя таким образом массу пробы. Пробы экстраги-
ровали при температуре 4°С, заморозку проводили
при –18°C. Минимальное время экстракции или
заморозки составляло 21 сут.

Основы метода измерения. Для регистрации ЦА
в исследуемых образцах использован 4-метилум-
беллиферил-β-D-целлобиозид (МУФ-Ц), состоя-
щий из способного к флуоресценции 4-метилум-
беллиферата (МУФ) и присоединенного к нему
остатка целлобиозы. Содержащийся в образце
фермент целлобиогидролаза при взаимодействии
с реактивом отщепляет целлобиозид в том же мо-
лярном соотношении, что и при гидролизе цел-
люлозы. При этом высвобождается МУФ, флуо-
ресценцию которого можно зарегистрировать, и,
сравнив с флуоресценцией раствора МУФ из-
вестной концентрации, выяснить количество ве-
щества (v) МУФ, образующегося в ходе реакции.
Активность фермента рассчитывается как отно-
шение v продукта реакции к ее длительности.

Сравнение эффективности консервантов химуса.
Было проведено сравнение способов консерва-
ции в фосфатном буфере, глицерине и заморажи-
вания.

Из опыта работы по исследованию эндоглюка-
назной активности мелких млекопитающих (Вар-
шавский и др., 2003, 2004) известно, что 86%-ный
раствор глицерина в дистиллированной воде успеш-
но консервирует пробы химуса при 4°С, сохраняя
их даже при аварийном повышении температуры
до 25°С. При этом 86%-ный глицерин экстрагиро-
вал эндоглюканазы, входящие в целлюлазный
комплекс. Сделано предположение о возможности
применения 86%-ного глицерина в качестве кон-
серванта и одновременно экстрагента для проб
химуса, используемых при исследовании целло-
биогидролазной активности. Для проверки этого
предположения был поставлен первый экспери-
мент (разведочный), при этом во избежание за-
мутнения реакционной смеси использовали низ-
кую концентрацию химуса. Как дополнительный
вариант консервации проверяли также заморозку
проб химуса. Из слепой кишки лабораторного
кролика было отобрано 14 проб содержимого. По
3 пробы химуса экстрагировали в 86% глицерине и
в фосфатном буфере, 3 пробы заморозили. Остав-
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шиеся 5 проб использовали для контроля гашения
флуоресценции. Размороженный химус и жидкую
фракцию из глицеринового и буферного экстрак-
тов растворяли в фосфатном буфере так, чтобы
конечная концентрация химуса в реакционных
пробирках составляла 0.005 г/мл (5 г/л). Измере-
ния проводились на спектрофлуориметре МРF-4.
Были также проверены результаты эффективно-
сти экстракции ферментов на большей выборке
(второй эксперимент). Из слепой кишки фермер-
ского кролика было отобрано 30 проб содержи-
мого. По 10 проб химуса экстрагировали в 86%
глицерине и в фосфатном буфере, остальные
10 проб заморозили. Концентрации химуса в ре-
акционной смеси варьировали от 5 до 11 г/л. Из-
мерения проводили на спектрофлуориметре
“Флуорат-02-Панорама”.

Разработка способа освобождения субстрата от
гуминовых веществ и пищевых частиц. Для коррек-
ции подготовки экстрагента использовались 30
проб химуса. Были испытаны разные режимы
центрифугирования проб химуса перед измере-
нием ЦА: от 2000 до 5000 об/мин с визуальным
контролем осаждения.

Исследование влияния концентрации химуса на
ЦА (третий эксперимент). Из слепой кишки фер-
мерского кролика было отобрано 20 проб химуса.
По 10 проб экстрагировали в 86% глицерине и в
фосфатном буфере. После центрифугирования из
каждой пробы отбирали по 3 повторности супер-
натанта, растворяли их в фосфатном буфере так,
чтобы конечная концентрация химуса в реакци-
онных кюветах составляла 5, 10 и 15 г/л. Измере-
ния проводили на спектрофлуориметре “Флуо-
рат-02-Панорама”. По результатам измерения
была построена математическая модель.

Анализ данных и построение математической
модели. Весь анализ данных проводили в среде R
(R Core Team, 2020), для построения графиков
применяли пакет ggplot (Wickham et al., 2020),
расширенный собственными функциями, для со-
здания и анализа моделей – пакет lme4 (Bates et al.,
2020). Разведочный анализ данных проводили со-
гласно протоколу Жюра (Zuur et al., 2010). В первых
двух экспериментах использовали только графи-
ческий анализ, как в предварительных.

Данные, полученные в третьем эксперименте,
представляют собой иерархическую структуру: 10
проб экстрагировалось глицерином, столько же –
буфером, из каждой пробирки проводилось по 3
измерения разных концентраций. Такая структу-
ра данных и предполагаемая линейная зависи-
мость ЦА от концентрации химуса соответствует
линейной модели со смешанными эффектами
(LMM), где пробирки являются случайным эф-
фектом.

Использование LMM как метода анализа в
третьем эксперименте диктуется не только струк-

турой данных, но и тем, что такие модели позво-
ляют наилучшим образом учесть взаимодействие
различных эффектов, а также допускают наруше-
ния критериев применимости классических ме-
тодов статистики.

В модели ЦА как функции от ковариат мы
предполагали, что ЦА распределена нормально.
Фиксированными переменными являются кон-
центрация химуса (интервальная) и экстрагент
(фактор с двумя уровнями). Возможны взаимо-
действия между фиксированными эффектами,
т.е., экстрагент × концентрация химуса. Чтобы
учесть зависимость измерений из одной пробир-
ки, в модель ввели пробирки как случайный эф-
фект.

Следует учесть и вложенность факторов: экс-
трагент → пробирки → концентрация химуса.
Обычно в линейных моделях вложенные фикси-
рованные эффекты рассматривают просто как вза-
имодействующие.

Таким образом, формула максимальной модели
(все эффекты и их взаимодействия) будет такой:

где:  – ЦА j-го измерения из i-й пробирки;
   – константа (оно же inter-

cept);  – угловые коэффициенты (slopes);
 – экстрагент;  – концентрация

химуса; – пробирка (случайный эф-
фект);  – случайная ошибка (остатки модели,

“шум”);  

Для диагностики и оптимизации модели при-
меняли сравнение по критерию Акаике с корректи-
ровкой для малых выборок (AICc), тест отношения
правдоподобия LRT, метод Кенварда–Роджера и
параметрический бутстреп, а также графический
анализ. Валидацию моделей проводили методом
построения графиков их остатков относительно
предсказанных значений и относительно каждого
предиктора. Помимо вышеперечисленных паке-
тов R для этого использовали пакеты MuMIn
(Bartoń, 2020), pbkrtest (Halekoh, Højsgaard, 2014),
performance (Lüdecke et al., 2020), и jtools (Long,
2020). Расчет доверительных и предсказательных
интервалов проводили методом параметрическо-
го бутстрепа с помощью пакета ciTools (Haman,
Avery, 2020). Коэффициенты детерминации 
для смешанных моделей рассчитывали по методу
Накагавы с расширением Джонсона (Nakagawa,
Schielzeth, 2013; Johnson, 2014) с помощью пакета
performance.

1 2

3

extragent conc
extragent conc sample ,

ij ij ij

ij ij i ij

cbha = α + β + β
+ +×β + ε

× × +

ijcbha
∈ [1,20];i ∈ [1,3];j α

nβ
extragentij concij
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ijε
2( , );ijcbha N∼ μ σ 2
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Экстракция целлюлаз из содержимого ЖКТ. В
первом эксперименте результаты измерений ак-
тивности целлюлаз, экстрагированных 86%-ным
глицерином, по медиане практически не отлича-
ются от экстрагированных буфером (рис. 1). ЦА
замороженного химуса примерно на 20% меньше,
чем в экстрагированных пробах. По сравнению с
экстрактами в пробах замороженного химуса от-
мечается больший разброс результатов измере-
ний, что вызвано взвесью частиц химуса в реак-
ционных пробирках. Таким образом, подтвер-
ждается эффективность 86%-ного глицерина в
качестве экстрагента и консерванта проб.

Результаты второго эксперимента подтвер-
ждают выводы, сделанные по итогам первого.
Медианы измерений активности целлюлаз, экс-
трагированных различными способами, различа-
ются слабо (рис. 2). Уменьшение ЦА в заморо-
женных образцах практически не выражено. Тем
не менее, в дальнейшем от заморозки как способа
консервации проб решено было отказаться, по-
скольку в полевых условиях она доступна не все-
гда. Результаты измерений ЦА во втором экспе-
рименте примерно вдвое меньше, чем в первом,
что ожидаемо связано со смешанным рационом
фермерского кролика.

Очистка субстрата. Для освобождения субстра-
та от гуминовых веществ и пищевых частиц после
испытания разных режимов центрифугирования
выбрана оптимальная скорость 5000 об./мин, до-
статочная для осаждения нерастворимой фракции
и в то же время не вызывающая разрушения макро-
молекул целлюлаз. Четкое разделение фракций
происходило за 10 мин. В результате центрифуги-
рования разброс значений ЦА (интерквартиль-
ный размах, примерный аналог “трех сигм”) во

втором и третьем экспериментах был относитель-
но невелик, что мы связываем с отсутствием взве-
си в реакционной кювете.

Влияние концентрации химуса на ЦА (третий
эксперимент). Графический анализ результатов
второго эксперимента (рис. 3) показал предполо-
жительно линейную зависимость ЦА от концентра-
ции химуса в реакционной кювете. Ни графиче-
ский, ни статистический анализы не подтвердили
влияние экстрагента на результаты измерения ЦА.
Отсутствие статистически значимого влияния
экстрагента согласуется с результатами первого и
второго опытов, таким образом, 86%-ный глице-
рин был признан оптимальным экстрагентом и
консервантом проб. Влияние концентрации хи-
муса в реакционной смеси на регистрируемую ЦА
подтверждается всеми вариантами модели. В ре-
зультате анализа итоговая модель зависимости ЦА
от концентрации химуса в пробе приобрела сле-
дующий вид:

где:  – ЦА j-го измерения из i-й пробирки;
   – концентрация химуса;

 – случайная константа для про-
бы;  – случайный угол наклона
для пробы;  – случайная ошибка
(остатки модели, “шум”).

Количество наблюдений (пробирок) в модели
N = 19, число измерений равно 57. Одну пробирку
исключили в ходе разведочного анализа как экс-
тремум. Валидация модели не выявила значимых
нарушений. Основные параметры модели пред-
ставлены в табл. 1. В настоящее время для оценки
достоверности эффектов смешанных моделей не
рекомендуется использовать p-значения, более

0.024 0.021conc n ,co cij ij i ij ij ijcbha a b ×= − + + + + ε

ijcbha
∈ [1,19];i ∈ [1,3];j concij

( )0,0.058ia N∼
( )0,0.009ijb N∼

( )ε 0,0.032ij N∼

Рис. 1. ЦА симбионтов слепой кишки домашнего
кролика, нормированная на 1 г химуса по результатам
первого эксперимента.
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Рис. 2. ЦА симбионтов слепой кишки домашнего
кролика, нормированная на 1г химуса по результатам
второго эксперимента.
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надежными считаются доверительные интерва-
лы. Влияние эффекта признается достоверным,
если доверительный интервал не пересекает нуля
(концентрация в табл. 1).

Коэффициент детерминации  в смешанных
(многоуровневых) моделях представлен двумя
типами – предельным и условным. Предельный

 показывает долю дисперсии, объяснен-
ную только фиксированными эффектами, без
учета случайных. Условный  показывает
долю дисперсии, объясненную как фиксирован-
ными, так и случайными эффектами. В данном
случае и предельный (0.622) и условный (0.92) ко-
эффициенты детерминации весьма высоки, т.е.,
модель объясняет 92% дисперсии, из которых
62% объясняется влиянием концентрации химуса
в реакционной кювете.

Графическое представление модели показано
на рис. 4. Для проверки качества модели на гра-
фике показаны также результаты из второго экс-
перимента (те же пробы, но случайные концен-
трации). 23 точки из 29 (79%) попали в 95% интер-
вал ожидания модели.

Методика флуориметрического измерения цел-
лобиогидролазной активности в содержимом ЖКТ
млекопитающих. В результате проведенных ис-
следований в исходную методику флуориметри-
ческого определения ЦА (Синицын и др., 1990)

2R

2
marginalR

2
conditionalR

были внесены существенные изменения и для ра-
боты с химусом составлен следующий протокол:

1) Фосфатный буфер рН 6.8–7.0 (0.15 моль/л) го-
товится смешиванием 0.15-молярных растворов
12-водного Na2HPO4 и KH2PO4 в пропорции ≈1 : 1.
M(Na2HPO4 · 12H2O) = 358 г/моль; M(KH2PO4) =
= 136 г/моль; соответственно для получения 500 мл
раствора надо растворить 0.15 × 0.5 × 358 = 26.85 г
Na2HPO4 · 12H2O и 0.15 × 0.5 × 142 = 10.65 г KH2PO4.

2) Запасной раствор МУФ концентрацией
10–7 моль/мл готовится разведением 2 мг МУФ в
113.6 мл фосфатного буфера рН 6.8–7.0.

3) Запасной раствор МУФ-Ц концентрацией
10–6 моль/мл готовится разведением 5 мг МУФ-Ц
в 0.193 (0.2) мл диметилсульфоксида (ДМСО), затем
доливают 9.478 (9.5) мл буфера (концентрация
ДМСО в итоге ≈2%). Конечная концентрация МУФ
в калибровочных пробах 10–9 моль/мл, МУФ-Ц в
рабочих пробах 10–7 моль/мл (запас на 2 порядка).

На спектрофлуориметре МРF-4 (Hitachi, Япо-
ния):

4) Калибровка. В мерную кювету вносят 0.2 мл
глицеринового экстракта пробы химуса, долива-
ют буфер до 2 мл и добавляют 20 мкл раствора
МУФ. Снимают показания прибора при следую-
щих длинах волн ( ):  = 368 нм и

 = 446 нм. В случае слишком больших
или малых значений меняют усиление прибора

λ возбужденияλ
флуоресценцииλ

Рис. 3. Предполагаемая зависимость ЦА от концен-
трации химуса во втором эксперименте.
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Таблица 1. Фиксированные эффекты итоговой модели

Коэффициент Оценка Стандартная ошибка 2.5% 97.5%

Константа –0.024 0.017 –0.058 0.010
Концентрация 0.021 0.002 0.017 0.026

Рис. 4. График итоговой модели с 95% доверитель-
ным интервалом (темно-серый) и 95% интервалом
ожидания (светло-серый). Незалитые точки отобра-
жают измерения из второго эксперимента.
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и/или концентрацию МУФ. Рассчитывают коэф-
фициент:

где: C – концентрация МУФ (в мкмоль/мл), D –
показания прибора.

5) Измерение. В мерную кювету вносят 0.2 мл
раствора МУФ-Ц, доливают 1.6 мл буфера и вно-
сят ≈0.2 мл экстракта пробы химуса (в зависимо-
сти от желаемой его концентрации). Перемеши-
вают. Снимают показания прибора (точка t = 0).
Реакционную смесь переливают в чистую про-
бирку и инкубируют при 38–42°С в течение 1 ч,
снимая показания прибора каждые 15 мин. Ак-
тивность фермента (в мкмоль/мин) рассчитыва-
ют по формуле:

где:  – показания прибора в момент времени t,
 – показания прибора в момент времени 0, V –

объем реакционной смеси в мл, t – время реакции
в минутах.

Выбирают максимальную At, и в дальнейших
измерениях используют это время инкубации.

На спектрофлуориметре “Флуорат-02-Пано-
рама” (Россия):

6) Калибровка. Глицериновый экстракт пробы
химуса центрифугируют 5–15 мин при 5000 об./мин.
В мерную кювету вносят 0.2 мл супернатанта, доли-
вают буфер до 2 мл и измеряют сигнал фонового
раствора (Ф) согласно инструкции к прибору при
следующих длинах волн ( ):  = 368 нм и

 = 446 нм. В случае слишком больших
или малых значений меняют усиление прибора
(F1). Затем градуируют спектрофлуориметр при
том же усилении согласно инструкции, доливая в
кювету МУФ в диапазоне концентраций 10–4 – 2 ×
× 10–2 мкмоль/мл. Объем запасного раствора
МУФ (VМУФ), который необходимо долить в кю-
вету для получения конечной концентрации
CМУФ в растворе, рассчитывается по формуле:

Достаточно 3 точек калибровки.
7) Действия аналогичны первому варианту,

но, поскольку в данном случае спектрофлуори-
метр показывает непосредственно концентрацию
(С), формула расчета активности другая:

где:  – концентрация образовавшегося МУФ в
момент времени t (в мкмоль/мл),  – концентра-
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ция образовавшегося МУФ в момент времени 0
(в мкмоль/мл), V – объем реакционной смеси в мл,
t – время реакции в минутах.

Возможно инкубировать реакционную смесь
непосредственно в измерительных кюветах, без
переливания. Оптимальное время по результатам
≈100 измерений равно 15 мин.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Проведенные испытания активности целлю-
лаз, проявляющейся в разных эксперименталь-
ных условиях, позволили выделить оптимальные
позиции для сбора и дальнейшей обработки мате-
риала. А именно, оптимальной средой для кон-
сервации и экстракции целлюлазного комплекса
оказался 86%-ный глицерин. При идентичных с
чистым буфером значениях ЦА (рис. 1,  2) глице-
рин обеспечивает консервацию образцов, в то
время как взвесь содержимого пищеварительного
тракта в нейтральном буфере представляет собой
хорошую питательную среду для различных мик-
роорганизмов. Кроме того, экстракция целлюлаз
глицерином позволяет использовать одни и те же
пробы для измерения как эндоглюканазной, так и
целлобиогидролазной активности. От заморозки
образцов окончательно отказались. Помимо оче-
видных технических трудностей при организации
заморозки в полевых условиях и транспортировке
замороженных проб, наблюдается тенденция к сни-
жению в них ЦА (рис. 1, 2), что может быть вызвано
частичной инактивацией ферментов воздействи-
ем низких температур.

По сравнению с лабораторным кроликом, пи-
тавшимся сеном, ЦА в слепой кишке фермерско-
го кролика, содержавшегося на смешанном раци-
оне, снижена примерно вдвое (рис. 1,  2): сказы-
ваются различия в составе корма. Гидролиз
целлюлозы – энергозатратный процесс, и, при
наличии в рационе легкоусвояемых нутриентов,
синтез целлюлаз, предположительно, снижается.

Взвесь частиц химуса в реакционной смеси
представляет серьезную проблему при измерени-
ях, непредсказуемо пересекая световые потоки
спектрофлуориметра. В первом опыте концентра-
ция химуса в реакционной кювете была выбрана
равной 5 г/л, в первую очередь, с целью минимизи-
ровать помутнение реакционной смеси. Центри-
фугирование позволило увеличить эту концен-
трацию примерно вдвое без видимого помутнения,
и во втором опыте мы использовали случайные
значения из диапазона 5–11 г/л. Тем не менее,
полного осаждения частиц химуса не происходит,
и при концентрации 15 г/л разброс показаний
прибора растет (рис. 4). Исходя как из фактиче-
ских данных, так и из предсказаний модели, оп-
тимальной для дальнейшего применения методики
можно считать концентрацию 10 г/л (0.01 г/мл) хи-
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муса в кювете, что примерно соответствует 0.2 г
химуса в полевой пробе объемом 2 мл. При отборе
проб химуса следует учитывать, что целлюлазный
комплекс фиксирован на твердом субстрате – ча-
стицах содержимого пищеварительного тракта,
поэтому минимально допустимый объем пробы за-
висит от гомогенности химуса. Предлагаемая мето-
дика оптимизирована для использования проб мел-
кодисперсного химуса от животных с высокой
степенью измельчения корма зубами и малого
объема проб, т. е., в первую очередь мелких мле-
копитающих-фитофагов.

Скорость ферментативной реакции при из-
бытке субстрата зависит в т. ч. и от концентрации
фермента, сначала увеличиваясь прямо пропор-
ционально, затем выходя на плато при насыще-
нии (Sattler et al., 1989). График зависимости аб-
солютной ЦА (скорости реакции) от концентрации
химуса во втором эксперименте показал близкую
к линейной корреляцию (рис. 3). Построенная
математическая модель позволила проанализи-
ровать влияние экстрагента, концентрации химу-
са в реакционной смеси и случайного разброса
(фактор пробы) на результаты измерения ЦА. Что
касается экстрагента, модель подтверждает выво-
ды предыдущих двух опытов – целлюлазы экстра-
гируются 86%-ным глицерином в достаточной
степени, чтобы различий с буферным раствором
практически не наблюдалось. Наблюдаемая на
рис. 4 близкая к линейной корреляция ЦА и кон-
центрации химуса показывает, что в условиях
эксперимента насыщение реакционной смеси
ферментом не достигается. Следовательно, для
повышения чувствительности метода можно по-
высить концентрацию химуса и, соответственно,
целлобиогидролаз в кювете, где проходит реак-
ция, до 10 г/л.

В нескольких пробирках отмечалось сильное
влияние случайного эффекта. Это отражает не-
равномерное распределение макромолекул цел-
люлазного комплекса по слепой кишке. Для ком-
пенсации разброса данных можно порекомендо-
вать отбор большего количества проб из одного
отдела пищеварительного тракта животного раз-
мером с кролика или же перемешивать химус в
слепой кишке мелких грызунов. Высокие коэф-
фициенты детерминации  и  пока-
зывают хорошее соответствие модели экспери-
ментальным данным. В то же время около 30%
дисперсии полученных результатов модель не
объясняет. Можно предположить, что это опять-
таки связано с неравномерностью распределения
целлюлаз в химусе. Кроме того, дополнительную
вариативность создает неполное осаждение ча-
стиц химуса при центрифугировании, что огра-
ничивает возможность увеличения чувствитель-
ности метода путем повышения концентрации
фермента в измерительной кювете.

2
marginalR 2

conditionalR

По предварительным данным, целлюлазная ак-
тивность достаточно устойчива и сохраняется в
ЖКТ длительное время в широком диапазоне тем-
пературы окружающей среды. Но этот вопрос тре-
бует дополнительного специального исследования.

С учетом отмеченных ограничений разрабо-
танная методика достаточно удобна при изучении
целлюлазной активности в пищеварительном
тракте диких животных-фитофагов, так как поз-
воляет отбирать пробы в полевых условиях. При
этом одни и те же пробы можно использовать при
измерении как эндоглюканазной, так и целло-
биогидролазной активности.

Таким образом, на основании проведенного
анализа можно рекомендовать разработанную
схему сбора и обработки материала для широкого
скрининга ЦА у фитофагов со смешанной и ки-
шечной ферментацией. Накопление подобных дан-
ных позволит точнее оценивать актуальную и по-
тенциальную возможности фитофагов, использо-
вать лигноцеллюлозные корма в качестве нутриента.
Поскольку именно структурные углеводы служат
основным ограничителем кормового диапазона у
фитофагов, знание особенностей их пищеваре-
ния может быть полезным в экологических про-
гнозах.

Благодарности. Авторы благодарят М.Л. Раби-
новича, принимавшего непосредственное уча-
стие в разработке методики.

Этические нормы. Это исследование было про-
ведено в соответствии с этикой и благополучием
животных. Все исследования выполняли в соот-
ветствии с Законом о ветеринарной и медицин-
ской деятельности и Национальным законом о
защите животных.
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Fluorimetric Method of Cellobiohydrolase Activity Estimation
in Digestive Tract of Small Herbivorous Mammals

A. A. Varshavskiy1, # and E. I. Naumova1

1 Severtsov Institute of Ecology and Evolution RAS, Leninsky prospect, 33, Moscow, 119071 Russia
#e-mail: ulvhare@sev-in.ru

A fluorimetric method for the cellobiohydrolase activity investigation, originally developed for pure cultures,
has been modified for using in samples of digestive tract content of small mammals captured in nature. Sev-
eral methods of the field samples’ preservation were studied. 86% glycerin was recognized as an optimal pre-
servative. A mathematical model of measurement results of the cellobiohydrolase activity dependence on the
concentration of chyme in a sample is constructed. The model confirmed the effect of the chyme concentra-
tion on measurement results in the range of 5–15 g/L. The optimal concentration of chyme can be considered
equal to 10 g/L. It means a charge of 0.2 g chyme placed in 1 ml of 86% glycerin for a sample that can be easily
done in the field.

Keywords: small herbivorous mammals, digestion, cellulases, f luorimetry
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Изучено влияние наносекундного импульсно-периодического микроволнового излучения (ИП-
МИ, 10 ГГц, длительность импульсов 100 нс, частота повторения импульсов 8 Гц, пиковые плотно-
сти потока мощности (пППМ) 140 и 1500 Вт/см2) на регенерацию ожоговых ран у крыс в динамике.
Установлено, что после 4-кратного локального облучения ран с интенсивностями 140 и 1500 Вт/см2

при частоте повторения импульсов 8 Гц с 1 по 14 день заживление ран в контрольной и облученных
группах значимо не отличалось. Статистически значимое ускорение заживления ожоговых ран вы-
являлось с 19 суток. При этом с 12-ого дня наблюдалось частичное отделение сформировавшегося
струпа. Эпителизация облученных ран наблюдалась с 24 по 28 сут. Эффективность воздействия ИПМИ
с пППМ 140 Вт/см2 оказалась выше в сравнении с облучением пППМ 1500 Вт/см2.

Ключевые слова: ожоговая рана, наносекундные импульсы, микроволновое излучение, крысы
DOI: 10.31857/S1026347022050080

Эффективное восстановление кожных покро-
вов у человека, поврежденных в результате раз-
личных термических травм, является актуальной
медико-биологической проблемой (Алексеев,
Бобровников, 2012; Алексеев и др., 2016). Несмот-
ря на значительное количество работ, посвящен-
ных лечению таких повреждений посредством
хирургических, фармакологических и других ме-
тодов, а также стимуляции регенерации ран с ис-
пользованием различных физических факторов
(Мельникова и др., 2010; Еремин и др., 2012; Звя-
гинцева и др., 2014; Стручков и др., 2015; Самаева,
Пак, 2017), из-за их недостаточной эффективности
или сложности используемых процедур вопросы
успешной терапии сохраняют свою актуальность.
Одним из перспективных и оригинальных методов
восстановления ожоговых повреждений может
быть использование низкоинтенсивных электро-
магнитных факторов. Определенный интерес пред-
ставляют данные о ранозаживляющем действии

импульсных радиочастотных излучений (Гапеев,
Чемерис, 2007; Athanasiou et al., 2007; Strauch et al.,
2009; Гапеев, 2012), в частности, наносекундного
импульсно-периодического микроволнового из-
лучения (ИПМИ), которое при определенных па-
раметрах воздействия способно стимулировать
репаративную регенерацию полнослойной кож-
ной раны у лабораторных мышей (Князева и др.,
2011). Возможным механизмом стимуляции за-
живления ран под влиянием воздействия такого
излучения, как полагают Страуч с соавт., является
активация Са2+-кальмодулинзависимой продукции
окиси азота (Strauch et al., 2009). По некоторым дан-
ным, положительные эффекты ранозаживления с
использованием крайне высокочастотного воз-
действия объясняются понижением интенсивно-
сти воспалительных процессов за счет усиления
микроциркуляции в раневом очаге и прилежащих
тканях (Лушников и др., 2002, 2003; Князева и др.,
2011; Гапеев, 2012). Есть данные, что воздействие
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импульсным радиочастотным излучением исполь-
зуется в косметической хирургии для ускорения за-
живления ран и снятия болевых ощущений в посто-
перационный период (Strauch et al., 2009). Известно,
что помимо болевых ощущений, причиной отрица-
тельных исходов в хирургии и терапии глубоких
ожогов кожи является протекающий воспали-
тельный процесс в ране (Полутова и др., 2011).
Предполагается, что перечень возможных вари-
антов действия исследуемого наносекундного
ИПМИ, может быть расширен, в том числе, и за
счет непосредственного активирующего влияния
на клетки, участвующие в процессе регенерации
ран (лимфоциты, фибробласты, стволовые клетки)
(Князева и др., 2011). Таким образом, стимуляция
заживления термических ожогов с помощью элек-
тромагнитных факторов, в том числе, наносекунд-
ного ИПМИ, представляется актуальной как с тео-
ретической точки зрения в плане выяснения моле-
кулярно-клеточных и физиологических механизмов
ранозаживляющего действия, так и с практической.
Для изучения стимулирующих эффектов наносе-
кундных импульсных микроволн при заживлении
термических травм удобным для исследования
модельным объектом представляются лаборатор-
ные крысы, геном которых на 90% имеет сходство
с геномом человека (Chen et al., 2011). По этой
причине возможные механизмы стимулирующе-
го влияния, выявленные на лабораторных кры-
сах, можно будет экстраполировать на процессы
регенерации ожогов кожи у человека.

Цель настоящей работы – изучить возможности
стимулирования регенерации кожных ожоговых
ран у лабораторных крыс с помощью наносекунд-
ного импульсно-периодического микроволнового
излучения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Экспериментальное исследование выполнено
на 30 половозрелых крысах–самках породы “Wis-
tar” массой 230–250 г. Животных содержали в
стандартных условиях вивария при естественном
световом режиме и на стандартном рационе со
свободным доступом к воде и пище. Все процеду-
ры с животными выполняли в одно и то же время
(с 9:00 до 11:00). Исследование проводили в соот-
ветствии с этическими нормами работы с лабора-
торными животными (ETS № 123, 2007) и санитар-
ными правилами по устройству, оборудованию и
содержанию экспериментально-биологических
клиник (Правила лабораторной практики в Рос-
сийской Федерации). На проведение исследова-
ния получено разрешение Комиссии по биоэтике

Биологического института НИ ТГУ (протокол № 15
от 14.06.2019 г.).

Экспериментальные животные случайным об-
разом были разделены на три группы по 10 особей
в каждой:

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

2. Опытная группа № 1 (n = 10) – крысы, кото-
рых после моделирования термического ожога
подвергали однократно в течение 4-х дней ло-
кальному воздействию наносекундным ИПМИ с
пППМ 140 Вт/см2 и с частотой повторения им-
пульсов 8 Гц.

2. Опытная группа № 2 (n = 10) – крысы, кото-
рых после моделирования термического ожога
подвергали однократно в течение 4-х дней ло-
кальному воздействию наносекундным ИПМИ с
пППМ 1500 Вт/см2 и с частотой повторения им-
пульсов 8 Гц.

Выбор режимов воздействия (длительность,
пППМ, частота повторения) основан на результа-
тах предыдущего исследования, как наиболее эф-
фективно влияющих на скорость репаративной ре-
генерации полнослойных кожных ран (Князева и
др., 2011).

Моделирование термических ожогов. За сутки до
моделирования ожога на дорсальной поверхности
тела крысы осуществляли депиляцию участка кожи
путем выбривания электрической ветеринарной
машиной. Бритье и моделирование ожога проводи-
ли под СО2 наркозом. Термическая рана создава-
лась прикладыванием без усилия на 30 с, разогрето-
го до 100°С металлического стержня диаметром 2 см
к поверхности кожи в межлопаточной области.
Площадь повреждения в контрольной и опытных
группах составляла, в среднем, 340 ± 18 мм2, что со-
ответствовало 8–9% от площади поверхности тела.

В течение всего эксперимента крыс по две осо-
би содержали в специальных клетках, разделен-
ных между собой прозрачной перегородкой для
исключения контакта животных друг с другом и
взаимного влияния на процесс заживления ожо-
говой раны. Наблюдение за процессом заживле-
ния ран после 4х-кратного облучения осуществ-
ляли в динамике у контрольных и опытных крыс
вплоть до образования коллоидного рубца. Дина-
мику заживления термических ожогов оценивали с
помощью электронного штангенциркуля по умень-
шению площади участка поврежденной кожи
(Князева и др., 2011; Александрова, 2014; Имашева,
2014), что было фиксировано фотокамерой Sony-
DSC-F717 (Япония) с последующим анализом
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фотографий (пакет программ Imageanalyzer). По-
лученные результаты измерения площади по-
верхности ожоговой раны облученных животных
сравнивали с аналогичными показателями в кон-
трольной группе крыс.

Облучение термических ожогов. Через 5 ч после
формирования ожога ежедневно в течение 4-х по-
следующих дней лабораторные крыс подвергали
однократному воздействию наносекундным ИП-
МИ (4000 импульсов за сеанс/день) с интенсив-
ностями 140 и 1500 Вт/см2 при частоте повторе-
ния импульсов 8 Гц. Для локального воздействия
на термическую рану и устранения возможности
облучения всего организма остальную часть тела
животных укрывали радиопоглощающим матери-
алом. Продолжительность однократного облучения
с указанными параметрами воздействия составляла
8 мин. В качестве источника наносекундного
ИПМИ использовали импульсный лаборатор-
ный генератор на основе магнетрона МИ-505 (изде-
лие серийного производства ОАО “Тантал”, Россия,
несущая частота 10 ГГц, выходная пиковая мощ-
ность 180 кВт, длительность импульсов на поло-
винном уровне мощности 100 нс). Использован-
ные пиковые интенсивности (140 и 1500 Вт/см2)
фиксировались по стандартной методике на основе
антенных измерений и калориметрических калиб-
ровок (Klimov et al., 2008). Во время воздействий
животных в специальных пластиковых контейне-
рах диаметром 10 см и длиной 30 см помещали на
расстоянии 20 см от рупора антенны генератора, в
зоне сформировавшейся волны ИПМИ. При ра-
диочастотном электромагнитном воздействии воз-
можен нагрев тканей и, соответственно, повыше-
ние температуры облучаемой ткани. Поэтому во
время воздействия с помощью волоконно-оптиче-
ского термометра МТ-4МО-1 (Россия) осуществля-
ли температурный контроль. При использованных
интенсивностях ИПМИ температура нагрева тка-
ней в области раны не превышала 0.03–0.05° градуса
при 140 Вт/см2 и 0.13° – при 1500 Вт/см2.

Анализ гематологический показателей. Для оцен-
ки состояния воспалительного процесса ожоговых
ран в ходе эксперимента каждые 5–7 дней проводи-
ли гематологический анализ крови крыс (содер-
жание гемоглобина, количество эритроцитов,
тромбоцитов, лейкоцитов и их субпопуляций) с
помощью ветеринарного гематологического ана-
лизатора PCE-90 Vet (“HighТechnology”, США).
Забор крови осуществляли под СО2-наркозом че-
рез разрез десны в сухую чистую пробирку Mi-
crovette (tri-Kallium-EDTA, Germany).

Статистический анализ данных. Расчет площа-
ди поверхности тела у крыс проводили по форму-

ле К. Миех (K. Meeh), в модификации Д.А. Гил-
пин (D.A. Gilpin) (Gilpin, 1996; Ковальчук, 2015):
[S = k × W2/3], где S – площадь поверхности тела,
см2; W – масса тела животного, кг; k – константа
Михаэлиса. Площадь раны рассчитывали по ме-
тоду точечного счета, путем измерения мини-
мального и максимального диаметра раны и на-
хождения их полусуммы (Автандилов, 1990). Ста-
тистическую обработку полученных результатов
проводили с использованием возможностей про-
граммы Statistica 8.0 for Windows. Полученные ре-
зультаты представлялись в виде среднего арифмети-
ческого значения и стандартной ошибки среднего
арифметического (M ± m) для всех групп экспе-
риментальных животных в динамике. Значимость
различий величин между контрольными и облучен-
ными показателями определяли с помощью непара-
метрического U-критерия Манна–Уитни. Критиче-
ский уровень значимости различий р при проверке
статистических гипотез принимался равным 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В проведенных экспериментах у всех под-

опытных крыс в результате использованного тер-
мического воздействия формировался ожог III
степени, характеризовавшийся поражением всей
толщи кожи. Кожа на месте ожоговой раны была
плотная и неподвижная. Ожоговые травмы пред-
ставляли собой овальные раны, с красно-корич-
невым оттенком, по краям которых отмечалась
зона гиперемии. У этих животных в течение пер-
вых часов после формирования ожога наблюда-
лась вялость, нарушение координации движения,
отказ от еды и питья.

У крыс контрольной группы, не подвергавши-
еся воздействию ИПМИ, заживление ожогов
представляло собой монотонное уменьшение
площади поверхности ран с 1 по 30 день исследо-
вания. При этом наблюдалось длительное сохра-
нение струпа, который отпадал, начиная с 16 дня
после нанесения термической травмы. По истече-
нию 24–28 сут у животных в группах регистрирова-
ли частичную или полную эпителизацию раны.

У облученных крыс после 4-кратного локаль-
ного воздействия на ожоговые раны ИПМИ с ин-
тенсивностью 140 Вт/см2 на начальных этапах ди-
намика ранозаживления значимо не отличалась
от контрольной группы (рис. 1). Но с 19 сут экспе-
римента у облученных животных регистрировали
статистически значимое уменьшение площади
раны относительно контрольной группы с пол-
ным заживлением всех ожогов к 28 суткам экспе-
римента. Кроме того, у облученных крыс, начи-
ная с 12 дня, после нанесения ожога, наблюдалось
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Рис. 1. Динамика уменьшения поверхности ожоговых ран у крыс, облученных наносекундным ИПМИ с частотой по-
вторения импульсов 8 Гц и интенсивностями 140 и 1500 Вт/см2 и. Примечание: * – различия статистически значимы
по отношению к показателям облучённых животных наносекундным ИПМИ с пППМ 140 Вт/см2 (р ≤ 0.05); ** – с
пППМ 1500 Вт/см2 (р ≤ 0.05).
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частичное отделение сформировавшегося струпа.
К 24 сут отмечалась эпителизация облученных
ран с полным ее завершением у всех животных на
28 день исследования (рис. 2).

У крыс, облученных наносекундным ИПМИ с
большей интенсивностью 1500 Вт/см2, с 1-ого и
14 день исследования площадь раны не отлича-
лась от таковой в контрольной группе (рис. 1).
Статистически значимое уменьшение раневой пло-
щади наблюдали с 19 дня после нанесения ожога с
окончательным заживлением к 30 суткам исследо-
вания. На 19-й день после нанесения ожога на фоне
ускоренного уменьшения площади раневой по-
верхности сформировавшийся струп отпадал. При
сравнении результатов ранозаживления у обеих об-
лученных групп выяснилось, что воздействие с
меньшей интенсивностью (пППМ 140 Вт/см2) спо-
собствует более эффективному уменьшению пло-
щади раневой поверхности (рис. 2). Таким обра-
зом, полученные результатов указывают на то, что
ИПМИ с использованными параметрами ускоря-
ет процессы ранозаживления.

Из литературных данных известно, что при
ожоге, который занимал более 10% поверхности те-
ла, наблюдаются значительные изменения в составе
крови, она заметно сгущается, нарушается обмен
веществ (Шнякина и др., 2017). Любая травма, в
том числе и термическая, сопровождается развити-
ем интоксикации в организме, поскольку, кров, в
первую очередь, подвергается действию токсиче-
ских веществ, возникших в очаге поражения. Из-
вестно, что процесс ранозаживления сопровож-
дается физиологическими сдвигами показателей

циркулирующей крови в организме человека и
животных (Мамонтова, 2006; Ажикова, Журавлева,
2016). С учетом этого, было проведено измерение
гематологических показателей крови крыс, анализ
которого показал, что во все исследуемые сроки
эксперимента как в контрольной, так и в опытных
группах отсутствовали статистически значимые из-
менения количества форменных элементов крови
относительно физиологической нормы (табл. 1).
При этом наблюдалась тенденция к увеличению
количества гранулоцитов, которые способствуют
стимуляции регенерации тканей в месте ранения,
обеспечивают защиту от инфекции и участвуют в
поддержании кровотока и трофики поврежден-
ных тканей.

Возможной причиной отсутствия статистиче-
ски значимых изменений состава крови у живот-
ных контрольной группы является относительно
небольшая (8–9%) площадь ожоговой поверхно-
сти и, соответственно, меньшее количество ток-
сических веществ, возникших в очаге поражения
для развития полноценного воспалительного
процесса. Применительно к облученным живот-
ным можно допустить, что воздействие ИПМИ
на ожоговые раны уже в первые часы после нане-
сения травмы оказывает стимулирующее дей-
ствие на восстановительные процессы в ране и
вызывает снижение воспалительной реакции.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТАОВ

Как следует из полученных результатов, воз-
действие ИПМИ на ожоговые раны способствует
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ускорению их регенерации. При этом можно от-
метить ряд обстоятельств, выявившихся в резуль-
тате проведенного исследования.

Считается (Алексеев, Бобровников, 2012;
Алексеев и др., 2016; Самаева, Пак, 2017), что ско-
рость деления клеток строго лимитирована поэтому,

за счет усиления пролиферации невозможно уско-
рить сроки заживления ожоговых ран. Тем не ме-
нее, создание определенных оптимальных условий
для ускорения процесса регенерации, по-видимо-
му, в принципе возможно посредством опреде-
ленных корригирующих воздействий. Примером
подобного, как было показано (Бессонов и др.,

Таблица 1. Содержание форменных элементов в крови крыс на 1, 5, 12 и 19 день после моделирования термиче-
ского ожога

Примечание. Полученные результаты представлены в виде среднего арифметического значения и стандартной ошибки сред-
него арифметического (M ± m); 1 (n = 10) – показатели контрольной группы, 2 (n = 10) – показатели крыс, облученных в те-
чение 4 дней наносекундным ИПМИ с пППМ 140 Вт/см2 и с частотой повторения импульсов 8 Гц; 3 (n = 10) – показатели
крыс, облученных в течение 4 дней наносекундным ИПМИ с пППМ 1500 Вт/см2 и с частотой повторения импульсов 8 Гц.

Лейкоциты (×109/л) Гранулоциты (×109/л) Эритроциты (×1012/л)

1 2 3 1 2 3 1 2 3

1 сутки 9.8 ± 2.1 10.6 ± 1.3 8.8 ± 0.4 3.6 ± 0.6 4.1 ± 0.8 3.6 ± 0.1 8.3 ± 0.2 8.3 ± 0.5 8.9 ± 0.2
5 сутки 7.7 ± 1.0 9.3 ± 1.7 10.8 ± 0.8 2.5 ± 0.4 4.2 ± 0.1 4.5 ± 0.4 7.8 ± 0.5 8.6 ± 0.2 8.4 ± 0.2
12 сутки 7.7 ± 0.7 10.2 ± 0.5 8.4 ± 1.3 2.9 ± 0.5 4.1 ± 0.2 3.6 ± 0.7 7.8 ± 0.2 8.6 ± 0.2 8.0 ± 0.3
19 сутки 9.8 ± 1.1 10.7 ± 1.1 9.8 ± 2.1 2.7 ± 0.4 3.9 ± 0.7 3.6 ± 0.5 9.3 ± 0.3 8.8 ± 0.3 7.9 ± 0.3

Рис. 2. Фотографии процесса заживления кожной ожоговой раны у контрольных и облученных крыс на 5, 19 и 24 сут
эксперимента.
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2000; Лушников и др., 2003), может служить спо-
собность низкоинтенсивного электромагнитного
излучения крайне высокой частоты (КВЧ) оказы-
вать противовоспалительное действие, а также мо-
дифицировать иммунный статус организма, повы-
шать его адаптационные возможности, улучшать
микроциркуляцию в поврежденных тканях, тем са-
мым активировать репаративную регенерацию.
Не исключено, что аналогичной возможностью
по отношению к ранозаживлению, в том числе
травм термической природы, обладает воздействие
наносекундным ИПМИ, использованное в на-
стоящей работе.

Менее интенсивное воздействие оказывает
более выраженное ранозаживляющее действие.
Ранее работами Эди (Adey, 1993), было показано
существование определенных “частотных энер-
гетических окон”. В соответствии с этим наи-
большее биологическое действие оказывает ра-
диочастотное излучение с частотами повторения
импульсов в пределах 6–16 Гц и вполне конкрет-
ной, оптимальной интенсивности. При больших
или меньших интенсивностях эффект существенно
снижается или полностью исчезает. По-видимому,
пППМ 140 Вт/см2, которая применялась в данной
работе при частоте повторения импульсов 8 Гц,
могла быть наиболее близка к оптимальному режи-
му воздействия, поэтому наблюдаемый эффект был
более выражен. В соответствии с моделью Эйди
(Adey, 1993), биологическому действию электро-
магнитных излучений подвержены процессы, опо-
средованные ионами Ca2+. Подтверждением этому
могут быть результаты (Pilla, 2008; Strauch, 2009)
продемонстрировавшие, что воздействие электро-
магнитным излучением способно усиливать каль-
ций-кальмодулиновое связывание в клетки. Это
активирует NO-синтетазу и способствует усиле-
нию продукции оксида азота, который обеспечи-
вает расширение капилляров и, соответственно,
усиление микроциркуляции крови (Князева и др.,
2011). Ранее было показано, что воздействие ИПМИ
на митохондрии печени мышей изменяет содер-
жание активных форм кислорода (АФК) (Боль-
шаков и др., 2012). Поэтому нельзя исключать
возможности того, что облучение ран ИПМИ,
помимо АФК, может аналогично продуцировать
NO (Стручков и др., 2015), что ускоряет процесс
регенерации эпидермиса и способствует более
выраженному проявлению отторжения струпа.

Полученные экспериментальные результаты
по стимулирующему эффекту заживления ожого-
вых ран у крыс в результате воздействия наносе-
кундным ИПМИ можно с высокой степенью экс-
траполировать на ожоги человека. Вполне веро-
ятно, что термические раны различной природы у

людей не превышающие 10% всего кожного покро-
ва можно будет восстанавливать в короткие сроки с
положительным результатом. Более того, отторже-
ние струпа в месте ожоговой раны предполагает
восстановление кожи без посттравматических руб-
цов. Поэтому в результате необременительной се-
рии процедур неинвазивного воздействия ИПМИ
пациенты не будут подвергаться риску неблагопри-
ятных последствий, поскольку ИПМИ низких ин-
тенсивностей не превышают гигиенических уров-
ней безопасности воздействия на организм (Сан-
ПиН 2.2.4/2.1.8.055-96, 1996). Более того, с учетом
возможности снижения болевых ощущений в ме-
сте раны (Pilla, 2008), метод может найти широ-
кое применение в медицине.

 * * *
Ускорение заживления ожоговых ран посред-

ством наносекундных микроволновых импульсов,
наблюдавшееся в проведенной экспериментальной
работе, может стать основой новой перспективной
технологии в косметологической и терапевтиче-
ской практике. Для успешного использования тако-
го подхода потребуются специальные клинические
исследования для уточнения параметров воздей-
ствующего фактора (пППМ, частота повторения
импульсов, количество импульсов и сеансов по-
вторного облучения), а также проработка техниче-
ских требований, необходимых для производства
физиотерапевтического оборудования.
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Stimulation of Burn Wound Healing in Rats 
by Nanosecond Repetitive Pulsed Microwave
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The effect of repetitive pulsed microwaves (RPM, 10 GHz, 100 ns pulse duration, 8 Hz pulse repetition rate,
140 and 1500 W/cm2 peak power f lux density (PFD)) on the regeneration of burn wounds in rats was inves-
tigated. After 4-fold local irradiation of wounds with 140 and 1500 W/cm2 at a frequency of 8 Hz, wound heal-
ing in the control and irradiated groups did not differ significantly (from days 1 to 14). The acceleration of
healing of irradiated burn wounds was detected from the 19th day. From the 12th day, a partial separation of
the formed scab was observed. Epithelialization was observed from 24 to 28 days. The effectiveness of RPM
with 140 W/cm2 turned out to be higher in comparison with 1500 W/cm2.

Keywords: burn wound, nanosecond pulses, microwave radiation, rats
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Проведен модельный эксперимент по разложению органического вещества торфа сезонно-талого
слоя тундрового торфяника побережья Баренцева моря. Полученные данные свидетельствуют о по-
стоянном варьировании состава полициклических ароматических углеводородов в течение экспе-
римента. Изменения содержания полициклических ароматических углеводородов могут быть опи-
саны синусоидальной кривой с несколькими максимумами и минимумами. Предположительно,
наличие экстремумов содержания полициклических ароматических углеводородов и перекомбина-
ции их состава в ходе эксперимента объясняется тем, что в отсутствии легкодоступных для разложе-
ния легких углеводородов микроорганизмы начинали разлагать более тяжелые структуры, а при
снижении их содержания – высокомолекулярные органические вещества торфа.
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Химический состав торфа является результатом
комбинации химического состава тканей болотных
растений и микроорганизмов, почвенных вод и вто-
ричных веществ, образующихся при его разложении
(Bozkurt et al., 2001). В значительных количествах в
составе торфа присутствуют полициклические аро-
матические углеводороды (ПАУ) – органические
соединения бензольного ряда, которые могут иметь
как природное, так и антропогенное происхожде-
ние. Они являются суперэкотоксикантами (Brien
et al., 2016; Ren et al., 2017; Cheng et al., 2019; Yakovle-
va, Gabov, 2019), с одной стороны, и необходимы-
ми органическими компонентами для растений с
другой.

Высокая химическая устойчивость ПАУ в со-
четании с кислой и анаэробной средой торфяной
залежи препятствует их деградации. Низкая водо-
растворимость полиаренов также увеличивает их
сорбцию почвенными частицами и ограничивает
доступность для микробиологического разложе-
ния (Пастухов и др., 2017). Показано, что с увели-
чением длительности пребывания ПАУ в почвах
их экстракционная способность, разлагаемость и
токсичность уменьшаются (Wilcke, 2000; Thuens
et al., 2013). Модельный эксперимент по разложе-
нию 10 ПАУ в аэробных и анаэробных условиях в

торфе показал, что их содержание в течение 3 лет
не изменялось от исходного уровня (Thuens et al.,
2013).

ПАУ могут образовываться из более сложных
высокомолекулярных органических соединений,
присутствовавших в торфе: лигнина, пентацик-
лических терпенов, структур с диеновыми или
полиеновыми связями в алифатических углево-
дородных цепях, липидов (Орлов, 1990; Wilcke,
2000; Яковлева и др. 2008, 2015).

Исследование шестнадцати гуминовых кислот
и одной фракции гумина, выделенных из торфя-
ной почвы на содержание ПАУ показали, что гу-
мин является основным поглотителем ПАУ в
почве, благодаря высоко-конденсированной фи-
зической структуре и большому количеству али-
фатических углеродных цепей. Авторы связыва-
ют с этим фактом устойчивость и слабую биораз-
лагаемость ПАУ в торфяниках (Chen et al., 2017).
Более прочные связи между ПАУ и гумином, по
сравнению с гуминовыми и фульвокислотами,
выявили и другие исследователи. Показано, что
связи между гуминами и ПАУ были более проч-
ными для низкомолекулярных 2–3 ядерных ПАУ,
чем для высокомолекулярных 4–6 ядерных поли-
аренов. Это обусловлено более высокой подвиж-

УДК 547.68;57.084.1

ЭКОЛОГИЯ

EDN: ZHKSBV



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2022

ВРЕМЕННЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ СОДЕРЖАНИЯ ПОЛИАРЕНОВ 539

ностью и более легкой диффузией легких ПАУ в
стабильные фракции почвенного органического
вещества, по сравнению с тяжелыми ПАУ (Ukals-
ka-Jaruga et al., 2019).

Модельный эксперимент по разложению сфаг-
новой подстилки в течение 120 дней позволил уста-
новить, что легкие ПАУ могут быть поглощены
растворимыми углеводами в сфагновом помете, то-
гда как тяжелые полиарены были связаны с други-
ми фракциями органического вещества. Выявле-
ны значимые положительные корреляции между
легкими ПАУ и общим органическим углеродом
(ТОС). Что свидетельствует о том, что при разло-
жении растворимого органического вещества,
высвободившиеся ПАУ легко подвергались мик-
робиологическому разложению. Отрицательная
корреляция между содержанием фульвокислот и
концентрацией ПАУ, по мнению авторов, может
объясняться влиянием фульвокислот на деграда-
цию ПАУ за счет увеличения их биодоступности
(Wang et al., 2018).

Другие исследования показали влияние уров-
ня влажности на степень разложения гуминовых
кислот и гумина антарктических почв. Как показано
соотношением алкил C/O-алкил C (при использо-
вании данного соотношения), степень разложения
данных веществ была выше при высоком уровне
влажности (Carvalho et al., 2013). Сходные данные
были получены в 180-дневном лабораторном ин-
кубационном эксперименте по разложению гу-
миновых веществ при разных уровнях влажности
(Li et al., 2016). Также авторами установлено, что
гуминовые кислоты антарктических почв менее
устойчивы к разложению по сравнению с почва-
ми других регионов (Carvalho et al., 2010). Влаж-
ность образцов в эксперименте была довольно
высока и составляла 88.4 ± 0.9%. Торф сформиро-
ван в холодных условиях Арктики, и, вероятно,
гуминовые кислоты, также были хорошо подвер-
жены разложению. Данные факторы были благо-
приятным для разложения органических веществ,
ведущего к новообразованию ПАУ в торфе. Так как
гуминовые кислоты арктических регионов менее
устойчивы к деградации, а повышенная влаж-
ность торфа выступала как дополнительный фак-
тор их более интенсивного разложения.

На основании корреляционного и дисперсион-
ного анализов была показана достоверная взаимо-
связь между степенью ароматичности фульво- и
гуминовых кислот и содержанием тяжелых поли-
аренов в разных слоях торфа (Габов и др., 2017).

Одним из источников образования ПАУ в тор-
фе может быть разрушение лигнина. В природе
наиболее эффективную биодеградацию лигнина
осуществляют базидиомицеты, принадлежащие к
группе грибов белой гнили, такие как Ceriporiopsis
subverispora (Pilát) Gilb. & Ryvarden, Phlebia sрр.,
Physisporinus rivulosus (Berk. & M.A. Curtis) и Di-

chomitus squalens (P. Karst.). D.A. Reid. (Феофило-
ва и др., 2016). Грибы белой гнили осуществляют
полный распад лигнина благодаря способности
расколоть Cα–Cβ, β–арил, C1–Cα связи, включая
ароматические (Janusza et al., 2013). Из-за уникаль-
ной способности неспецифических окислительных
ферментов вступать в реакцию с различными
ароматическими субстратами, грибы белой гнили
являются наиболее эффективными деструктора-
ми гумусовых соединений. Известно, что из-за
крупного размера макромолекулы гумусовых ве-
ществ не могут проникать внутрь клеток микро-
организмов, поэтому процесс их биоразложения
протекает под действием внеклеточных фермен-
тов (Huang et al, 2013; Дину, Губернаторова, 2013).
Установлено, что грибы белой гнили способны
разлагать и ПАУ (Koschorreck et al., 2008; Ники-
форова и др., 2010; Cao et al., 2020). Грибы, как и
микроорганизмы, разлагают полиарены посред-
ством последовательного гидроксилирования аро-
матических колец (Елин, 2001; Byss et al., 2008). В
результате последовательного разложения ПАУ
могут разрушится до соединений бензола, а затем
и до простых веществ углерода и водорода (рис. 1).

Грибы являются основой микробиологиче-
ских сообществ северных территорий (Хабибул-
лина и др., 2012; Власов и др., 2014, 2018). Канад-
скими учеными, на основании модельного экспе-
римента по влиянию потепления на микробиоту
бореальных торфяников, показано, что измене-
ния в функциональных группах грибов зависели
от температуры (Asemaninejada et al., 2018). Так,
грибы потенциально способные разлагать целлю-
лозу доминировали при +4°C, тогда как при темпе-
ратуре +8°С преобладали потенциально разлагаю-
щие лигноцеллюлозу грибы. Авторы утверждают,
что в процессе потепления происходит сдвиг в со-
ставе грибкового сообщества в пользу разложите-
лей более устойчивых соединений углерода (та-
ких как лигнин).

Эксперимент по потеплению в бореальном ле-
су Аляски и изучению изменения распространен-
ности грибковых таксонов подтвердил, что, в це-
лом, вызванные потеплением сдвиги в грибковых
сообществах могут сопровождаться их повышен-
ной способностью разрушать лигнин (Treseder et al.,
2016). Другими авторами получены данные о том,
что повышение температуры инкубации привело
к повышению уровня минерализуемого углерода
в антарктических почвах (Carvalho, 2010, 2013).

В современных условиях глобальных климати-
ческих изменений приводящих к потеплению в
северных регионах, особый интерес приобретает
изучение влияния процессов потепления на орга-
ническое вещество, законсервированное в тунд-
ровых торфяниках.

Целью данной работы было оценить времен-
ные изменения содержания полиаренов в образ-
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цах сезонно-талого слоя тундровых торфяников в
условиях модельного эксперимента с повышением
температуры, моделирующим естественное по-
тепление.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Экперимент по разложению органических ве-
ществ сезонно-талого слоя тундровых торфяни-
ков был проведен на образце торфа сезонно-тало-
го слоя, отобранного в августе 2018 г. на побере-
жье Баренцева моря. Образец был заморожен, а
30 апреля 2019 г. была произведена разморозка
образца в стерильных условиях. 1 мая 2019 г. обра-
зец был тщательно перемешан и размещен в сте-
рильные виалы из темного стекла объёмом 30 см3.
Образец набивался в виалы и тщательно утрамбо-
вывался, чтобы ограничить поступление воздуха.
С целью соблюдения стерильности эксперимента и
предотвращения попадания привнесенной мик-
робиоты из воздуха виалы тщательно закупоривали.
Для этого использовали завинчивающиеся крыш-
ки, которыми закрывали виалы, наглухо обматы-
вали восковой лентой. Закладку экперимента про-
водили в стерильных условиях, чтобы избежать по-
падания микроорганизмов извне. Виалы помещали
в холодную комнату с температурой 5 ± 1°С без по-
падания света. Данные условия, по нашему мне-
нию, соответствовали естественным условиям
разморозки торфа при возможном потеплении
климата. Каждый месяц 3 пробы эксперимента
доставали из холодной комнаты, высушивали в
течение 2 дней при комнатной температуре, из-
мельчали и проводили химический анализ на со-
держание 16 ПАУ. На первом этапе также были
отобраны и проанализированы 3 пробы торфа.
Эксперимент проводили в течение года с мая 2019
по май 2020 г. Всего было проанализировано
39 проб торфа.

Химико-аналитические исследования торфа
выполняли в ЦКП “Хроматография” Института
биологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН. Для извлече-
ния ПАУ из почв и растений использовали систему
ускоренной экстракции растворителями ASE-350
(“Dionex Corporation”, США). Пробу торфа мас-
сой 1 г помещали в экстракционную ячейку и
трижды экстрагировали смесью хлористый мети-
лен : ацетон (1 : 1) при температуре 100°С. Затем
экстракты концентрировали с применением ап-
парата Кудерна–Даниша при температуре в тер-
мостате 70°С и заменяли растворитель на гексан.
Полученный концентрат пробы объёмом 3 см3

очищали от неорганических примесей методом
колоночной хроматографии с использованием
оксида алюминия II степени активности по Брок-
ману. В качестве элюэнта использовали 50 см3

смеси гексан : хлористый метилен (4 : 1). Элюат
концентрировали с применением аппарата Кудер-
на–Даниша при температуре в термостате 85°С до
объема 5 см3, затем добавляли 3 см3 ацетонитрила
и упаривали при температуре 90°С до полного
удаления гексана. Концентрат пробы в ацетонит-
риле анализировали на содержание ПАУ методом
ВЭЖХ (Yakovleva, Gabov, 2019). Контроль точности
результатов измерений проводили с использовани-
ем стандартного Standard Reference Material 1944
“New York/New Jersey Waterway Sediment” (Na-
tional Institute of Standards & Technology, USA) для
почв. Статистическая обработка результатов про-
ведена с использованием программного пакета
Statistica 6.1. Данные были обработаны в трех-
кратной повторности для каждой стадии экспе-
римента. Рассчитано среднее значение и его стан-
дартное отклонение. Статистическую обработку
для оценки достоверности расхождений средних
данных проводили при помощи t-критерия Стъ-
юдента, Р = 0.95.

Рис. 1. Окисление полиаренов по Е.С. Елину, 2001.
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Подбор условий проведения эксперимента. На
первом этапе была определена возможность ис-
пользования для анализа торфа сухих и влажных
образцов (рис. 2). Данные по влажным образцам
даны в пересчете на сухой вес. Результаты опыта
показали, что, в целом, в сухих и влажных образцах
обнаруживаются одни и те же структуры полиаре-
нов, отклонения входят в пределы рассчитанной по-
грешности полученных значений. Использование
влажных образцов приводит к занижению резуль-
татов содержания в пробе нафталина и фенантрена.
Мы связываем этот факт с тем, что наличие воды
в пробе приводит к снижению эффективности
экстракции органических веществ, за счет эф-
фекта обволакивания. Влажные пробы характе-
ризуются большей вариативностью результатов

по сравнению с сухими. Данный момент связан с
неравномерностью распределения жидкости в
пробе, что также искажает результаты анализа. В
связи с полученными результатами, для получе-
ния данных в ходе эксперимента мы использова-
ли сухие образцы торфа.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Следует отметить, что в процессе эксперимен-

та мы наблюдали постоянные изменения в содер-
жании ПАУ, которые могут быть описаны сину-
соидальной кривой с несколькими максимумами
и минимумами (рис. 3).

Достоверность расхождений суммарного ко-
личества ПАУ ходе эксперимента представлена в

Рис. 2. Содержание ПАУ в сухом и влажном образце в начале эксперимента, нг/г.
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табл. 1. Попарно анализировались различия в
суммарном содержании ПАУ между разными меся-
цами, на основании этого оценивалась достовер-
ность прироста или убыли суммы ПАУ в данном
месяце по сравнению с предыдущим и, при необ-
ходимости, с другими месяцами.

В течение месяца происходили изменения в
составе ПАУ, содержание полиаренов статисти-
чески значимо понизилось в июне от исходного
уровня. Еще через месяц в июле мы наблюдали
статистически значимое повышение содержания
суммарного содержания полиаренов, по сравне-
нию как с июнем, так и с исходным уровнем. В
августе выявлено очередное снижение содержа-
ния ПАУ, статистически значимое относительно
июля и статистически не значимое по сравнению
с исходным уровнем. Дальнейшие колебания ко-
личества ПАУ в сентябре также присутствовали,
но были статистически не значимы. В ноябре
происходило статистически значимое снижение
содержания полиаренов в пробах модельного
эксперимента по сравнению с исходным уров-
нем, июлем и августом. Затем происходило плав-
ное повышение количества ПАУ, которое было
статистически значимо только в январе. С февра-
ля вновь наблюдали статистически значимое
снижение содержания ПАУ с минимумом в мар-
те. В апреле выявлен резкий статистически зна-
чимый рост количества ПАУ. В мае 2020 г. содер-
жание ПАУ начинало статистически значимо
снижаться.

Аналогично изменениям общего содержания
полиаренов, изменялась количество нафталина
(табл. 2). Вероятно, это связано с тем, что доля

нафталина от суммарного содержания ПАУ в тор-
фе составляла 46–74% на разных этапах проведе-
ния эксперимента. Количество флуорена, фенан-
трена, флуорантена и антрацена изменялась
сходным образом, но был выявлен дополнитель-
ный максимум его накопления в ноябре, когда
для общего содержания ПАУ и нафталина выяв-
лен минимум. Для хризена получены сходные
данные с фенантреном, но с ноября до конца экс-
перимента его содержание почти не изменялось,
в мае 2020 г. хризен не был обнаружен в торфе.
Пирен в начале эксперимента в торфе отсутство-
вал и появлялся в только в октябре, в ноябре от-
мечен минимум его накопления, а далее плано-
мерный рост. Сходные закономерности выявле-
ны и для тяжелых ПАУ. Суммарная доля тяжелых
полиаренов в начале эксперимента составляла
1.5%, но закономерно возрастала со временем, к
концу эксперимента достигая 11.5%.

Это обеспечивалось приростом содержания
разных индивидуальных структур: в октябре на-
блюдали количественный максимум бенз[k]флу-
орантена, в декабре бенз[а]пирена и бенз[ghi]пе-
рилена, в январе бенз[b]флуорантена, в феврале и
апреле бенз[k]флуорантена и дибенз[a,h]антраце-
на, в мае 2020 года бенз[b]флуорантена и
бенз[а]пирена. Такой факт может быть связан с
тем, что разные структуры ПАУ могут быть связа-
ны с разными фракциями органического веще-
ства (Wang et al., 2018).

Таблица 1. Статистический анализ, t-критерий Стьюдента

Примечание. Значимые отклонения выделены жирным шрифтом.
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ЯКОВЛЕВА, ГАБОВ

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В мае на начальной стадии эксперимента в

торфе обнаружено 7 структур ПАУ: нафталин,
флуорен, фенантрен, антрацен, флуорантен, хри-
зен и бенз[а]пирен. Другими авторами показано,
что аценафтен, флуорен, пирен, дибенз [a, h] ан-
трацен, нафталин и бенз [ghi] перилен имеют в
основном биопедогенное происхождение и обра-
зуются в восстановительных условиях в заболо-
ченных горизонтах почв (Atanassova, Brummer,
2004). Статистически значимое снижение сум-
марного количества через месяц могло быть свя-
зано с активизацией микробиоты торфа в услови-
ях повышения температуры до +5 ± 1°С, которая
приводила к разрушению полиаренов торфа флу-
орена, фенантрена до нафталина, при этом избы-
точные количества нафталина, вероятно, также
разлагались до неорганических соединений
(Елин, 2001; Byss et al., 2008; O’Brien et al., 2013),
что вело к снижению его содержания и общему
значимому снижению количества ПАУ в торфе.
Также в торфе отмечено снижение содержания
бенз[а]пирена, который, по-видимому, разру-
шался до хризена, молярная доля которого увели-
чивалась.

Китайскими исследователями также была по-
казана обратная зависимость содержания 2–
3 ядерных и 5–6 ядерных ПАУ в эксперименте по
разложению сфагновой подстилки. Это свиде-
тельствовало о возможности разрушения тяже-
лых полиаренов до более легких структур (Wang
et al., 2018). Возможность образования 2, 3, 4-
ядерных ПАУ из 5-ядерного бенз[a]пирена про-
демонстрировано и другими исследованиями,
проведенными на основании 2-летнего экспери-
мента по разрушению бенз[a]пирена (Minkina
et al., 2020).

В июле мы наблюдали статистически значи-
мое повышение количества ПАУ, связанное с 2–
4 кратным возрастанием содержания флуорена,
фенантрена и хризена и появлением новообразо-
ванных тяжелых структур дибенз[a,h]антрацена и
бенз[ghi]перилена, которые могли образоваться
из высокомолекулярных органических молекул
лигнина, терпенов, гуминовых кислот в процессе
микробиологического разложения. Тяжелые
структуры под действием микробиоты могли ча-
стично разрушаться, что и приводило к выше
описанному дополнительному приросту легких
ПАУ. С полным разложением может быть связа-
но отсутствие бенз[а]пирена в торфе на данном
этапе эксперимента.

На основании модельного эксперимента по
разложению органических веществ тропических
торфяных почв, показано, что изменения фер-
ментативной кинетики определяют оптимальную
стратегию кормодобывания, которая указывает
на то, что микроорганизмы будут максимизиро-

вать свои усилия по добыванию пищи в направ-
лении получения ограничивающих питательных
веществ, уравновешивая распределение ресурсов
для неограничивающих питательных веществ (Si-
hi et al., 2019).

В нашем случае, в отсутствии легкодоступных
для разложения легких ароматических углеводо-
родов микроорганизмы начинали разлагать более
тяжелые структуры ПАУ, а при снижении их со-
держания высокомолекулярные органические
вещества торфа.

К данному предположению склоняются и дру-
гие авторы, показывая, что незначительная ско-
рость разложения тяжелых ПАУ в течение 0–
30 дней модельного эксперимента, возможно,
была связана с первоначальным потреблением
микробиоты из других источников углерода, та-
ких, например, как более легкие фракции общих
нефтяных углеводородов (Vasconcelos et al., 2011).
Некоторая цикличность изменения содержания
ПАУ также была показана, в модельном экспери-
менте по разложению сфагновой подстилки. В
первые 40 дней эксперимента разложению под-
вергались преимущественно легкие структуры
ПАУ, с 60 по 120 день стало снижаться содержа-
ние тяжелых структур (Wang et al., 2018).

Дальнейшее статистически значимое сниже-
ние количества ПАУ в августе сопровождалось 2–
5 кратным снижением содержания, флуорена,
хризена и дибенз[a,h]антрацена в меньшей степе-
ни других ПАУ. Бенз[ghi]перилен был полностью
подвергнут микробиологическому разложению.
Незначительный рост содержания наблюдали
лишь для антрацена. На данном этапе деятель-
ность микробиоты, по-видимому, была направ-
лена на использование имеющихся полиаренов,
высокомолекулярные органические вещества
торфа слабо подвергались разложению. Было вы-
явлено образование в торфе незначительных ко-
личеств бенз[k]флуорантена.

Следующий этап сентября был связан с незна-
чительным и статистически не значимым приро-
стом всех полиаренов за исключением бенз[k]флуо-
рантена, количество которого немного снижалась.
В целом, это приводило к незначимому повыше-
нию суммарного содержания ПАУ. 1.5 кратный
прирост дибенз[a,h]антрацена и появление в торфе
бенз[а]пирена говорило о новом этапе разрушения
высокомолекулярных органических веществ торфа.
Предполагается, что лигнин является основным
источником органического вещества почвы, осо-
бенно конденсированных ароматических моле-
кул (DiDonato, 2016). О повышении активности
лигнин разлагающей микробиоты при повыше-
нии температуры выше +4°С упоминают и другие
авторы (Treseder et al., 2016; Asemaninejada et al.,
2018). По данным Головацкой и Никоновой
(2013) скорость разложения торфообразующиех
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растений в течение года колеблется от 3% для
мхов до 72% для травянистых растений. В нашем
исследовании интенсивное разложение расти-
тельных остатков торфа может быть причиной де-
струкции лигнина с последующим образованием
высокомолекулярных структур ПАУ. Волокнистые
грибы, такие как базидиомицеты белой гнили, мо-
гут разлагать почвенные биополимеры подобные
лигнину и гумусовым соединениям (Grinhut et al.,
2007; Janusza et al., 2013; Дину, Губернаторова,
2013). В деструкциию лигнина вовлекается ряд
внеклеточных ферментов, действие которых ве-
дет к образованию неустойчивых соединений
(например, фенокси- и карбокси-радикалов), ко-
торые затем подвергаются конденсации или по-
лимеризации, что является процессом гумифика-
ции (Дину, Губернаторова, 2013). При этом лиг-
нинолитические ферменты грибов, такие как
лакказа, лигниновая пероксидаза и Mn-зависмая
пероксидаза способны разрушать и ПАУ (Hamdi
et al, 2007). Деградация ПАУ в почве грибами бе-
лой гнили была ранее продемонстрирована мно-
гими исследователями (Canet et al., 2001; Anders-
son et al., 2003; Novotny et al., 2004; Никифорова и
др., 2010; Cao et al., 2020)

В октябре мы наблюдали статистически не
значимое снижение как суммарного количества
ПАУ, так и содержания всех индивидуальных
структур, за исключением дибенз[a,h]антрацена,
содержание которого возрастало в 1.3 раза. Таким
образом, как и в случае августа, нами было выяв-
лено переключение микробной биомассы на пре-
имущественное разложение более простых ком-
понентов почвенного органического вещества.

Тренд снижения количества ПАУ продолжил-
ся и в ноябре. Снижение было статистически не
значимым. Данный факт был обусловлен тем, что
в процессе активного микробиологического раз-
ложения уменьшалась лишь количество нафтали-
на, разлагавшегося до неорганики, бенз[а]пирена
и дибенз[a,h]антрацена, при преобразовании ко-
торых синтезировались более легкие 3–4 ядерные
структуры, содержание которых, наоборот, воз-
растало. Исследования, показали, что в процессе
деструкции лигнина возможна дальнейшая де-
градация органических веществ с последующей
минерализацией (Grinhut et al., 2007; O’Brien et al.,
2013; Дину, Губернаторова, 2013).

В декабре мы наблюдали статистически незна-
чимый рост количества ПАУ за счет нафталина и
бенз[а]пирена. Нафталин, по-видимому, образовы-
вался из 3–4 ядерных структур ПАУ, доля которых в
торфе снижалась. Источником бенз[а]пирена,
количество которого возросло в 6 раз, могли быть
процессы разложения высокомолекулярных ор-
ганических веществ торфа, на разрушение кото-
рых была направлена деятельность микробиоты.

Статистически незначимый рост количества
ПАУ в торфе продолжался и в январе. При этом
происходило разрушение бенз[a]пирена, его со-
держание снижалось в 8 раз, при этом доля легких
структур незначительно возрастала. Отмечался
резкий прирост дибенз[a,h]антрацена в 6 раз. Од-
новременно шли процессы разрушения микроор-
ганизмами тяжелых структур ПАУ и более высо-
комолекулярных веществ.

В феврале суммарное количество ПАУ стати-
стически значимо снижалось, что было обуслов-
лено снижением количества легких структур:
нафталина, фенантрена, флуорантена, пирена.
При этом незначительно возрастало содержание
бенз[k]флуорантена, продолжался рост содержа-
ния дибенз[a,h]антрацена. Микрооганизмы, при
недостатке низкомолекулярных структур, начи-
нали разрушать высокомолекулярную органику.
Ранее нами (Yakovleva et al., 2020) и другими ис-
следователями (Berset et al., 2001) в природных
условиях была показана обратная зависимость в
накоплении легких и тяжелых структур ПАУ. Пик
накопления бенз[ghi]перилена в слоях торфа был
принят индикатором активного разложения лиг-
нина остатков травянистых растений. Пик повы-
шения массовой доли нафталина свидетельство-
вал о том, что в данном горизонте идут процессы
расщепления тяжелых ПАУ до более легких
структур.

В марте отмечено снижение количества всех
ПАУ, что приводило к статистически значимому
снижению их суммарного содержания до значе-
ний октября и ноября. В данном месяце было вы-
явлено минимальное содержание ПАУ в торфе.
Микроорганизмы активно разрушали синтезиро-
ванные полиарены.

После минимума наблюдаемого в марте, в ап-
реле проявлялся пиковый рост количества всех
полиаренов. Прирост был статистически значим.
Суммарное содержание ПАУ возрастало в 2.5 раз
по сравнению со значениями марта. Основной
прирост происходит за счет 2–3 ядерных струк-
тур: нафталина, фенантрена, флуорена, антраце-
на. Идет активное вовлечение почвенной органи-
ки в процессы функционирования микробиоты
сопровождающееся новообразованием ПАУ, дея-
тельность микроорганизмов направлена на раз-
рушение высокомолекулярных органических со-
единений и тяжелых структур ПАУ.

На конечной стадии эксперимента в мае 2020
г. выявлено статистически значимое снижение
содержания ПАУ до значений ноября. Образо-
ванные в апреле нафталин, фенантрен, флуорен,
антрацен разлагаются, по-видимому, до бензоль-
ных или простых соединений. Тяжелые полиарены
бенз[k]флуорантен и дибенз[a,h]антрацен, количе-
ство которых также убывало, могли разлагаться с
образованием флуорантена, прирост которого мы
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наблюдали в данный период. При этом появля-
ются бенз[b]флуорантен и бенз[a]пирен, не обна-
руженные в торфе с января, что свидетельствует о
включении очередного цикла микробного разло-
жения высокомолекулярной органики (гумино-
вых кислот, терпенов, лигнина, почвенных липи-
дов и др.)

Значения содержания ПАУ в конце экспери-
мента (май 2020) близки к начальным значениям
(май 2019), отклонения статистически не значи-
мы. При этом происходит перекомбинация каче-
ственного состава ПАУ, выраженная в снижение
содержания легких структур ПАУ и повышение
количества высокомолекулярных ПАУ в конце
эксперимента. Данный факт подтверждает необ-
ходимость ежемесячного контроля содержания
ПАУ в эксперименте, который позволил отследить
статистически значимые изменения происходящие
в составе ПАУ торфа, в том числе связанные с про-
цессами разложения высокомолекулярной органи-
ки. Эксперименты с измерением содержания ПАУ
раз в полгода не позволили выявить значимых из-
менений в составе ПАУ (Thuens et al., 2013). По-
видимому, определенный баланс ПАУ, как необ-
ходимых питательных веществ для организмов,
постоянно поддерживается в системе.

Таким образом, в ходе эксперимента мы на-
блюдали цикличные изменения содержания
ПАУ, обусловленные переключением почвенной
микробиоты с активного разложения полиаренов
на разрушение высокомолекулярных соединений
почвы: молекул лигнина, терпенов, гуминовых
кислот и т.д. Следует отметить, что синусоидаль-
ная кривая растягивалась в течение эксперимен-
та. Если в начале эксперимента количественные
минимумы и максимумы ПАУ сменяли друг друга
ежемесячно, то к концу эксперимента для таких
изменений требовалось уже два месяца. Возмож-
но, такой эффект связан со стабилизацией мик-
робного сообщества, которое на начальных эта-
пах эксперимента, в связи с размораживанием,
находилось в экстремальных условиях.

* * *
Исследование временных изменений ПАУ в

условиях модельного эксперимента по разруше-
нию торфа сезонно-талого слоя позволило вы-
явить цикличные изменения в составе полиаре-
нов, описываемые синусоидальной кривой с не-
сколькими максимумами и минимумами. Мы
предполагаем, что подобные изменения могли
быть связаны с изменениями кормовой стратегии
почвенной микробиоты, которая использовала в
качестве источника энергии сначала низкомоле-
кулярную органику в виде ПАУ, а при снижении
их содержания в торфе активизировала фермен-
ты, направленные на разрушение высокомолеку-
лярных органических веществ лигнина, гумино-

вых кислот и т.д. Для подтверждения данной ги-
потезы необходимо проведение исследования
ферментативной активности, которое является
целью наших дальнейших исследований.

Выявленный эффект растягивания синусои-
дальной кривой к концу эксперимента, вероятно,
связан со стабилизацией микробного сообще-
ства, которое на начальных этапах эксперимента,
в связи с размораживанием, находилось в экстре-
мальных условиях.

Выход на исходные значения суммарного ко-
личества ПАУ к концу эксперимента, при нали-
чии значимых экстремумов в течении года, сви-
детельствовал об существовании определенного
баланса ПАУ в системе торфяного образца. Полу-
ченные данные подтвердили необходимость еже-
месячного отслеживания изменений содержания
ПАУ в подобных модельных экспериментах.

Финансирование. Работа выполнена при фи-
нансовой поддержке госбюджетной темы ИБ
ФИЦ Коми НЦ УрО РАН № ЕГИСУ
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Temporal Changes in the Content of Polyarenes in Samples of Seasonally Thawed Layer 
from Tundra Peatlands During a Model Experiment

E. V. Yakovleva1, # and D. N. Gabov1

1 Institute of Biology, Komi Science Center, Ural Branch, RAS, Kommunisticheskaya, 28, Syktyvkar, 167982 Russia
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We conducted a model experiment on decomposition of organic matter in peat collected from a seasonally
thawed layer of a tundra peatland on the coast of the Barents Sea. The data obtained indicate a constant vari-
ation in the composition of polycyclic aromatic hydrocarbons during the experiment. The changes in the con-
tent of polycyclic aromatic hydrocarbons can be described by a sinusoidal curve with several maxima and
minima. We suggest that the presence of extrema in the content of polycyclic aromatic hydrocarbons and the
recombination of their composition during the experiment is explained by the fact that, in the absence of eas-
ily accessible for decomposition light hydrocarbons, microorganisms began to decompose heavier structures,
and then, with a decrease in their content, high-molecular-weight organic substances of peat. To confirm the
obtained results, we plan to carry out additional studies of the enzymatic activity of soils.

Keywords: Model experiment, peatlands, organic matter, polycyclic aromatic hydrocarbons, decomposition
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В настоящее время в Центральной Якутии на правобережье р. Лены северная граница распростра-
нения сибирской кабарги продвинулась до устья и нижнего течения р. Алдан, на левобережье – до
пос. Еланка и р. Кетеме. Наиболее северные точки заходов по левому берегу р. Лены отмечены в 150 км
от Якутска. Подвижка популяций кабарги обнаруживает связь с потеплением климата и увеличением
высоты снежного покрова. Кабарга оседает во многих участках сравнительно малоснежной
Центральной Якутии, включая таежно-аласные ландшафты с большим количеством населенных
пунктов и значительными площадями сенокосных, пахотных и пастбищных угодий. В этом впер-
вые проявляется способность вида к локальному заселению сельскохозяйственных районов с до-
вольно высокой плотностью населения человека. Расширение ареала сибирской кабарги к северу на
данном этапе не достигла южной границы распространения верхоянского подвида. В статье обсуж-
даются вопросы воздействия пресса охоты и хищников на численность кабарги, влияние пожаров
на территориальное перераспределение этого вида.
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В Якутии обитают два подвида кабарги – си-
бирский (M. m. moschiferus, Linnaeus, 1758) и вер-
хоянский (M. m. arcticus Flerov, 1928) (Приходько,
2003, 2021). При широком распространении по
горно-таежным, а местами равнинным ландшаф-
там, они заселяют сравнительно небольшое чис-
ло предпочитаемых биотопов и характеризуются
отчетливо выраженным мозаичным размещени-
ем в пределах ареала (Егоров, 1965, 1971; Ревин,
1989). Верхоянская кабарга населяет Верхоянский
хребет, хр. Тас-Хаяхтах, цепь Черского и Момский
хребет. По Верхоянскому хребту она проникает до
69° с.ш., по бассейну р. Яна – до 70° с.ш. По левобе-
режью р. Индигирки доходит до района Зашивер-
ска, находящегося между кряжем Андрей-Тас и
Момским хребтом, по правому берегу – до р. Мо-
ма (Бунге, 1887; Михель, 1938; Скалон и др., 1941;
Егоров, 1965, 1971).

По более поздним сведениям верхоянский
подвид встречается по р. Мома до Большой Мо-
мской наледи, в нижнем течении р. Эрикит и в
верховьях р. Андыгычан – правого притока р. Не-
ра. На Верхоянском хребте он обычен в лесных
участках осевой части. На западных склонах этого
хребта, обращенных к р. Лена и р. Алдан, числен-
ность кабарги меньше, чем на восточном макро-
склоне, переходящим в Янское плоскогорье. В

находящейся здесь системе верхних притоков
р. Яна (Орто-Сала, Эгий, Дулгалах, Сартанг) плот-
ность кабарги в 1994 г. достигала 5.6 экз/1000 га лес-
ных угодий, в среднем, составляла 2.0 экз/1000 га,
многочисленна – в Южном Верхоянье (Ревин и др.,
1988; Степанова, Кривошапкин, 2001; Криво-
шапкин, 2008). Северо-восточная граница ареала
ранее доходила до р. Колымы и ее правых прито-
ков, позднее она сместилась к западу (Железнов,
1990). К востоку от цепи Черского кабарга встре-
чается до верховьев рр. Чоломджа, Мылга, Хурен,
Хинике, Правая Яна, Яма (Кищинский, 1967;
Чернявский, 1984). Западная граница распро-
странения верхоянской кабарги проходит по
Приверхоянской водно-ледниковой равнине, уз-
кая полоса которой, местами перекрытая горны-
ми отрогами, тянется вдоль р. Лены и р. Алдана на
всем протяжении Верхоянского хребта.

Сибирский подвид кабарги широко распро-
странен в Южной Якутии, в основном приурочен к
Олекмо Чарскому и Алданскому нагорьям, много-
числен в среднем и нижнем течении р. Олекма и
ее притоков Чара и Токко, населяет бассейн верх-
него Алдана и все его правые притоки, особенно
бассейны рр. Учур, Гыным, Гонам, Сутам и Алго-
ма. В 1993 г. плотность кабарги на Алданском на-
горье колебалась от 3.5 до 10.0 экз/1000 га, в сред-
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нем, составляла 5.0 экз/1000 га, на северных скло-
нах Станового хребта малочисленна (Ревин, 1989;
Степанова, Кривошапкин, 2001; Аргунов и др.,
2017).

Западная Якутия входит в область распростра-
нения сибирского подвида (Приходько, 2003,
2021). В бассейне р. Вилюй известны только ред-
кие заходы кабарги со стороны р. Нижняя Тун-
гуска, южнее она заселяла левобережье р. Лены до
бассейна р. Синяя (Егоров, 1971; Степанова, Кри-
вошапкин, 2001).

В Центральной Якутии ранее кабарга отсутство-
вала (Скалон и др., 1941). Во второй половине про-
шлого века она обнаружена в районе Ленских Стол-
бов и устья р. Буотама в пределах Приленского и
Лено-Алданского плато (Егоров, 1971). Позднее
кабарга широко заселила низменные леса Цен-
тральной Якутии вплоть до устья и нижнего тече-
ния р. Алдан.

Целью настоящей работы являются выявление
причин и масштабов этого расселения и характе-
ристика современного размещения вида в Цен-
тральной Якутии.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Полевые исследования проводили в разных

пунктах Центральной и Южной Якутии в период
2005–2020 гг. Некоторые данные по распростране-
нию кабарги получены попутно в ходе исследова-
ний численности и пространственной структуры
сибирской косули и других видов диких копытных,
которые дополняли опросными сведениями (Ар-
гунов и др., 2015). Общая протяженность назем-
ных маршрутов составила ~8 тыс. км. Для выяв-
ления территориального распределения кабарги
использованы также данные зимнего маршрутного
учета (ЗМУ) с 2006 по 2020 гг. Проанализированы
фондовые материалы по охотничье-промысло-
вым ресурсам Дирекции биологических ресурсов
и Управления охотничьего хозяйства Министер-
ства охраны природы Республики Саха (Якутия).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Исторический ареал кабарги испытывал мно-

гократные изменения в плейстоцене и голоцене в
зависимости от смены климата, естественного
преобразования ландшафтов и растительности
(Верещагин, Барышников, 1980; Приходько, 2003).
Центром формирования холодостойкой формы
кабарги, как полагают, является рефугиум на терри-
тории Монголии, потомки которой в послеледни-
ковый период заселили обширные горно-таежные
системы на севере Азии (Приходько, 2021). На тер-
риторию Якутии кабарга проникла в среднем го-
лоцене. На неолитических стоянках в бассейне
р. Олекма и на Центрально-Якутской равнине в
районе г. Якутска ее костные останки прослежи-

ваются со слоя с датировкой 2930 л. н. (Гарутт, 1950;
Боескоров, 1998), относящегося к суббореально-
му периоду голоцена (2500–3400 л. н.) (Хотин-
ский, 1977).

Центральная Якутия по численности населе-
ния и хозяйственной освоенности занимает веду-
щее место в Республике Саха (Якутия). Равнин-
ный рельеф ее территории характеризуется не-
сколькими уровнями. Наиболее возвышенная
часть на западе и юго-востоке относится к древ-
ней денудационной равнине (270–350 м н. у. м.).
~50% территории покрыто древней аллювиальной
равниной среднего уровня (160–220 м). Аллюви-
альная равнина верхнего уровня занимает 30%
площади (200–270 м). Равнина нижнего уровня
распространена (10%) в северной части региона
(140–200 м). В лесном покрове Центральной Яку-
тии преобладают разреженные лиственничные ле-
са с травяно-брусничным покровом. Значительная
часть территории занята таежно-аласными ланд-
шафтами с большими площадями безлесных про-
странств с лугово-степной растительностью. В
лиственничных ассоциациях мхи и лишайники в
напочвенном покрове развиты слабо. Они больше
распространены в сосновых лесах (6% от лесопо-
крытой территории), но после пожаров полностью
исчезают в этих древостоях (Караваев, Скрябин,
1971). По средообразующим условиям Центральная
Якутия на первый взгляд мало благоприятствует
обитанию кабарги. Положительное значение для
нее имеет характерная для региона небольшая высо-
та снежного покрова (в среднем, 20–40 см), возрос-
шая в связи с потеплением климата до 45–50 см.

Лено-Амгинское междуречье. За последние 50–
60 лет граница распространения сибирской ка-
барги по правобережью р. Лены продвинулась на
север от устья р. Буотама (Егоров, 1965) до устья
р. Алдан (рис. 1). Затем она по левому берегу
р. Алдан поворачивает на юго-восток, выходит к
устью р. Амга, а далее смыкается с восточной гра-
ницей прежнего ареала, очерченного О.В. Егоро-
вым (1971).

Вдоль левого берега р. Алдан кабарга постоян-
но встречается в настоящее время в окрестностях
пос. Чериктей (Усть-Алданский район), Усть-
Татта (Таттинский район), в районе “Мамонто-
вой горы” с обрывами высотой 60–80 м. Внутри
границ приалданской части ареала она по рр. Татта,
Баяга и Танда выходит на водораздельные терри-
тории. Стала обычной в аласно-таежной зоне –
вблизи пос. Ытык-Кюель (Таттинский район),
Танда, Онер и Кептени (Усть-Алданский район).
По р. Амга распространена на всем ее протяже-
нии от устья до истоков.

Вдоль р. Лены между устьями рр. Буотама и
Алдан кабарга населяет узкую прибрежную поло-
су (2–3 км) надпойменной террасы, сложенную в
основном песчаным грунтом и поросшую сосно-



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2022

НОВЫЕ ДАННЫЕ ПО РАСПРОСТРАНЕНИЮ КАБАРГИ 551

выми и лиственничными лесами (рис. 2). Здесь в
Хангаласском и Мегино-Кангаласском районах по
берегу р. Лены расположены довольно крупные
населенные пункты, между которыми она редка.
Ближе к устью р. Алдан, в Намском районе, посел-
ков меньше, встречаемость кабарги увеличивает-
ся, плотность достигает местами 5.0 экз./1000 га.
На постоянных маршрутах с 2002 по 2020 г. здесь
отмечались на 1 км по 1–3 “уборных” кабарги.

На Лено-Амгинском междуречье устойчивые
поселения кабарги находятся на северной окраи-
не Приленского плато по правым притокам р. Ле-
ны – Лютенге, Менде и Тамма с каменистыми
выходами по берегам. Далее к северу по р. Суола,
имеющей равнинный характер, кабарги меньше.
В преобладающих на Лено-Амгинском междуречье
таежно-аласных ландшафтах кабарга осваивает в
основном участки с усложненным рельефом по
бортам водотоков и краям аласных котловин
(рис. 3). Небольшие запасы наземных и древесных
лишайников – основной пищи кабарги – воспол-
няются здесь обилием травянистых и кустарнико-
вых кормов. Защитные условия местообитаний
улучшают густые лиственничные молодняки на
многочисленных старых гарях, заросли ольхи и ер-
ников в разреженных древостоях. Тем не менее, в
целом на этой территории кабарга размещена
рассеянно и встречается далеко не везде.

По опросным сведениям, отдельные группиров-
ки кабарги в местах расположения пос. Бютейдях и
Табага (верхнее течение р. Суола) и Туора-Кюель
(водораздел рр. Баяга и Татта) постоянно встреча-
лись еще в 1960–1970 гг. Интересно сообщение

председателя родовой общины “Кырбыкан” Ива-
нова А.П. о том, что в устье р. Мундуруччу (левый
приток р. Амга в северной части Приленского
плато) в 1940-х гг. семья кочевых эвенков-олене-
водов добыла за один летний период 20 кабарог.
Далее к северу с понижением рельефа кабарга в те
годы, по-видимому, не шла. Известно, что сезон-
ные переходы кабарги непродолжительны и проис-
ходят в основном по склонам разной экспозиции и
крутизны (Егоров, 1971). На местообитания, заня-
тые внутрипопуляционными группировками вида,
приходится лишь 30–50%, а иногда 15% заселенной
площади. В северной части ареала микрогруппи-
ровки кабарги могут быть удалены одна от другой

Рис. 1. Распространение сибирского подвида кабарги в Центральной Якутии: 1 – граница ареала в 1960-е гг. (Егоров,
1965); 2 – в 1990–2000-е гг.; 3 – места обитания кабарги; 4 – пункты заходов вида; 5 – пункты находок костных остат-
ков кабарги на неолитических стоянках (Гарутт, 1950; Боескоров, 1998; Боескоров, 2003).
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на 15–20 км (Приходько, 2003, 2021). По данным
Ю.В. Ревина (1989) распространение кабарги не
бывает сплошным даже в Южной Якутии, что за-
трудняет оценку ее общих запасов в ареале. Необ-
ходимо отметить, что это не учитывается при опре-
делении численности вида методом ЗМУ. При
экстраполяции показателей плотности кабарги в
расчеты вводится вся лесопокрытая площадь рай-
онов обитания, что приводит к многократному
завышению ее численности

Лено-Вилюйское междуречье. В середине про-
шлого века сибирская кабарга населяла левобе-
режную долину р. Лены от рр. Нюя и Пеледуй до
г. Олекминска (Егоров, 1971). Позднее она про-
двинулась к северу до нижнего течения р. Синяя
(Степанова, Кривошапкин, 2001; Кривошапкин,
2008). В настоящее время в Олекминском районе
она по скалистым берегам р. Намана дошла до
местности Ет-Кюель (80 км от устья), но далее с
исчезновением каменистых обнажений не идет
(рис.1).

По р. Лене кабарга распространилась до пос.
Еланка и устья р. Кетеме, по которой заходит на
10–15 км в пределах скальных выходов. Ниже по
р. Лене отмечались редкие заходы кабарги до пос.
Сырдах и Кильдемцы в районе г. Якутска. Извест-
ны факты добычи кабарги в 1980 г. близ оз. Белое на
террасе р. Лены напротив устья р. Алдан (150 км
севернее г. Якутска), а в 1993 г. около пос. Намцы.
Изредка она встречается у пос. Хомустах в Нам-
ском районе. В литературе сообщалось о добыче
кабарги в окрестностях пос. Маган недалеко от
г. Якутска (Мордосов, Прокопьев, 2015). Все эти
участки характеризуются сглаженным рельефом
и отсутствием скал.

Постоянное население сибирской кабарги со-
храняется в бассейне р. Синяя. В нижнем течении
эта река прорезает Приленское плато с образовани-
ем сплошной гряды скальных останцев по берегам,
привлекающих кабаргу. Однако в 100–150 км от
устья к левому берегу реки вплотную подступает

Центрально-Якутская равнина, где кабарга край-
не редка или отсутствует. По приподнятому пра-
вобережью р. Синяя она обитает до верховьев.

Положительным фактором для кабарги в Цен-
тральной Якутии является сравнительно неболь-
шое распространение волка в связи с множеством
населенных пунктов и разветвленной сетью автомо-
бильных проселочных дорог. Здесь сосредоточено
наибольшее в Якутии количество ското-коневодче-
ских хозяйств и ведется активная борьба с волком.
Общее влияние хищников (волк, лисица, росома-
ха, рысь, соболь) на численность кабарги в этом
регионе невелико, что отмечалось и ранее (Мор-
досов, Прокопьев, 2015).

С потеплением климата и увеличением высо-
ты снега, ограничивающем подвижность кабарги,
воздействие хищников на ее численность могло
усилиться, особенно в горно-таежной зоне с боль-
шой мощностью снежного покрова (70–90 см).
При глубоком снеге кабаргу начинает активно
преследовать даже соболь (Бакеев и др., 2003;
Смирнов и др., 2003; Зырянов, 2009; Олейников,
Зайцев, 2014). В Центральной Якутии соболь ме-
нее многочислен (0.2–1.7 экз./1000 га), чем в Юж-
ной (2.4–3.7 экз./1000 га), что благоприятствует
переселяющейся сюда кабарге. Сходное перемеще-
ние ареала в Центральную Якутию, обусловленное
потеплением климата и увеличением снежности,
наблюдается у благородного оленя и некоторых
других видов млекопитающих (Сафронов, 2016;
Степанова, Аргунов, 2016; Аргунов, 2018).

Большое влияние на перекочевки кабарги в
последние годы оказывает увеличение частоты и
площади лесных пожаров, сокращающих пло-
щадь основных мест обитаний и кормовые ресур-
сы (ягель и древесные лишайники) вида на боль-
ших территориях. Негативные последствия от по-
жаров описаны для многих районов ареала
кабарги и в полной мере проявляются в Якутии
(Зайцев, 2006; Доманов, 2017; Приходько, 2021). В
2020 г. в республике сгорело 3.9 млн га тайги (1.5%
от общей площади лесов), огнем было пройдено
около 6 млн. га. В 2021 г. пройденная пожарами
площадь оценена в 8 млн. га (3.1% лесов), чем на-
несен колоссальный ущерб лесным и животным
ресурсам.

Влияние браконьерства на численность кабарги
в горных и равнинных районах Якутии сравнитель-
но невелико. Ранее она была попутной добычей при
массовых загонах зайца-беляка на больших площа-
дях, проводившихся до начала 1990-х гг. Прекраще-
ние такой охоты в связи с длительной депрессией
зайца существенно снизило охотничье изъятие ка-
барги, способствовало увеличению ее численности
и распространения в Центральной Якутии.

Рис. 3. Типичный алас Лено-Амгинского междуречья.
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Широкое распространение кабарги в Цен-
тральной Якутии с равнинным и аласно-котло-
винным рельефом меняет представление о тесной
связи этого вида с горно-таежными ландшафта-
ми. Однако нельзя не заметить, что и здесь более
устойчивые поселения ее приурочены к долинам
рек со скальными обнажениями и крутыми берега-
ми. Повышенная биотопическая избирательность,
привязанность к постоянным местам обитания, не-
большие перекочевки в пределах участков со сход-
ной структурой рельефа и растительности, прису-
щие кабарге, свидетельствуют о чрезвычайном
характере ее экспансии в Центральную Якутию.
Прежде всего, она обусловлена потеплением кли-
мата, начавшимся в 1970–1980 гг., увеличением
высоты снежного покрова в горно-таежной зоне
и передислокацией части популяции в сравни-
тельно малоснежную центральную часть Якутии.
Примером подобных пульсаций ареала кабарги
под влиянием климатических факторов являются
многочисленные флуктуации ее распростране-
ния в прошлом (см. выше). Растянутые сроки и
замедленные темпы расселения соответствуют
видовым особенностям кабарги. После частично-
го оседания в Центральной Якутии не исключено
и обратное движение животных на Приленское
плато и далее, мало заметное из-за их скрытности
и диффузного распределения. Перемещение се-
верной границы ареала сибирской кабарги до
устья и нижнего течения р. Алдан на данном эта-
пе не достигло южных границ распространения
верхоянского подвида.

В заселении сибирской кабаргой таежно-алас-
ной зоны Якутии с большими площадями сено-
косных, пахотных и пастбищных угодий впервые
проявляется ее способность к локальному освое-
нию равнинных сельскохозяйственных районов,
свидетельствуя об определенной экологической
пластичности и толерантности к присутствию че-
ловека этого, в общем-то, стенотопного вида.

Финансирование. Работа выполнена в рамках
государственного задания ИБПК СО РАН по про-
екту “Причинно-следственные основы динамики
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литозоны на территории распространения легких
пород в Центральной Якутии для разработки фун-
даментальных основ охраны квазиравновесных ри-
оксерогенных территорий” (тема 0297-2021-0044;
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New Data on the Distribution of Musk Deer (Moschus moschiferus) in Yakutia
A. V. Argunov1, # and V. M. Safronov1

1 Institute for Biological Problems of Cryolithozone SB RAS, Yakutsk, 677007 Russia
#e-mail: argal2@yandex.ru

At the present, in Central Yakutia, on the right bank of the Lena River, the northern border of the Siberian
musk deer area has shifted to the mouth and lower Aldan River, and on the left bank area it shifted to Elanka
village and Keteme River. The northernmost visit points on the Lena River left bank are marked 150 km from
Yakutsk city. The movement of musk deer populations reveals a connection with the climate warming and the
snow cover height increase. Musk deer settle in many relatively snow-free areas in Yakutia, including taiga-
alas landscapes with a large number of settlements and significant areas of agricultural land. This is the first
time that the ability of the species to settle locally in agricultural areas with a fairly high human population
density is shown. The expansion of the Siberian musk deer range to the north at this stage has not reached the
southern limit of Verkhoyansk subspecies distribution. The article discusses the impact of hunting pressure
and predators on the number of musk deer, the impact of fires on the territorial redistribution of this species.

Keywords: Central Yakutia, musk deer, subspecies, range, landscapes, settlement
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В статье приводится первое описание вибрационных сигналов самок двух видов злаковых мух рода
Meromyza. Длительность сигнала самок Meromyza saltatrix составляет в 0.153 ± 0.06 с, частотный диа-
пазон – от 229 до 650 Гц. Длительность сигнала самок Meromyza femorata составляет, в среднем, 0.142 ±
± 0.12 с, частотный диапазон – от 183 до 368 Гц. Зарегистрированные сигналы мух рода Meromyza от-
личаются от известных сигналов мух из соседних родов и семейств.

Ключевые слова: Chloropidae, Meromyza, прекопуляционное поведение, вибрационные сигналы
DOI: 10.31857/S1026347022040163

Акустические и вибрационные сигналы часто
являются неотъемлемым элементом брачного по-
ведения, одним из механизмов прекопуляцион-
ной межвидовой изоляции и важным фактором
полового отбора (Тишечкин, Веденина, 2016). У
двукрылых обнаружены следующие типы сигна-
лов: звуки, передаваемые с помощью воздушной
среды, производимые вибрацией крыльев или
других придатков; звуки, передаваемые с помо-
щью вибрации субстрата (Kanmiya, 2006).

Насекомые могут использовать различные
субстраты для коммуникации. Одним из основ-
ных субстратов для коммуникации являются рас-
тения (Michelsen et al., 1982; Cocroft, Rodriguez,
2005,). Считается, что сигналы насекомых опти-
мально приспособлены к тому типу субстрата, на
котором осуществляется коммуникация (Cocroft,
Rodriguez, 2005).

Для короткоусых двукрылых известно, что
вибрационная коммуникация является частью
видоспецифичного прекопуляционного поведения
у представителей семейств Drosophilidae (Hoy et al.,
1988, Mazzoni et al., 2013), Agromyzidae (Ge et al.,
2019), Tephritidae (Webb et al., 1983) и Chloropidae
(Kanmiya, 1990; Kanmiya, 2006,).

Настоящая работа посвящена изучению виб-
рационной коммуникации у мух рода Meromyza
(Meigen, 1830), которые представляются хорошим

модельным объектом для исследования механиз-
мов межвидовой изоляции, благодаря высокой
изученности эволюционных и филогенетических
взаимоотношений между видами (Яцук, 2019), а
также из-за наличия развитой системы вибраци-
онных сигналов у представителей близких родов
(Kanmiya, 1990; Kanmiya, 2006). Род Meromyza от-
носится к семейству Chloropidae, которое являет-
ся на открытых стациях едва ли не самой массо-
вой группой двукрылых (Нарчук, 1987). Имаго
меромиз приурочены к открытым стациям с низ-
ким травостоем, где одновременно встречается
несколько разных видов (Лескова, 1953, Пантеле-
ева, 1989). Использование одинаковых биоцено-
зов разными видами предполагает существование
механизмов репродуктивной изоляции на пре-,
копулятивном и посткопулятивном уровнях, не
связанных с экологическими или географически-
ми преградами. Одним из таких механизмов мо-
гут быть видоспецифичные вибрационные сигна-
лы, как это было установлено для хлоропид рода
Calamoncosis (Enderlein, 1911) (Kanmiya, 2006) и
Lipara (Meigen, 1830) (Kanmiya, 1990).

Цель данной работы заключается в проверке
предположения об использовании меромизами
вибрационных сигналов при прекопуляционном
поведении и предварительной оценке возможно-
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сти их использования для идентификации видов
рода Meromyza.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом для данной работы послужили за-

писи вибрационных сигналов видов Meromyza
femorata (Macquart, 1835) (записано 6 особей),
сделанные в июле 2019 г., и Meromyza saltatrix (L.,
1761) (записано 3 особи), сделанные в июне 2020 г.,
в Москве (координаты места сбора: 55.7120206,
37.5878901). Были зарегистрированы прекопуля-
ционные сигналы самок. Самцы во время кон-
специфических взаимодействий явных сигналов
не издавали, при встрече с рецептивной самкой
сразу пытались копулировать. У вида M. femorata
был зарегистрирован сигнал, издаваемый в про-
цессе копуляции. У самцов этого вида были до-
полнительно записаны вибрационные колеба-
ния, создаваемые ими при прыжках.

Эксперименты проводили при температуре
19–24°C. Именно этот диапазон температур наи-
более оптимален для нормальной активности ме-
ромиз (Nishijima, 1960).

Вибрационные сигналы регистрировали с по-
мощью монофонического пьезокристаллическо-
го адаптера ГЗК-661. Калибровку оборудования
проводили с помощью лазерного виброметра
PDV 100 (“Polytec”, Germany) и вибростенда 4810
(Bruel & Kjaer). Подобная методика записи виб-
рационных сигналов в полевых условиях являет-
ся одной из наиболее распространенных, и опи-
сана в работах Шестакова (2015) и Тишечкина
(Tishechkin, 2015). Во время записи сигналов мухи

находились в широкой пластиковой пробирке
объемом 50 мл и диаметром 3 см, закрытой бу-
мажной мембраной, через которую были просу-
нуты свежие соломины злаков. Адаптер ГЗК-661
был присоединен к соломинам. Одновременно с
записью вибрационных сигналов велось визуаль-
ное наблюдение за поведением исследуемых мух.
Во время эксперимента в пробирке находилось от
5 до 10 особей, среди которых было не менее двух
самок и не менее двух самцов, поскольку опреде-
лить готовность к спариванию у конкретной осо-
би не представлялось возможным.

Анализ и измерение параметров сигналов осу-
ществляли с использованием программы CoolEd-
it Pro (“Syntrillium software corporation”, США).

Статистическую обработку данных (критерий
Стьюдента) проводили в программах Microsoft
Office Excel 2007 (“Microsoft Corporation”, США)
и Statistica 10 (“StatSoft, Inc.”, США).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
У самок M. saltatrix и M. femorata обнаружены

вибрационные сигналы, издаваемые при контак-
тах с самцами перед копуляцией. Данные сигна-
лы производились тремуляцией брюшка. Во вре-
мя эмиссии сигнала самка трясет брюшком, не
касаясь субстрата. Длительность сигнала самок
M. saltatrix составляет, в среднем, 0.153 с, спектр
сигнала шумовой, частотный диапазон – от 229
до 650 Гц. Длительность сигнала самок M. femora-
ta составляет, в среднем, 0.142 с, спектр сигнала
так же шумовой, частотный диапазон – от 183 до
368 Гц. Подробные параметры длительностей

Таблица 1. Параметры вибрационных сигналов и вибрационных колебаний (Xср ± Xст. откл) у M. saltatrix и M. femorata

Параметр
Прекапуля

ционный сигнал 
самок M. saltatrix

Прекапуля
ционный сигнал 
самок M. femorata

Вибрационные 
колебания при 

прыжках самцов
M. femorata

Тремуляция брюшка 
во время копуляции 

M. femorata

Длительность 
сигнала (с)

0.153 ± 0.06 0.142 ± 0.12 0.28 ± 0.07 0.296 ± 0.026

Диапазон частот (ГЦ) 229–650 183–368 292–602 420–700

Преобладающая 
частота (ГЦ)

Начальная часть
сигнала

645 ± 0.08;
Остальная часть

сигнала
240 ± 10.6

Начальная часть
сигнала

306 ± 58;
остальная часть

сигнала
239 ± 54

380 ± 84 621.25 ± 18

Период повторения (с) 1.13 ± 0.13 2.24 ± 0.59 – 13.58 ± 21.76
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пульса, частоты, периода повторения для запи-
санных сигналов указаны в таблице 1. Сонограм-
мы и осцилограммы для сигналов приведены на
рис. 1.

Частотный диапазон сигнала самок M. saltatrix
шире, чем у сигнала самок M. femorata. Внутри
этих сигналов можно выделить начальную часть и
остальную по заметному изменению преобладаю-
щей частоты. Преобладающая частота начальной
части сигнала у самок M. saltatrix составляет 645 Гц,
а остальной части – 240 Гц. У самок M. femorata
преобладающая частота начальной части сигнала
составляет 306 Гц, а остальной части – 239 Гц.
Критерий Стьюдента показал достоверные отли-
чия начальной части сигнала самок M. femorata от
M. saltatrix (tst = 10.12; df = 4; p = 0.000). При этом
уровень внутривидовой изменчивости записанных
сигналов не превышает межвидовых различий.

Согласно нашим наблюдениям, меромизы при
передвижении часто используют прыжки, кото-
рые представляют собой резкое перемещение
вперед на большое расстояние за счет быстрого
разгибания задних ног. Вибрации, создаваемые
прыжками, могут быть частью прекопуляционно-

го поведения. У самки M. femorata перед копуля-
цией наблюдается снижение двигательной актив-
ности и расправление крыльев, в то время как са-
мец перемещается с места на место вокруг нее в т.
ч. и с помощью прыжков. Параметры вибрацион-
ных колебаний, создаваемых самцами во время
прыжков, представлены в таблице. Как только
самка издает сигнал, самец приземляется на нее
сверху и начинается процесс копуляции. Между
замиранием самки и началом копуляции проходит
18 ± 2 с. Во время копуляции мухи могут переме-
щаться по субстрату и могут совершать прыжки,
иногда останавливаясь на месте. Периодически са-
мец начинает особенно интенсивно двигать брюш-
ком (тремуляция брюшка во время копуляции). Ча-
стотный диапазон тремуляции брюшка во время
копуляции у M. femorata составляет 420–700 Гц. По-
дробные параметры сигнала указаны в таблице. Со-
нограмма и осцилограмма приведены на рис. 1.
Процесс копуляции продолжается 13 ± 0.4 мин.
Интересно отметить, что издавать сигналы и ко-
пулировать мухи начинали только при ярком сол-
нечном освещении.

Рис. 1. Осциллограммы и сонограммы зарегистрированных сигналов и вибрационных колебаний меромиз: прекапу-
ляционный сигнал самок M. saltatrix (а), M. femorata (б), тремуляция брюшка во время копуляции M. femorata (в), вибраци-
онные колебания во время прыжка самца M. femorata (г); 1 – начальная часть сигнала, 2 – остальная часть сигнала.
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ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Мы предполагаем, что у меромиз сигналы са-

мок могут нести информационную функцию при
распознавании конспецифичного полового парт-
нера и являются частью ритуала ухаживания. По-
скольку сигналов самцов при конспецифических
взаимодействиях не зарегистрировано, можно
предположить, что сигналы такого типа сохрани-
лись в процессе эволюции только у самок. Кос-
венным подтверждением этой гипотезы является
то, что у представителей близкого к меромизам
рода Lipara (Meigen, 1830) сигналы самцов весьма
вариабельны и сильно различаются между геогра-
фическими популяциями, в то время как сигналы
самок практически не подвержены географиче-
ской изменчивости и более надежны в качестве
видоспецифичных признаков при различении
близких таксонов (Kanmiya, 1990). Эти данные
говорят о том, что сигналы самок злаковых мух
потенциально могут быть использованы как так-
сономический признак при идентификации ви-
дов. Зарегистрированные нами сигналы самок
двух видов меромиз подтверждают это предполо-
жение, так как они достоверно различаются по
частотным параметрам. В свою очередь, самцы
могут использовать другие типы сигналов (визу-
альные, химические и т.д.) в процессе ухажива-
ния. Так, у видов Drosophila persimilis (Dobzhansky,
Epling, 1944) и D. pseudoobscura (Frolova, 1929) по-
мимо вибрационных и тактильных сигналов ис-
пользуются визуальные сигналы (Hernández, Fab-
re, 2016).

У представителей некоторых групп двукры-
лых, близких к роду Meromyza, известны вибраци-
онные сигналы самок, которые играют важную
роль во внутривидовой коммуникации. Так, у
представителей рода Calamoncosis (Enderlein,
1911), чьи личинки по морфологии и биологии
близки к меромизам (Нарчук, 1987), сигналы са-
мок состоят из нескольких предварительных ко-
лебаний с последующей одиночной непрерывной
вибрацией (Kanmiya, 2006), в то время как спектр
сигнала самок меромиз шумовой. У вида Lipara
lucens (Meigen, 1830) (также близкого к роду Mero-
myza) после выхода из галлов самки остаются ма-
лоподвижными, а самцы перемещаются между
стеблями в поисках партнерши для спаривания,
издавая при этом сигнал, состоящий из двух фраз
(Kanmiya, 1990). Сигналы самок L. lucens по своей
частоте отличаются от сигналов самок рода Mero-
myza. По тем же параметрам отличается от них и
Liriomyza huidobrensis (Blanchard, 1926), предста-
витель соседнего семейства Agromyzidae (Ge et al.,
2019). Теоретически, все эти отличия могут обес-
печивать успешную одновременную коммуника-

цию этих видов в одном биотопе, где встречаются
кормовые растения всех перечисленных групп мух.

Различия преобладающих частот начальной
части сигналов самок M. femorata и самок M. salta-
trix могут быть обусловлены совпадением фено-
логии этих видов. Лёт имаго M. saltatrix идет с мая
до начала августа, а M. femorata – с июля по август.
При этом данные виды способны населять одни и
те же биотопы (Федосеева, 1961).

Прыжки также могут являться частью преко-
пуляционного поведения. Триба Meromyzini, в
которую входит род Meromyza, отличается от дру-
гих групп семейства Chloropidae утолщенными
бедрышками задних ног, позволяющими такой
способ перемещения (Нарчук, 1987).

Тремуляция брюшка самцов M. femorata во
время копуляции возможно связана с выделени-
ем феромонов, с тактильным стимулом к продол-
жению копуляции, а также с передачей спермы,
как, например, предполагается для копулятив-
ных сигналов самок некоторых видов Drosophila
(Fallen, 1823) (Kerwin, Philipsborn, 2020).

Отсутствие у самцов выраженных призывных
вибрационных сигналов можно объяснить тем,
что для некоторых групп двукрылых известны та-
кие поведенческие особенности как скопления в
особых “местах встречи”, которые позволяют обес-
печить возможность использования систем преко-
пуляционной коммуникации ближнего действия.
Например, самцы видов рода Anastrepha (Schiner,
1868) (Diptera, Tephritidae) образуют скопления на
вершинах деревьев (Arita, Kaneshiro,1989). Извест-
но, что меромизы предпочитают более низкую и
редкую растительность (Лескова, 1953; Hughes,
1955), что может являться специальным местом
встречи у самок и самцов меромиз. Ранее, в рабо-
тах Лесковой (1953) и Hughes (1955) была выдви-
нута гипотеза о том, что приуроченность меромиз
к низкому травостою связана с хорошей освещен-
ностью внутри растительности. В этом случае
можно ожидать наличия важных визуальных сиг-
налов в ритуале ухаживания. Известно, что виб-
рации с частотой от 100 до 500 Гц распространя-
ются по растениям с минимальными потерями
энергии (Michelsen et al., 1982; Cokl, Virant–Do-
berlet, 2003), однако междоузлия гасят сигнал
(Cokl, Virant–Doberlet, 2003), что может вынуж-
дать меромиз скапливаться для поиска партнера
на участках с низкой травой для максимально эф-
фективной передачи вибрационных сигналов.
Можно предположить, что в ритуале ухаживая
меромиз есть как вибрационные сигналы, так и
визуальные, а низкая хорошо освещенная расти-



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2022

ПЕРВАЯ РЕГИСТРАЦИЯ ВИБРАЦИОННЫХ СИГНАЛОВ У МУХ 559

тельность обеспечивает наилучшие условия для
прекопуляционной коммуникации.

Для меромиз известно, что на стадии копуля-
ции межвидовая изоляция обеспечивается за счет
морфологических различий полового аппарата
самцов (Яцук, Сафонкин, 2018). Мы предполага-
ем, что вибрационная коммуникация является
важной частью видоспецифичного прекопуляци-
онного поведения мух рода Meromyza. Возможно,
зарегистрированный нами сигнал самок необхо-
дим самцам для продолжения ритуала ухажива-
ния, или данные сигналы несут функцию сооб-
щения самцу о готовности самки к копуляции.

С практической точки зрения, сигналы самок
меромиз похожи между собой, что ограничивает
возможности их использования в качестве марке-
ра, определяющего видовую принадлежность ис-
следуемых мух.
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The First Data of Vibration Signals in Flies of the Genus Meromyza
(Diptera, Chloropidae)
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This paper discusses vibration communication in representatives of the genus Meromyza. The vibration sig-
nals frequency range of Meromyza saltatrix (L., 1761) females is 229 to 650 Hz with a pulse length of 0.153 ±
0.06 s and the frequency range of Meromyza femorata (Macquart, 1835) females signals is 183 to 368 Hz with
a pulse length of 0.142 ± 0.12 s. The recorded Meromyza f lies signals differ from the signals of f lies from close
genera and families.

Keywords: Chloropidae, Meromyza, precopulative behavior, vibrational communication


