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Развитие технологий регенеративной медицины порождает потребность в доступном источнике
клеток для стимуляции восстановительных процессов в патологически измененных тканях и орга-
нах. Таким источником может служить менструальная кровь с фрагментами десквамированного эн-
дометрия, которые содержат мезенхимные стромальные клетки (МСК), участвующие в регенера-
ции функционального слоя эндометрия в ходе менструального цикла. Эти клетки фенотипически
сходны с МСК из других клинически значимых источников (костного мозга, жировой ткани, зуб-
ной пульпы, тканей последа), способны к активному росту in vitro, обладают широким спектром по-
тенций к дифференцировке. Секретируя паракринным образом различные биологически активные
вещества, они стимулируют выживание и пролиферацию клеток поврежденных тканей, регулируют
иммунные реакции и ангиогенез, предотвращают фиброз. В настоящее время активно исследуется
возможность применения МСК из менструальной крови в различных областях медицины. В экспе-
риментах на животных показана перспективность клеточной терапии с их использованием для ле-
чения патологий сердечно-сосудистой, нервной и репродуктивной системы, кожных ран, миодис-
трофии, сахарного диабета, заболеваний печени, легких, кишечника и других органов. Однако для
успешного внедрения МСК из менструальной крови в широкую медицинскую практику требуются
дальнейшие исследования, направленные на оптимизацию протокола выделения клеток, оценку
возможных рисков их введения пациенту, преодоление проблемы их низкой выживаемости в очаге
поражения и выяснение клеточных и молекулярных механизмов оказываемого ими регенеративно-
го эффекта.

DOI: 10.31857/S004445962101005X

Разработка клеточных технологий, направлен-
ных на структурное и функциональное восста-
новление патологически измененных тканей и
органов, относится к приоритетным направлени-
ям современной медицинской науки. Одним из
наиболее перспективных ресурсов для клеточной
терапии являются мезенхимные стромальные
клетки (МСК), практически повсеместно рас-
пространенные по организму, способные к на-
правленной миграции в зоны тканевых дефектов
и комплексно воздействующие на различные ас-
пекты восстановительного процесса, в первую
очередь путем паракринной продукции биологи-
чески активных молекул. Секретируемые МСК
цитокины, хемокины, факторы роста и прочие ре-
гуляторные молекулы оказывают митогенное, ци-
топротективное, иммуномодулирующее, проан-
гиогенное и антифибротическое действие, обеспе-
чивая полноценную регенерацию поврежденной

ткани (Samsonraj et al., 2017). Регенеративные эф-
фекты МСК в значительной степени связаны с
продукцией ими не только растворимых факторов,
воздействующих на поверхностные рецепторы, но
и внеклеточных везикул, способных передавать
комплекс содержащихся в них биоактивных моле-
кул непосредственно в цитоплазму клетки-мише-
ни при слиянии с ее плазматической мембраной
(Konala et al., 2016). Обладая широким спектром
потенций к дифференцировке, которые, возмож-
но, не ограничиваются образованием клеточных
элементов тканей мезенхимного происхождения
(Samsonraj et al., 2017), МСК могут также заме-
щать в поврежденных тканях погибшие клетки
путем дифференцировки в соответствующем на-
правлении. В некоторых случаях показано также
слияние МСК с клетками регенерирующей ткани
(Freeman et al., 2015; Huda et al., 2016). Кроме того,
МСК способны передавать поврежденным клет-
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кам митохондрии, что приводит к восстановлению
нарушенного энергетического обмена (Paliwal et al.,
2018). Помимо сказанного, привлекательность
МСК для использования в регенеративной меди-
цине определяется легкостью их выделения и
культивирования, несклонностью к злокачествен-
ной трансформации и низкой иммуногенностью,
позволяющей проводить аллогенные трансплан-
тации (Samsonraj et al., 2017).

При оценке перспектив клинического приме-
нения МСК встает вопрос о том, из каких ткане-
вых источников их наиболее целесообразно вы-
делять для последующей экспансии in vitro и
трансплантации пациенту. Исторически первым
и, как следствие, наиболее изученным источни-
ком МСК является костный мозг, стромальные
клетки которого к настоящему времени всесто-
ронне охарактеризованы и служат своего рода
эталонной популяцией для сравнения свойств
МСК различной тканевой принадлежности. Вы-
деленные из него клетки обладают выраженными
потенциями к дифференцировке в основных
свойственных МСК направлениях – остеоген-
ном, адипогенном и хондрогенном (Li et al., 2015),
что позволяет успешно использовать их для восста-
новления скелетных тканей. Однако процедура за-
бора костного мозга достаточно травматична, а до-
ля МСК среди его клеток крайне низка (Asatrian
et al., 2015). Кроме того, численность МСК в кост-
ном мозге, а также их способность к пролифера-
ции и дифференцировке снижаются с возрастом,
что затрудняет получение клеток от пожилых па-
циентов (Charif et al., 2017). Значительно большее
количество МСК содержится в стромально-сосу-
дистой фракции жировой ткани, которая может
быть получена в ходе абдоминопластической опера-
ции либо процедуры липосакции (Yoshimura et al.,
2007; Schneider et al., 2017). МСК жировой ткани
превосходят таковые из костного мозга по спо-
собности к пролиферации (Li et al., 2015) и адипо-
генезу (Xu et al., 2017), однако уступают им по по-
тенциям к остеогенезу и, по некоторым данным,
к хондрогенезу (Li et al., 2015; Xu et al., 2017). Клетки
со свойствами МСК, характеризующиеся более
высокими, чем у клеток костного мозга, эффек-
тивностью клонирования и скоростью роста, мо-
гут быть выделены также из пульпы зубов (Ercal et al.,
2018). Впрочем, их применение в клинике затруд-
нено малым количеством пульпы в зубе, что тре-
бует длительной экспансии клеток в культуре
(Asatrian et al., 2015). Еще одним источником
МСК для клинического применения могут слу-
жить ткани последа – плацента и пуповина, из
которых клетки могут быть выделены в большом
количестве неинвазивным методом и сохранены
для последующего использования. МСК из раз-
личных областей пуповины и плаценты, в зависи-
мости от локализации, несколько различаются
между собой по характеру роста и дифференци-

ровки (Beeravolu et al., 2017), но в целом уступают
МСК из костного мозга по способности к адипо-
генезу (Jeon et al., 2016) и хондрогенезу (Bernardo
et al., 2007).

Менструальная кровь, в которой также обна-
ружены клоногенные клетки с характерными для
МСК антигенным фенотипом и потенциями к
дифференцировке (Meng et al., 2007; Patel et al.,
2008), имеет ряд преимуществ перед другими
клинически значимыми источниками МСК.
В частности, это возможность многократного по-
лучения материала от одного донора, неинвазив-
ность процедуры его забора, легкость выделения
клеток в культуру. В настоящем обзоре рассмот-
рены биологические характеристики МСК мен-
струальной крови и возможности их использова-
ния в регенеративной медицине.

ЛОКАЛИЗАЦИЯ И ФУНКЦИИ
МСК В ЭНДОМЕТРИИ

Как известно, на протяжении репродуктивного
периода жизни женщины эндометрий много-
кратно претерпевает циклические изменения,
включающие десквамацию и регенерацию его
функционального слоя, что предполагает нали-
чие в нем стволовых и родоначальных клеток,
обеспечивающих восстановление как эпители-
ального, так и стромального компонентов. Эпи-
телиальные предшественники, ответственные за
регенерацию маточных желез, локализуются, по-
видимому, в базальном слое эндометрия и, как
следствие, в менструальной крови практически
не обнаруживаются (Gargett et al., 2016). В то же
время клетки с характерным для МСК поверх-
ностным фенотипом, способные к клональному
росту и дифференцировке в различные мезен-
химные производные, могут быть выделены не
только из ткани эндометрия, полученной при ги-
стерэктомии (Darzi et al., 2016), но и из менстру-
альной крови (Meng et al., 2007). При этом клетки,
получаемые из обоих источников, сходны по
морфологии и функциональным характеристи-
кам (Rodrigues et al., 2016), что может свидетель-
ствовать о происхождении МСК менструальной
крови из функционального слоя эндометрия.
Связь МСК с десквамированным функциональ-
ным слоем была прямо продемонстрирована в
эксперименте по раздельному посеву в культуру
различных фракций менструальной крови: боль-
шинство клоногенных клеток обнаруживались в
присутствующих в ней тканевых фрагментах от-
торгшегося эндометрия (Liu et al., 2018).

Клетки с характеристиками МСК, способные
к клональному росту, самоподдержанию in vitro и
дифференцировке во множественных направле-
ниях, могут быть выделены из ткани эндометрия
путем сортинга по антигену SUSD2 либо по соче-
танию маркеров CD140b и CD146. Как показыва-
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ет гистохимическое окрашивание образцов эндо-
метрия на эти маркеры, МСК локализуются вокруг
сосудов базального и функционального слоев в по-
ложении перицитов и, возможно, также адвенти-
циальных клеток (Darzi et al., 2016). Помимо этих
клеток, строма эндометрия содержит фибробла-
сты, которые отличаются от МСК профилем экс-
прессии генов, отсутствием клоногенности и более
ограниченными потенциями к дифференцировке
(Gargett et al., 2016). Очевидно, при отторжении
функционального слоя фибробласты, наряду с
МСК, также попадают в менструальную кровь.
Гетерогенность получаемой из нее популяции
стромальных клеток следует учитывать при оцен-
ке их биологических характеристик и терапевти-
ческого потенциала.

О том, что резидентные МСК эндометрия иг-
рают ключевую роль в его росте и физиологиче-
ской регенерации, может свидетельствовать их
способность к формированию эндометриальной
ткани при ксенотрансплантации под капсулу
почки иммунодефицитных мышей (Cervelló et al.,
2011), а также повышение процентной доли кло-
ногенных стромальных клеток в эндометрии в
пролиферативную фазу менструального цикла
(Darzi et al., 2016). Предполагается, что недоста-
точность количества и/или нарушение функцио-
нальности МСК могут быть причиной таких па-
тологических состояний, как тонкий дисфунк-
циональный эндометрий, не отвечающий на
стимуляцию эстрогенами и неспособный обес-
печить имплантацию зародыша, и синдром
Ашермана, характеризующийся замещением эн-
дометрия фиброзной тканью и развитием спаеч-
ного процесса в матке (Gargett et al., 2016). Это
предположение подтверждается результатами
клинических испытаний, показавших значитель-
ное увеличение толщины эндометрия после
трансплантации аутологичных МСК из менстру-
альной крови пациенткам с синдромом Ашермана
(Tan et al., 2016). При беременности МСК, веро-
ятно, принимают участие в децидуализации эн-
дометрия. Во всяком случае, показано, что эндо-
метриальные МСК могут быть индуцированы к
дифференцировке в децидуальные клетки in vitro,
значительно превосходя по этой способности
МСК из костного мозга и жировой ткани (Дом-
нина и др., 2015), а их трансплантация в матку псев-
добеременных крыс стимулирует развитие всех эле-
ментов децидуальной ткани (Domnina et al., 2013).

По-видимому, содержащиеся в эндометрии
МСК играют важнейшую роль не только в нор-
мальном функционировании этой ткани, но и в
ее патологическом разрастании за пределами
слизистой оболочки матки – эндометриозе. В ка-
честве основной причины эндометриоза рассмат-
ривается ретроградная менструация, ведущая к
проникновению в брюшную полость фрагментов
десквамированного эндометрия со стволовыми

клетками (Xu et al., 2015; Gargett et al., 2016), одна-
ко показана также возможность гематогенного
распространения МСК из областей эктопическо-
го разрастания эндометрия с образованием новых
очагов заболевания (Li et al., 2018). Обсуждается
также возможное участие МСК в развитии адено-
миоза (Gargett et al., 2016) и рака эндометрия (Xu
et al., 2015).

ФЕНОТИПИЧЕСКИЕ
И ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ 

МСК МЕНСТРУАЛЬНОЙ КРОВИ
МСК могут быть выделены из менструальной

крови на протяжении всего периода менструации
(Kovina et al., 2018). В связи с тем, что работа с
менструальной кровью затруднена ее высокой
вязкостью, а также присутствием сгустков и де-
сквамированного эпителия, ряд авторов включают
в протокол выделения МСК из этого источника
центрифугирование в градиенте плотности с от-
бором фракции мононуклеарных клеток (Meng et al.,
2007; Chen et al., 2015b; Mehrabani et al., 2016; Ren
et al., 2016). Однако эффективность выделения
МСК при этом оказывается значительно мень-
шей, чем при культивировании цельной крови
(Dalirfardouei et al., 2018), так как МСК преиму-
щественно содержатся во фрагментах эндометри-
альной ткани, которые при такой обработке теря-
ются (Sun et al., 2019). В то же время при культи-
вировании менструальной крови, не очищенной
от эритроцитов, выходящий из них гемоглобин
может оказывать токсическое действие на клетки
(Kovina et al., 2018). Появившиеся в последние го-
ды методики изоляции, включающие лизис эрит-
роцитов в сочетании с центрифугированием в
градиенте плотности (Kovina et al., 2018) или без
него (Sun et al., 2019), позволяют получать МСК
из менструальной крови с достаточно высокой
эффективностью, однако оптимальный протокол
их изоляции к настоящему времени еще не разра-
ботан.

По антигенному фенотипу клоногенные стро-
мальные клетки, выделенные из менструальной
крови, соответствуют критериям, предложенным
Международным обществом клеточной терапии
для идентификации мультипотентных МСК че-
ловека (Dominici et al., 2006): они экспрессируют
поверхностные антигены CD73, CD90 и CD105
при отсутствии кроветворных маркеров CD45,
CD34, CD14, CD19 и HLA-DR (Meng et al., 2007;
Hu et al., 2014; Kovina et al., 2018; Liu et al., 2018).
На их поверхности также обнаруживаются характер-
ные для МСК антигены CD29 и CD44 (Meng et al.,
2007; Ren et al., 2016; Sun et al., 2019). В целом по
антигенному фенотипу МСК из менструальной
крови сходны с таковыми из других клинически
значимых источников, таких как костный мозг,
пуповинная кровь, жировая ткань и пульпа зуба
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(Domnina et al., 2013; Chen et al., 2015b; Ren et al.,
2016). В то же время на их поверхности отсутству-
ет антиген STRO-1, типичный для МСК из кост-
ного мозга (Gargett et al., 2016).

Сведения об экспрессии МСК менструальной
крови маркеров, свойственных плюрипотентным
клеткам, неоднозначны. В первых работах по харак-
теристике клеток из этого источника сообщалось об
экспрессии ими OCT-4 при отсутствии SSEA-4,
SOX-2 и NANOG (Meng et al., 2007; Patel et al., 2008),
однако впоследствии SOX-2 и NANOG в них бы-
ли выявлены (Sun et al., 2019). Некоторые авторы
сообщают также о присутствии SSEA-4 по край-
ней мере на части клеток этой популяции (Зе-
мелько и др., 2011; Rossignoli et al., 2013; Sun et al.,
2019), тогда как другие его не обнаруживают (Wu
et al., 2014; Chen et al., 2015b). Противоречивыми
остаются и данные об экспрессии этими клетка-
ми OCT-4: имеются сообщения как о наличии в
них этого маркера (Wu et al., 2014; Khanjani et al.,
2015), так и о его отсутствии (Земелько и др.,
2011). Возможно, расхождения между данными
разных авторов связаны с различиями в возрасте
доноров, условиях выделения и культивирования
клеток, а также использованных методах оценки
антигенного фенотипа.

По оценкам разных авторов, при культивиро-
вании in vitro МСК менструальной крови способ-
ны пройти 18–27 пассажей (Meng et al., 2007; Ros-
signoli et al., 2013; Wu et al., 2014; Chen et al., 2015a, b;
Liu et al., 2018) или не менее 45–68 удвоений по-
пуляции (Meng et al., 2007; Земелько и др., 2011),
причем в ходе длительного пассирования их ка-
риотип сохраняется стабильным (Meng et al.,
2007; Земелько и др., 2011; Wu et al., 2014). Вероят-
но, высокий пролиферативный потенциал этих
клеток связан с наличием в них теломеразы, ак-
тивность которой остается достаточно высокой
даже на поздних пассажах (Patel et al., 2008). Вре-
мя удвоения популяции в ранние сроки культи-
вирования составляет 20–27 ч (Meng et al., 2007;
Patel et al., 2008; Земелько и др., 2011; Rossignoli et al.,
2013; Wu et al., 2014; Chen et al., 2015a, b; Kovina et al.,
2018). По скорости роста МСК из менструальной
крови превосходят таковые из костного мозга
(Wu et al., 2014) и жировой ткани (Chen et al.,
2015b; Kovina et al., 2018) и сопоставимы с клетка-
ми пульпы зуба (Ren et al., 2016), но уступают
клеткам пуповинной крови (Chen et al., 2015b;
Ren et al., 2016). При длительном пассировании
пролиферация МСК из менструальной крови за-
медляется (Chen et al., 2015a; Ren et al., 2016; Liu et
al., 2018). Отмечена также отрицательная корре-
ляция скорости роста и пролиферативного по-
тенциала МСК с возрастом донора менструаль-
ной крови (Chen et al., 2015a; Mehrabani et al.,
2016; Liu et al., 2018).

МСК менструальной крови обладают широ-
ким спектром потенций к дифференцировке.
Они могут быть индуцированы к дифференци-
ровке in vitro в остеогенном, адипогенном и хон-
дрогенном направлениях с приобретением соответ-
ствующих морфологических и цитохимических ха-
рактеристик (Patel et al., 2008; Rossignoli et al., 2013;
Wu et al., 2014; Liu et al., 2018), что подтверждает
принадлежность этих клеток к категории мульти-
потентных МСК. В то же время по сравнению с
МСК костного мозга клетки из менструальной
крови менее способны к остеогенезу (Kovina et al.,
2018; Lv et al., 2018) и, по некоторым данным, к
адипогенезу (Khanmohammadi et al., 2014); по
адипогенным потенциям они уступают также МСК
из пуповинной крови и пульпы зуба (Ren et al., 2016;
Lv et al., 2018). Показана также способность МСК
менструальной крови дифференцироваться в дру-
гие мезодермальные производные – кардиомиоци-
ты (Meng et al., 2007; Patel et al., 2008; Liu et al., 2018),
эндотелий и миоциты (Meng et al., 2007). При со-
культивировании с соответствующими зрелыми
клетками они дифференцируются в теноциты су-
хожилия (Zheng et al., 2017) и клетки пульпозного
ядра межпозвоночного диска (Hu et al., 2014).
Имеются и сообщения о возможности дифферен-
цировки МСК менструальной крови в производ-
ные энтодермы – гепатоциты (Meng et al., 2007;
Khanjani et al., 2015), клетки поджелудочной же-
лезы и респираторного эпителия (Meng et al.,
2007) – и эктодермы – глиальные и нейронопо-
добные клетки (Meng et al., 2007; Patel et al., 2008;
Liu et al., 2018) и кератиноциты (Akhavan-Tavakoli
et al., 2017). Более того, в одной из работ было
продемонстрировано, что при культивировании
МСК из менструальной крови в присутствии
фолликулярной жидкости в культуре появляются
клетки, экспрессирующие специфические мар-
керы ооцитов, а окружающие их клетки приобре-
тают рецепторы к гонадотропным гормонам и
способность к продукции эстрогена и прогесте-
рона, что свойственно фолликулярным клеткам
яичника (Lai et al., 2016).

Способность МСК менструальной крови к
дифференцировке в производные всех трех заро-
дышевых листков, а также, возможно, в половые
клетки, наряду с экспрессией по крайней мере ча-
стью из них маркеров плюрипотентности (OCT-4,
SSEA-4, SOX-2, NANOG), присутствием теломе-
разы и высоким пролиферативным потенциалом
сближает их с эмбриональными стволовыми
клетками. Однако, в отличие от эмбриональных
стволовых клеток, клиническое использование
которых затруднено риском образования опухо-
лей (Земелько и др., 2011), они не обладают тумо-
рогенностью, что было продемонстрировано в
экспериментах по их трансплантации иммуноде-
фицитным мышам (Liu et al., 2018). Таким обра-
зом, обладая такими преимуществами, как быст-
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рый рост, способность к длительной пролиферации
и дифференцировке во многих направлениях,
МСК менструальной крови представляются от-
носительно безопасными для клеточной терапии,
что подтверждается и имеющимися на сегодняш-
ний день результатами их введения пациентам
(Chen et al., 2019).

ТЕРАПЕВТИЧЕСКИЙ ПОТЕНЦИАЛ
МСК МЕНСТРУАЛЬНОЙ КРОВИ

При введении в организм реципиента МСК
менструальной крови, подобно таковым из дру-
гих источников, мигрируют в зоны повреждений,
как это было продемонстрировано, например, на
модели сахарного диабета I типа (Wu et al., 2014) и
фиброза печени (Chen et al., 2017). В некоторых
случаях они непосредственно участвуют в восста-
новлении ткани; в частности, показаны их диф-
ференцировка в кардиомиоциты при экспери-
ментальном инфаркте миокарда и слияние со
скелетными миоцитами у мышей с миодистро-
фией Дюшенна (Анисимов и др., 2013). Однако
основную роль в регенеративных эффектах МСК
из менструальной крови играет их трофическое
влияние на ткань, опосредуемое продуцируемы-
ми ими цитокинами и другими биологически ак-
тивными веществами. Они секретируют факторы
роста сосудистого эндотелия, фибробластов, гепа-
тоцитов, кератиноцитов, тромбоцитарный фактор
роста PDGF-BB, эпидермальный фактор роста,
трансформирующий фактор роста β, гранулоци-
тарно-макрофагальный колониестимулирующий
фактор, ангиогенин, ангиопоэтин-2, интерлей-
кин-6, интерлейкин-8, интерферон-γ (Meng et al.,
2007; Jiang et al., 2013; Ren et al., 2016; Liu et al.,
2018). Регенеративный эффект способны оказы-
вать также продуцируемые этими клетками вне-
клеточные везикулы, содержащие некодирую-
щие РНК и регуляторные белки (Chen et al., 2019).

В экспериментах на клеточных культурах и
животных с моделями повреждений различных
тканей и органов неоднократно была показана
способность МСК из менструальной крови сти-
мулировать пролиферацию и дифференцировку
резидентных клеток, а также регулировать их вы-
живаемость. Так, в поджелудочной железе мы-
шей с диабетом МСК активируют дифференци-
ровку эндогенных предшественников в β-клетки
(Wu et al., 2014). Они стимулируют пролифера-
цию и предотвращают апоптоз кардиомиоцитов
при совместном культивировании в условиях,
моделирующих ишемию; апоптотическая гибель
кардиомиоцитов уменьшается также in vivo при
введении МСК в область инфаркта миокарда (Ji-
ang et al., 2013). МСК менструальной крови или их
секреторные продукты подавляют индуцирован-
ный бактериальным липополисахаридом апоптоз
гепатоцитов и клеток легочного эпителия и улуч-

шают выживание гранулезных клеток при преж-
девременной недостаточности яичников, однако
апоптоз клеток эпителиального рака яичника под
их влиянием, напротив, усиливается (Chen et al.,
2019).

Иммуносупрессивные свойства МСК мен-
струальной крови выражены слабее, чем у МСК из
других тканей (Luz-Crawford et al., 2016; Yang et al.,
2019). Тем не менее они способны подавлять из-
быточные иммунные реакции, ингибируя экс-
прессию в пораженной ткани провоспалительных
факторов, таких как фактор некроза опухолей-α,
интерферон-γ, интерлейкин-2, интерлейкин-6,
стимулируя секрецию оказывающих противовос-
палительное действие интерлейкина-4 и интер-
лейкина-10, уменьшая инфильтрацию воспали-
тельными клетками, а также способствуя повы-
шению численности регуляторных T-клеток и
макрофагов противовоспалительного фенотипа
М2 (Xu et al., 2015; Lv et al., 2018). Способность
МСК менструальной крови уменьшать выражен-
ность воспаления была показана на моделях яз-
венного колита (Xu et al., 2015), легочного фиброза
(Zhao et al., 2018), имплантации полиамидной
сетки для лечения пролапса тазовых органов
(Gargett et al., 2016), болезни Альцгеймера и
острого повреждения легких (Chen et al., 2019). Их
иммуносупрессивные свойства позволили также
индуцировать толерантность к аллотранспланта-
ту сердца у экспериментальных мышей (Lv et al.,
2018).

Антифибротическое действие этих клеток было
продемонстрировано на моделях хронического
токсического поражения печени (Chen et al.,
2017), легочного фиброза (Zhao et al., 2018), а так-
же инфаркта миокарда и преждевременной недо-
статочности яичников (Chen et al., 2019). МСК
менструальной крови продуцируют матриксные ме-
таллопротеиназы – MMP-1, -3, -9, -10 (Meng et al.,
2007; Liu et al., 2018; Zhao et al., 2018), с которыми
и может быть связана их способность препятство-
вать избыточному накоплению внеклеточного
матрикса. Кроме того, при поражении печени
МСК снижают пролиферативную активность
клеток Ито, играющих главную роль в фиброге-
незе (Chen et al., 2017), а при инфаркте миокарда
подавляют переход эндотелиальных клеток в ме-
зенхимные и тем самым предотвращают прогрес-
сирование фиброза, снижая численность сердеч-
ных фибробластов (Chen et al., 2019).

Еще один механизм регенеративного действия
МСК менструальной крови связан с усилением
роста кровеносных сосудов в пораженной ткани.
Секретируя проангиогенные факторы, МСК сти-
мулируют формирование сосудистых структур
эндотелиальными клетками in vitro и способству-
ют повышению плотности сосудов в области ин-
фаркта (Jiang et al., 2013), а также усиливают их
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образование в кожных ранах (Chen et al., 2019).
В то же время они способны подавлять патологи-
ческий рост сосудов в опухоли, что приводит к за-
медлению ее роста, как было показано на примере
глиомы (Lv et al., 2018). Сообщалось также об ин-
гибирующем влиянии внеклеточных везикул, по-
лученных от МСК менструальной крови, на проан-
гиогенные свойства клеток рака простаты, тогда
как везикулы от МСК костного мозга ангиогенез
в данной экспериментальной системе, напротив,
усиливали. Предполагается, что способность
МСК из этого источника оказывать не только ан-
гиогенный, но и ангиостатический эффект связана
с их функциями в эндометрии, где они обеспечи-
вают неодинаковое состояние сосудов функцио-
нального слоя в течение менструального цикла
(Alcayaga-Miranda et al., 2016).

Помимо вышеуказанных патологических со-
стояний, в экспериментах на животных МСК из
менструальной крови продемонстрировали свою
терапевтическую эффективность при ишемии
нижних конечностей, болезни Паркинсона, ал-
лергическом энцефалите (Rodrigues et al., 2016),
ишемическом инсульте (Chen et al., 2019), повре-
ждениях спинного мозга (Wu et al., 2018), перифе-
рических нервов (Farzamfar et al., 2017) и эндомет-
рия (Hu et al., 2019), реакции трансплантат против
хозяина (Luz-Crawford et al., 2016), ишемии-ре-
перфузии почки (Sun et al., 2016), костно-хряще-

вых дефектах (Khanmohammadi et al., 2019). Пер-
вым случаем клинического применения этих кле-
ток стала трансплантация четырем пациентам с
множественным склерозом, показавшая безопас-
ность их введения (Zhong et al., 2009). В дальней-
шем обнадеживающие результаты были получены
при трансплантации МСК менструальной крови
больным с внутриматочными спайками, что при-
вело к увеличению толщины эндометрия и позволи-
ло трем из семи пациенток забеременеть (Tan et al.,
2016), а также больному с застойной сердечной
недостаточностью, у которого после введения
МСК наблюдалось длительное улучшение функ-
циональных показателей сердца (Ichim et al.,
2010). Однако на сегодняшний день количество
клинических испытаний с использованием МСК
из менструальной крови и число участвующих в
них пациентов слишком малы для того, чтобы де-
лать уверенные выводы о безопасности и эффек-
тивности терапевтического использования кле-
ток из этого источника.

Механизмы терапевтических эффектов МСК
из менструальной крови и возможности их при-
менения в регенеративной медицине, на которые
указывают имеющиеся в литературе результаты
экспериментальных исследований, суммированы
на рис. 1.

Рис. 1. Регенеративные эффекты МСК, выделенных из менструальной крови.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Присутствующие в менструальной крови клет-

ки десквамированного эндометрия с характери-
стиками МСК являются ценным ресурсом для ре-
генеративной медицины ввиду их способности
улучшать состояние патологически измененных
тканей, прежде всего за счет продукции регуля-
торных молекул, комплексно влияющих на раз-
личные аспекты восстановительного процесса.
По своим биологическим свойствам и характеру
влияния на тканевую регенерацию МСК из мен-
струальной крови сходны с таковыми из других
клинически значимых источников, таких как
костный мозг, жировая ткань, пульпа зуба и ткани
последа, при этом их несомненное преимущество
состоит в большей доступности и возможности
многократного получения путем неинвазивной
процедуры. Ценными с точки зрения возможно-
сти клинического применения являются и такие
особенности этих клеток, как широкий спектр
потенций к дифференцировке, высокий проли-
феративный потенциал, позволяющий быстро
нарастить необходимое для трансплантации чис-
ло клеток из малого количества исходного мате-
риала, и генетическая стабильность в ходе куль-
тивирования.

Следует отметить, что при всей перспективно-
сти МСК менструальной крови как источника
клеток для регенеративной медицины их клини-
ческое использование сопряжено с рядом про-
блем. В частности, гетерогенность популяции,
содержащей не только мультипотентные клетки
со свойствами стволовых, но и стромальные фиб-
робласты, и отсутствие общепринятого протоко-
ла выделения МСК затрудняют стандартизацию
клеточных препаратов, получаемых из менстру-
альной крови. Кроме того, характеристики содер-
жащихся в ней МСК зависят от возраста донора
и, вероятно, от состояния его репродуктивной
системы. Влияние этих параметров на регенера-
тивный потенциал МСК к настоящему времени
исследовано недостаточно. Нельзя также исклю-
чить различные неблагоприятные последствия
введения МСК менструальной крови пациенту,
такие так дифференцировка в нежелательном на-
правлении, отторжение иммунной системой, об-
разование опухоли. Хотя результаты эксперимен-
тов на животных и первых клинических испыта-
ний свидетельствуют об отсутствии серьезных
побочных эффектов клеточной терапии с их ис-
пользованием, этот вопрос должен быть исследо-
ван более тщательно. Еще одна сложность связана
с низкой выживаемостью трансплантированных
МСК в очаге поражения, ограничивающей их те-
рапевтический потенциал. Эта проблема может

быть отчасти преодолена путем генетической мо-
дификации клеток или их прекондиционирова-
ния культивированием в стрессовых условиях.
Кроме того, преимущественно паракринный ме-
ханизм регуляторного действия МСК, в том чис-
ле и из менструальной крови, на поврежденные
ткани делает возможным терапевтическое приме-
нение не самих клеток, а их секреторных продук-
тов, в частности, внеклеточных везикул, что свя-
зано с меньшими техническими трудностями и
меньшим риском для пациента. Наконец, необ-
ходимо дальнейшее исследование клеточных и
молекулярных механизмов, посредством которых
МСК из менструальной крови оказывают благо-
творное влияние на тканевую регенерацию, и
сравнение их с таковыми для МСК из других, бо-
лее изученных источников. Полученные знания
станут теоретической основой применения этих
клеток в медицине и определят спектр заболева-
ний, при которых их трансплантация позволит
достичь оптимальных результатов.
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Menstrual blood-derived mesenchymal stromal cells
as a resource for regenerative medicine

O. V. Payushinaa, *, D. A. Tsomartovaa, E. V. Chereshnevaa, M. Yu. Ivanovaa,
T. A. Lomanovskayaa, S. L. Kuznetsova

aSechenov First Moscow Medical University, Ministry of Health of the RF
Trubetskaya, 8, bld. 2, Moscow, 119991 Russia
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Development of regenerative medicine creates the need for an accessible source of cells for stimulation of the
recovery processes in pathologically altered tissues and organs. Such a source can be menstrual blood with
fragments of the desquamated endometrium containing mesenchymal stromal cells (MSCs) that are involved
in the regeneration of endometrial functional layer during the menstrual cycle. These cells are phenotypically
similar to MSCs from other clinically relevant sources (bone marrow, adipose tissue, dental pulp, placenta)
capable of active growth in vitro, have a wide differentiation potential. They secrete various biologically active
substances in a paracrine manner and thereby stimulate survival and proliferation of cells in affected tissues,
regulate immune responses and angiogenesis, and prevent fibrosis. Currently, the possibility to use menstrual
blood-derived MSCs in various fields of medicine is being actively researched. Experiments on animals
demonstrated the prospects of cell therapy with these cells for the treatment of pathologies of the cardiovas-
cular, nervous, reproductive systems, skin wounds, myodystrophy, diabetes mellitus, diseases of the liver,
lungs, intestines and other organs. However, in order to successfully implement menstrual blood-derived
MSCs in medical practice, further research is required to optimize protocols for cells isolation, assess possible
risks of their transplantation, overcoming the problem of their low survival in the lesion focus and clarify the
cellular and molecular mechanisms of their regenerative effect.
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Ретроэлементы (ретротранспозоны и эндогенные ретровирусы) представляют собой класс мобиль-
ных генетических элементов, широко представленный у различных групп эукариот. Считается, что
большинство ретроэлементов, присутствующих в геноме, не оказывает значительного влияния на
организм хозяина, который в процессе коэволюции с ретроэлементами вырабатывает различные
механизмы контроля их транспозиции. Но даже лишенные транспозиционной активности ретро-
элементы могут играть существенную роль в эволюции, способствуя формированию новых адап-
тивных механизмов, обусловленных, в свою очередь, формированием новых генетических сетей.
Процесс, в котором организм адаптирует отдельные последовательности ретроэлементов, называ-
ется молекулярной доместикацией. Экзаптация подразумевает формирование новых генетических
структур и функций, как правило, появившихся в результате продолжительной эволюции домести-
цированных последовательностей мобильных элементов. Для трех ключевых генов ретротранспо-
зонов/эндогенных ретровирусов (gag, pol и env) известны случаи доместикации. Феномен домести-
кации/экзаптации свидетельствует о фундаментальной роли, которую играют ретроэлементы в
процессе эволюции генома, и значительной эволюционной выгоде присутствия в геноме ретроэле-
ментов, несмотря на то, что их транспозиционная активность может сопровождаться негативными
эффектами на уровне индивидуального организма.

DOI: 10.31857/S0044459621010036

Ретроэлементы (ретротранспозоны и эндоген-
ные ретровирусы) представляют собой класс мо-
бильных элементов, широко представленный в
геномах различных групп эукариот. Они занима-
ют около 10% генома нематоды Caenorhabditis ele-
gans, 15% генома дрозофилы, 35% генома мыши и
40% генома человека (Chénais et al., 2012). Оче-
видно, что ретроэлементы – весомый компонент,
который не может не влиять на функционирова-
ние и эволюцию генома в целом.

Считается, что подавляющее большинство ко-
пий ретроэлементов, присутствующих в геноме,
не оказывают значительного влияния на орга-
низм хозяина, поскольку они утратили функцио-
нальную активность. Кроме того, в процессе сов-
местной коэволюции генома с его мобильным
компонентом сформировались защитные генети-
ческие механизмы, эффективно подавляющие
транспозицию (Goodier, 2016). Эти механизмы
связаны главным образом с РНК-интерференцией
и эпигенетической регуляцией. У позвоночных ак-
тивируются различные типы чувствительных к ви-
русной нуклеиновой кислоте рецепторов, вклю-
чая Toll-подобные рецепторы, RIG-I/MDA5,

IFI16, cGAS и другие (Hornung, 2014). У млекопи-
тающих в инактивации ретроэлементов значитель-
ную роль играют РНК- и ДНК-редактирующие
ферменты семейств ADAR (adenosine deaminase act-
ing on RNA) (Samuel, 2011) и APOBEC (apolipopro-
tein B mRNA-editing enzyme catalytic polypeptide)
(Cullen, 2006). Дезаминазы ADAR1 и ADAR2
участвуют в редактировании РНК большого ко-
личества вирусов, в том числе ретровирусов, при
этом ADAR может модифицировать вирусную
РНК сайт-специфически, как это происходит,
например, у вируса гепатита дельта и ВИЧ, а мо-
жет вызывать летальное гиперредактирование,
редактируя множество аденозинов (Samuel, 2011).
APOBEC3G проявляет антиретровирусную им-
мунную активность против ретровирусов: он спо-
собен проникать внутрь вирусной частицы и дез-
аминировать одноцепочечную ДНК, обратно
транскрибированную с РНК вируса (Cullen,
2006). Однако лентивирусы, в том числе ВИЧ, в
ходе эволюции приобрели ген фактора вирусной
инфекционности Vif, который способен взаимо-
действовать с APOBEC3G и запускать убиквити-

УДК 575.822
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нирование и деградацию APOBEC3G через про-
теасомный путь (Cullen, 2006).

В ряде исследований показана связь между ак-
тивностью ретроэлементов и патологиями, сни-
жающими жизнеспособность организма. Выяв-
лены заболевания, обусловленные интеграцией
ретроэлементов в гены или их регуляторные по-
следовательности. У человека это различные ти-
пы гемофилии и анемии, рак молочной железы,
мышечная дистрофия, нейрофиброматоз и ауто-
иммунные заболевания (Kaer, Speek, 2013).

Активация транспозиции чаще всего происхо-
дит в том случае, когда вирус или мобильный эле-
мент попадает в организм впервые, и механизмы
контроля его транспозиции еще не выработаны,
или в том случае, когда имеющиеся механизмы
нарушаются (Goodier, 2016). Факторами, наруша-
ющими механизмы контроля мобильных элемен-
тов, могут служить мутации в контролирующих
генах, а также различные стрессовые факторы (Li,
Schmid, 2001). Нарушение контроля транспози-
ции приводит к геномной нестабильности, выра-
жающейся в значительном повышении темпов
мутационного процесса (Vela et al., 2014). Увели-
чение числа копий ретроэлементов в геноме
приводит, в свою очередь, к увеличению частоты
рекомбинационных событий и к геномным пе-
рестройкам, в том числе к дупликациям после-
довательностей (Kazazian, 2014). Дупликации
могут происходить не только за счет рекомбина-
ции, но и за счет активности обратной тран-
скриптазы ретроэлементов, с которой связывают
процесс образования процессированных псевдо-
генов. Так, в геноме человека насчитывается око-
ло восьми тысяч процессированных псевдогенов,
10% из которых транскрипционно активны (Ka-
zazian, 2014). Дупликации, связанные с L1-транс-
дукциями, составляют более 1% генома человека
(Pickeral et al., 2000). Таким образом, ретроэле-
менты способствуют дупликации генов – одному
из основных факторов, способствующих эволю-
ционному процессу и приобретению организмом
новых функций (Kaessmann et al., 2009).

Но даже лишенные транспозиционной актив-
ности, ретротроэлементы могут играть значимую
роль в эволюции, способствуя формированию
новых адаптивных механизмов. Процесс, в кото-
ром организм адаптирует последовательности
мобильных элементов для собственной пользы,
называют молекулярной доместикацией. Термин
был предложен Миллером в 1997 г., чтобы опи-
сать эти явления (Miller et al., 1997).

Существует множество примеров, в которых
доместикация мобильных элементов привела к
формированию новых фундаментальных биоло-
гических функций. Наиболее известные из них –
адаптация к участию в удлинении теломер ретро-
транспозонов HeT-A, TAHRE и TART у Drosophila

(Silva-Sousa et al., 2012), а также SART и TRAS у
Bombyx mori (Fujiwara et al., 2005); доместикация
транспозазы транспозона piggyBac, участвующей
в геномных перестройках у Paramecium при образо-
вании соматического макронуклеуса (Baudry et al.,
2009); доместикация транспозазы мобильного
элемента Transib и появление гена RAG1, который
необходим для рекомбинации V(D)J-сегментов
генов иммуноглобулинов (Huang et al., 2016).

Важнейшее понятие, применимое к эволюци-
онной роли последовательностей мобильных эле-
ментов, – “экзаптация”. Экзаптация подразуме-
вает формирование новых генетических структур
и функций, как правило, появившихся в резуль-
тате продолжительной эволюции доместициро-
ванных последовательностей мобильных элемен-
тов (Schrader, Schmitz, 2019).

В настоящем обзоре будут рассмотрены случаи
доместикации последовательностей ретроэле-
ментов, которые сопровождались экзаптацией и
привели к появлению новых регуляторных после-
довательностей и генов с адаптивными функция-
ми у животных.

СТРУКТУРНОЕ СХОДСТВО
ДКП-РЕТРОТРАНСПОЗОНОВ

И РЕТРОВИРУСОВ СВИДЕТЕЛЬСТВУЕТ
ОБ ИХ ОБЩЕМ ПРОИСХОЖДЕНИИ

В настоящее время ретроэлементы делят на че-
тыре группы: ретроэлементы с длинными концевы-
ми повторами (ДКП) – ДКП-ретротранспозоны,
ретроэлементы без ДКП, ретроэлементы с доме-
ном тирозиновой рекомбиназы (YR-элементы) и
Penelope (Eickbush, Jamburuthugoda, 2008). Неко-
торые ДКП-ретротранспозоны имеют три откры-
тые рамки считывания (ОРС), гомологичные ре-
тровирусным генам gag, pol и env, и проявляют
удивительное сходство по строению с интегриро-
ванными в геном копиями ретровирусов – про-
вирусами.

И ДКП-ретротранспозоны, и интегрированные
копии ретровирусов содержат на концах полно-
стью идентичные друг другу ДКП, образующиеся в
процессе обратной транскрипции, и имеют до-
вольно консервативную структуру (что свиде-
тельствует об их однократном появлении в про-
цессе эволюции ретроэлементов) и варьирующую
обычно в пределах нескольких сотен нуклеотидов
длину (Benachenhou et al., 2013). Почти все ДКП-
ретротранспозоны имеют сложно устроенные
промоторные области, включающие в себя ба-
зальные промоторные элементы, отстоящие на
несколько пар нуклеотидов от старта транскрип-
ции, и дистальные промоторные элементы (эн-
хансеры и сайленсеры), влияющие на базальный
уровень транскрипции. При этом действие по-
следних может быть тканеспецифично и может
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изменяться в зависимости от стадии развития ор-
ганизма (Trizzino et al., 2018). Сравнение нуклео-
тидных последовательностей двух ДКП одного
ретроэлемента может дать информацию о “воз-
расте” интегрированной копии (Bowen, McDon-
ald, 2001): абсолютная идентичность двух ДКП
одной копии ретроэлемента свидетельствует о ее
недавней интеграции; чем больше нуклеотидных
замен (мутаций) накапливают ДКП, тем дольше
они находятся в данном сайте генома.

Кодирующую часть ДКП-ретротранспозонов
обычно составляют две открытые рамки считыва-
ния (ОРС), гомологичные ретровирусным генам
gag и pol, а у некоторых ДКП-ретротранспозонов
имеется еще и ОРС3, гомологичная гену env ре-
тровирусов (Kim et al., 1994). Помимо генов gag,
pol и env, в геноме ретровирусов (лентивирусов)
могут содержаться дополнительные гены – vif,
vpr, vpu, tat, rev и nef, продукты которых необходи-
мы для репликации и участвуют в регуляции син-
теза и созревания вирусной РНК (Robertson,
2016).

Основной функцией ОРС1 (gag) является фор-
мирование нуклеопротеиновых комплексов – ви-
русоподобных частиц (ВПЧ), сходных с вирусны-
ми частицами ретровирусов. ВПЧ осуществляют
транспорт обратных транскриптов к ядру. Кроме
того, образование ВПЧ способствует изоляции
обратной транскриптазы и других кодируемых
ретроэлементами ферментов, что уменьшает ве-
роятность образования процессированных псев-
догенов.

Продукт ОРС2 (pol) обычно синтезируется в
результате сдвига рибосомы на –1 нуклеотид при
трансляции транскрипта gag-pol, но у некоторых
ретроэлементов встречается сдвиг на +1 нуклео-
тид (Farabaugh, 1996) и механизм трансляцион-
ной супрессии (Yoshinaka et al., 1985). ОРС2 коди-
рует протеазу, обратную транскриптазу, РНКазу Н
и интегразу, которые синтезируются как единый
полипептид, процессируемый протеазой. Обратная
транскриптаза образует кДНК-копию РНК ретро-
элемента, РНКаза Н удаляет скопированную
РНК из образующегося гетеродуплекса РНК-
ДНК, а интеграза осуществляет встраивание об-
ратного транскрипта в геном хозяина.

Продукт третьей ОРС (env) образуется с помо-
щью сплайсинга основного транскрипта. Ген env
ретровирусов кодирует компоненты, которые от-
ветственны за взаимодействие вирусной частицы
с мембранными рецепторами клетки, в результа-
те чего вирус проникает в нее. Раньше считали, что
ретровирусы есть только у позвоночных, и основ-
ным различием ретровирусов и ретротранспозо-
нов является именно наличие у первых гена env.
Однако были найдены несколько семейств ДКП-ре-
тротранспозонов с функциональной ОРС3 и по-
лучены экспериментальные доказательства того,

что некоторые ДКП-ретротранспозоны беспо-
звоночных (Drosophila melanogaster) являются ис-
тинными ретровирусами (Kim et al., 1994). В свя-
зи с этим классификация ретровирусов была пе-
ресмотрена.

Современная классификация ретровирусов
включает ретроэлементы и базируется на сход-
стве последовательностей обратных транскрип-
таз и интеграз. Ретровирусы и родственные им
ДКП-ретротранспозоны объединены в порядок
вирусов Ortervirales, включающий пять семейств:
Pseudoviridae, Belpaoviridae, Caulimoviridae, Meta-
viridae и Retroviridae (Krupovic et al., 2018). К сем.
Pseudoviridae относят ДКП-ретроэлементы группы
Ty1/copia. Оно включает три рода: Pseudovirus
(элемент Ty1 у Saccharomyces cerevisiae), Hemivirus
(элемент сopia у D. melanogaster) и Sirevirus (SIRE-
элементы у хвойных и цветковых растений). Сем.
Belpaoviridae включает ДКП-ретроэлементы груп-
пы Bel/Pao (р. Semotivirus). К сем. Caulimoviridae
относят вирусы растений с необычным жизнен-
ным циклом (дцДНК-вирусы с обратной тран-
скрипцией, в отличие от ретровирусов, являю-
щихся оц(+)РНК-вирусами с обратной тран-
скрипцией). Вирусы этого семейства утратили
интегразный домен и длинные концевые повто-
ры, но по остальным свойствам близки к ретрови-
русам. Примечательно, что каулимовирусы фор-
мируют огромные семейства эндогенных вирус-
ных элементов – эндогенные параретровирусы
(Chabannes, Iskra-Caruana, 2013). Сем. Metaviridae
включает ДКП-ретроэлементы группы Ty3/gypsy.
В него входит два рода: Metavirus (элементы Ty3 у
S. cerevisiae) и Errantivirus (элемент gypsy у D. mela-
nogaster и близких видов). К сем. Retroviridae от-
носятся собственно ретровирусы, как инфекци-
онные (экзогенные), так и неинфекционные (эн-
догенные).

Таким образом, отличия ретровируса и ДКП-ре-
тротранспозона носят формальный характер и за-
ключаются главным образом в наличии/отсут-
ствии инфекционных свойств, которые во мно-
гом определяются функциональным геном env.
Гена env нет у многих ДКП-ретротранспозонов,
например у ДКП-ретротранспозонов с двумя ге-
нами gag и pol. Но это не означает, что они не мо-
гут воспользоваться функцией гена env других
ДКП-ретротранспозонов или ретровирусов. В то
же время существуют “неполноценные” ретрови-
русы (например, вирусы сарком – Ha-MSV,
MoMSV, SSV), не имеющие собственных генов env
и pol. Такие ретровирусы проявляют инфекцион-
ные свойства только при коинфекции с другими
ретровирусами (дефектный ретровирус использу-
ет капсид и ферменты репликации полноценного
ретровируса), что мало отличает их от многих
ДКП-ретротранспозонов (Horie, Tomonaga, 2011).
Процесс эндогенизации является ключевым в пе-
реходе от ретровируса к ДКП-ретротранспозону
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и заключается в интеграции вируса в геном кле-
ток на ранней эмбриональной стадии и деграда-
ции последовательности, отвечающей за инфек-
ционные свойства вируса. Рекомбинация может
приводить к обратному переходу ДКП-ретро-
транспозона в ретровирус.

НЕКОДИРУЮЩИЕ 
ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТИ 

РЕТРОТРОЭЛЕМЕНТОВ УЧАСТВУЮТ
В РЕГУЛЯЦИИ ЭКСПРЕССИИ

ХОЗЯЙСКИХ ГЕНОВ

Ретроэлементы составляют значительную
часть генома эукариот и неизбежно оказывают
влияние на структуру и функционирование генома
организма-хозяина. Очевидно, что интегрирован-
ные копии ретроэлементов или их фрагменты, на-
ходящиеся рядом с какими-либо регуляторными
последовательностями генов, иногда внутри них
или даже сами по себе, могут изменять экспрес-
сию генов.

Последовательности ретротранспозонов, ин-
тегрированные в интроны генов, могут влиять на
сплайсинг, предоставляя новые донорные или
акцепторные сайты сплайсинга, а также могут
служить донорами новых экзонов (Sela et al.,
2010). Так, установлено, что около 4% кодирую-
щих последовательностей белок-кодирующих ге-
нов человека включают экзонизированные после-
довательности Alu и L1 (Nekrutenko, Li, 2001). Кро-
ме того, описан процесс “интронизации” с
участием ретроэлементов (Sela et al., 2007). С-кон-
цевой экзон рецептора лептина 219.1 происходит
от составного неавтономного элемента SVA (из его
последовательности, гомологичной эндогенному
ретровирусу HERV-K), в результате на С-конце
белка добавляется последовательность из 67 ами-
нокислот (Damert et al., 2004).

В геноме человека содержание неДКП-ретроэле-
ментов составляет около 35%. Из-за наличия в их по-
следовательностях полиА-трактов неДКП-ретро-
транспозоны служат источником микросателлит-
ных повторов во многих локусах генома: около
20% всех микросателлитных повторов, включая
50% мононуклеотидных микросателлитов, нахо-
дятся внутри Alu-элементов (Kelkar et al., 2008).
Ретроэлементы L1 и Alu могут также служить
источником внутригенных сигналов полиаде-
нилирования (Roy-Engel et al., 2005). Анализ
различных типов альтернативных сайтов по-
лиаденилирования в последовательностях генов
человека, мыши, крысы и курицы показал, что
все они происходят из последовательностей ре-
троэлементов (Lee et al., 2008).

Помимо полиА-трактов, последовательности
неДКП-ретротранспозонов обогащены CpG-по-
вторами, служащими островками метилирования,

одна треть всех сайтов CpG человека содержится
в последовательностях Alu (Rubin et al., 1994). По-
скольку элементы L1, Alu и SVA часто обнаружива-
ются в генах или рядом с ними, образование и рас-
пространение гетерохроматина, опосредованное
ретротранспозоном, может репрессировать тран-
скрипцию близлежащих генов (Xing et al., 2004).

Ретроэлементы несут сайты связывания фак-
торов транскрипции, которые могут служить для
модуляции экспрессии близлежащих генов (Polak,
Domany, 2006). Почти 25% промоторных обла-
стей человека содержат последовательности, про-
изводные от мобильных элементов, в основном
SINE (Santangelo et al., 2007). Существует множе-
ство примеров участия ДКП эндогенных ретро-
вирусов, функционирующих в качестве новых
промоторов или сайтов связывания факторов
транскрипции для генов, и теперь стали известны
примеры формирования регуляторных длинных
некодирующих РНК из последовательностей эн-
догенных ретровирусов (Kapusta et al., 2013; Deng
et al., 2019).

Ретроэлементы для генома человека стали до-
норами около 28% локализаций хроматиновых
меток активных энхансеров – H3K4me1 (Nikitin
et al., 2019) – и 20–30% локализаций хроматино-
вых меток промоторов, активного хроматина и
гетерохроматина – H3K4me3, H3K9ac, H3K27ac,
H3K27me3, H3K9me3 (Igolkina et al., 2019).

Ретроэлементы могут также служить источни-
ком энхансерных последовательностей. Таким
примером является регуляция экспрессии гена
Pparg, одного их компонентов сигнального пути
адипогенеза (развития жировой ткани) у человека и
животных. Транскрипция гена Pparg управляется
энхансером, находящимся вблизи Pparg и облада-
ющим особой структурой. Этот энхансер состоит
их нескольких видоизмененных последователь-
ностей ретроэлемента LINE1 и служит местом по-
садки белков ZFP30 и KAP1. ZFP30 является тран-
скрипционным фактором семейства KRAB-ZF,
обычно подавляющим транскрипцию генов-мише-
ней. Однако в случае Pparg ZFP30 действует как ак-
тиватор транскрипции, связываясь с LINE-подоб-
ной последовательностью энхансера и привлекая
коактиватор KAP1 (что прямо противоположно
“основной” функции ZFP30 и KAP1) (Chen et al.,
2019).

У человека описана длинная некодирующая
РНК PRLH1, транскрибируемая с копий после-
довательностей эндогенного ретровируса ERV-9
(не содержащих в себе функциональных ОРС) и
участвующая в репарации двунитевых разрывов.
Транскрипция этой РНК стимулируется белком
p53 (одним из важнейших эффекторов консерва-
тивного сигнального пути, реагирующего на дву-
нитевые разрывы). Получившаяся молекула РНК
связывается с RNF169, стабилизируя его, а также
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привлекая дополнительные белки. Благодаря
этому активируется репарация двунитевых раз-
рывов по пути гомологичной рекомбинации (но
не по пути NHEJ) (Deng et al., 2019). У ряда других
транскриптов ERV-9 выявлена регуляторная
функция: они стимулируют транскрипцию ниже-
лежащих генов, связываясь с ДНК ERV-9 и способ-
ствуя сборке энхансерных белковых комплексов.
По такому механизму, в частности, регулируется
транскрипция генов бета-глобинового кластера у
человека (Hu et al., 2017).

В геноме домашней лошади идентифицирована
новая микроРНК (обозначенная как eca-miR-1804),
образовавшаяся в ходе эволюции из ДКП ретро-
элемента EqERV-E1. Авторы предполагают, что
ДКП EqERV-E1 стал источником микроРНК, ко-
торая экспрессируется тканеспецифично (Jo et al.,
2019).

Недавние работы выявили активацию ретро-
элементов в клетках мозга человека (Frank et al.,
2005), фундаментальную роль экспрессии опре-
деленных ретроэлементов в предымплантацион-
ный период развития эмбриона (Grow et al., 2015),
роль эндогенных ретровирусов в поддержании
плюрипотентности эмбриональных стволовых
клеток (Tanaka et al., 2012). Эти работы ярко де-
монстрируют участие регуляторных последова-
тельностей ретроэлементов в регуляции функци-
онирования генома, и значение такой регуляции
еще предстоит выяснить.

В последнее время появилось несколько свиде-
тельств того, что эндогенные ретровирусы могут
способствовать согласованной эволюции набо-
ров генов, экспрессия которых регулируется со-
гласованно в составе генной регуляторной сети
(Chuong et al., 2016). Скоординированная регуля-
ция экспрессии генов обусловлена наличием боль-
шого количества последовательностей цис-дей-
ствующих регуляторных последовательностей,
происходящих из ретроэлементов, а полимор-
физм таких регуляторных последовательностей
может быть источником фенотипических вари-
антов транскриптомов (Carroll, 2008).

Реструктуризация генома, опосредованная ак-
тивностью ретроэлементов, может играть важную
роль в ответе хозяина на стресс, облегчая адапта-
цию популяций и видов к изменяющимся усло-
виям среды. Инсерции мобильных элементов в
определенные сайты генома происходят с высокой
частотой, что может указывать на селективное пре-
имущество инсерционных мутаций (Chung et al.,
2007). Примером может служить ген Cyp6g1, коди-
рующий цитохром, участвующий в детоксикации
инсектицидов. Некоторые лабораторные линии
D. melanogaster несут инсерцию ДКП-ретротранс-
позона Accord в 5'-некодирующую область гена
Cyp6g1, что вызывает его повышенную экспрес-
сию и приводит к инсектицидной устойчивости у

этих линий (Chung et al., 2007). Эти исследования,
проведенные на лабораторных линиях, полно-
стью коррелируют с исследованиями на природ-
ных популяциях, собранных по всему миру, где
также была показана прямая корреляция между
резистентностью к инсектициду и наличием ин-
серции Accord (Catania et al., 2004).

Устойчивость к фосфорорганическим инсек-
тицидам в первую очередь обусловлена сверхэкс-
прессией генов неспецифических эстераз, что на-
блюдается у многих устойчивых видов, например
Culex quinquefasciatus, что обусловлено присут-
ствием элемента LINE вблизи локуса Est-2
(Mouches et al., 1990). Наконец, для естественной
популяции C. pipiens показано, что встраивание
мобильного элемента в кодирующую последова-
тельность рецептора токсина кишечника вызывает
событие альтернативного сплайсинга новой
мРНК, которое вызывает экспрессию изменен-
ного мембранного белка, не способного взаимо-
действовать с бинарным токсином Bacillus
sphaericus (Bt) (Darboux et al., 2007).

Корреляция между условиями окружающей
среды и эволюцией последовательности мобиль-
ных элементов у позвоночных все еще остается
неизученной областью. К немногочисленным
свидетельствам участия ретроэлементов в адапта-
ции к условиям окружающей среды можно отне-
сти работу Кардуччи с соавт. (Carducci et al.,
2019). Ретроэлемент Rex3, относящийся к
неДКП-ретротранспозонам, широко распро-
странен у костистых рыб. Сравнительный ана-
лиз последовательностей Rex3 у 39 различных
видов рыб, адаптированных к разным темпера-
турным условиям, показал, что определенные
структурные особенности последовательности
Rex3 строго коррелируют с условиями обитания
видов (Carducci et al., 2019).

МОЛЕКУЛЯРНАЯ ДОМЕСТИКАЦИЯ
ГЕНОВ РЕТРОЭЛЕМЕНТОВ

Важным путем приобретения новых полезных
признаков является “заимствование” последова-
тельностей генов ретроэлементов и их модифика-
ция для собственных нужд организма-хозяина –
процесс, названный молекулярной доместикацией
(Miller et al., 1997). Этот процесс начинается с ин-
теграции новой копии ретроэлемента в геном
(рис. 1). В некоторых случаях возможна интегра-
ция не целой последовательности ДНК-копии
ретроэлемента, а ее отдельных ОРС. Это проис-
ходит тогда, когда обратно транскрибируется и
затем интегрируется в геном не полноразмерная ко-
пия ретроэлемента, а ее слайсированные формы,
например ген env. Если интеграция последова-
тельности ретроэлемента произошла в герми-
нальных клетках, то она будет передана следую-
щим поколениям, т.е. закрепится в геноме.
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В ходе эволюции интегрированная последова-
тельность ретроэлемента накапливает мутации,
как и другие последовательности генома, и вско-
ре утрачивает функциональность, так как отбор
не поддерживает ее сохранение в геноме. Однако
в некоторых случаях отдельные последовательно-
сти ретроэлемента могут сохраняться отбором.
Сохраняться могут как отдельные гены, так и от-
дельные последовательности генов. Более того, в
процессе эволюции отдельные последовательно-
сти внутри доместицированного гена могут нахо-
диться под давлением движущего отбора, что
приводит к формированию мотивов, не характер-
ных для родительских генов. Появление таких
мотивов и ведет к неофункционализации гена ре-
троэлемента – его экзаптации (рис. 1).

Процесс доместикации может быть ускорен
рекомбинацией между ДКП, в результате чего в
геноме останется единственный ДКП, включаю-
щий регуляторные последовательности. Если
расположение ДКП окажется “удачным”, его ре-
гуляторные мотивы могут быть “использованы”
соседним геном, что впоследствии приведет к
адаптивному изменению регуляции гена – обра-
зованию нового регуляторного элемента.

Чаще всего доместикация происходит в тех слу-
чаях, когда последовательности ретроэлемента по-
тенциально имеют адаптивное значение и могут
оказаться полезными геному. Адаптация может
обеспечить приспособляемость организма в усло-
виях конкретного местообитания, устойчивость к
воздействию факторов абиотического и биологи-
ческого характера и др. В частности, доместици-
рованный ген ретровируса может быть использо-
ван для защиты от инфекции его “прародителем”
(Nair, Rein, 2014; Yap et al., 2014). Это очевидное

применение свойств ретроэлемента. Ниже мы
рассмотрим известные случаи доместикации ге-
нов gag, pol и env, которые подразумевают более
широкое применение потенциала ретроэлемен-
тов в геноме хозяина.

Молекулярная доместикация гена gag
Самые многочисленные семейства генов, по-

явившихся в результате доместикации гена gag, –
это семейства MART (Mammalian Retrotrans-
poson), оно же SIRH (Sushi-Ichi Retrotransposon
Homologue), PNMA (Paraneoplastic Ma antigens) и
SCAN (Schrader, Schmitz, 2019) (рис. 2). Семейства
генов MART (SIRH) и PNMA обнаружены только у
млекопитающих и возникли в результате незави-
симых доместикаций ДКП-ретротранспозонов
sushi-ichi и ДКП-ретротранспозонов группы
Ty3/gypsy соответственно (Ono et al., 2011; Kokosar,
Kordis, 2013). Семейство генов SCAN обнаружено
у наземных позвоночных и возникло в результате
доместикации ДКП-ретротранспозона Gmr1 груп-
пы Ty3/gypsy (Emerson, Thomas, 2011).

Семейство MART включает не менее 11 гомо-
логичных генов у плацентарных млекопитающих
и еще несколько генов у сумчатых, локализован-
ных чаще всего на Х-хромосоме (Ono et al., 2011).
Многие из них произошли, по-видимому, в ре-
зультате дупликации исходного доместицирован-
ного варианта. Тем не менее считается, что доме-
стикация ретротранспозонов sushi-ichi могла про-
исходить независимо и многократно.

Гены семейства MART являются примером
молекулярной экзаптации – ДКП-ретротранс-
позоны утратили ДКП, необходимые для транс-
позиции, но сохранили ОРС, гомологичные gag,

Рис. 1. Процесс доместикации последовательностей ретроэлементов.
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которые приобрели в процессе эволюции новые
функции у млекопитающих (Henke et al., 2015)
(рис. 1). Некоторые из генов семейства MART со-
хранили последовательность, гомологичную pol, и
используют сдвиг рамки считывания при трансля-
ции полипротеина-предшественника gag-pol, что
характерно для ретроэлементов и ретровирусов
(Clark et al., 2007). Многие из генов семейства
MART экспрессируются в плаценте, и по крайней
мере три из них необходимы на ранних стадиях
формирования плаценты и ее развития (Henke et al.,
2015). Наиболее изученные гены этого семейства
у человека – LDOC1 и PEG10.

Возникновение генов семейства PNMA также
происходило в ходе эволюции неоднократно в ре-
зультате доместикации разных ДКП-ретротранс-
позонов группы Ty3/gypsy (Kokosar, Kordis, 2013).
Известно 12 генов этого семейства у мыши и 15 у
человека, большинство из них расположены на
Х-хромосоме, многие гены семейства образова-
лись в результате дупликаций (Kokosar, Kordis,
2013). Функции этих генов PNMA связаны с рабо-
той мозга. Аналогично некоторым генам семейства
MART часть генов семейства PNMA сохранили по-
следовательность, гомологичную pol, и использу-
ют сдвиг рамки считывания, характерный для
ДКП-ретротранспозонов и ретровирусов.

Примером одной из наиболее успешных доме-
стикаций последовательности ДКП-ретротранспо-
зонов являются последовательности, кодирующие
домен SCAN. Этот домен локализован в N-кон-
цевой части ряда транскрипционных факторов
млекопитающих. Помимо домена SCAN, такие
транскрипционные факторы всегда содержат
KRAB-домен (тандемы цинковых пальцев). Домен
SCAN гомологичен С-концевой части белка gag
ДКП-ретротранспозона Gmr1 группы Ty3/gypsy
(Emerson, Thomas, 2011). Предполагается, что эта
область была приобретена ранними амниотами в
результате инсерции последовательности gag в

ген семейства KRAB-ZF, с последующей потерей
(делецией) области, кодирующей N-конец белка
gag. Доказательством тому служит тот факт, что у
ящерицы Anolis в геноме присутствуют как гены
KRAB-ZF, содержащие домен SCAN, так и гены
KRAB-ZF, содержащие полноразмерный gag-
предшественник (Emerson, Thomas, 2011).

Несмотря на дальнейшую потерю ретротранс-
позонов Gmr1 некоторыми группами амниот, в
том числе млекопитающими, SCAN-домен со-
храняется у продуктов многих ZF-генов. Геном
мыши содержит около 40 таких генов, геном чело-
века – около 70 (Emerson, Thomas, 2013). Многие из
них являются транскрипционными факторами,
контролирующими разнообразные биологиче-
ские процессы – эмбриональное развитие, гемо-
поэз, метаболизм и др. (Schrader, Schmitz, 2019).
При этом конкретная функция SCAN-домена не-
известна. Существует множество эксперимен-
тальных свидетельств его роли в качестве посред-
ника белок-белковых взаимодействий, однако
доказательства специфического связывания
ограничиваются несколькими примерами.

В недавних исследованиях показано участие
SCAN-содержащих белков в подавлении тран-
скрипции эндогенных (Matsui et al., 2010; Rowe et al.,
2010) и экзогенных ретровирусов (Barde et al.,
2009). В то же время важная роль в подавлении
транскрипции ретровирусов принадлежит доме-
ну KRAB (Wolf, Goff, 2009). Так, показано, что
белки, содержащие KRAB-домен, способны по-
давлять интеграцию ВИЧ-1 (Allouch et al., 2011).

Наиболее известным примером, демонстриру-
ющим участие доместицированных генов ретро-
элементов в защите от экзогенной ретровирусной
инфекции, является ген Fv1 мышей (Best et al.,
1996), который обеспечивает устойчивость к ви-
русу MLV120. Fv1 произошел от гена gag эндоген-
ного ретровируса MERV (Yap et al., 2014). Белок

Рис. 2. Молекулярная доместикация гена gag у млекопитающих.
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Fv1 блокирует жизненный цикл ретровируса по-
сле стадии обратной транскрипции, взаимодей-
ствуя с белком капсида ретровируса и препят-
ствуя его интеграции в геном хозяина. У мыши
Fv1 способен предотвращать или задерживать
спонтанные или экспериментально индуциро-
ванные вирусные опухоли (Nair, Rein, 2014).

Ортологи Fv1 были идентифицированы у мно-
гих видов грызунов, и предполагаемое время
внедрения составляет 45–50 млн лет назад (Boso
et al., 2018). Некоторые ортологи Fv1 ограничива-
ют не только инфекцию MLV124, но и других ре-
тровирусов, что, как предполагается, связано с
тем, что Fv1 не распознает консервативные ами-
нокислотные мотивы, но вместо этого может об-
наруживать структурно консервативные про-
странственные паттерны в гексамерной решетке,
типичные для ядер ретровирусного капсида (Boso
et al., 2018).

Локус EnJS56A1 домашних овец (Ovis aries)
также кодирует белок Gag, который может дей-
ствовать как ингибитор родственного экзогенного
ретровируса овцы Jaagsiekte (JSRV) (Arnaud et al.,
2007). В отличие от Fv1, который блокирует ре-
пликацию MLV вскоре после проникновения,
EnJS56A1 действует на поздней стадии цикла ре-
пликации JSRV, блокируя транспортировку и
сборку вирионов (Arnaud et al., 2007).

Gag-опосредованные противовирусные функции
эндогенных ретровирусов человека не описаны, хо-
тя было показано, что Gag HERV-K (HML2) ин-
гибирует ВИЧ-1 в культуре клеток (Monde et al.,
2012). Пока не известно, проявляется ли этот эф-
фект in vivo.

Примером доместикации gag у беспозвоночных
служит ген дрозофилы Gagr (Gag-related protein),
который представляет собой геномный гомолог
гена gag ДКП-ретротранспозонов группы gypsy.
Гомологи этого гена также обнаруживаются во
всех секвенированных геномах видов р. Drosophila
и обладают высокой консервативностью после-
довательности (Nefedova et al., 2014). Для гена
Gagr проведен ряд исследований, указывающих
на его участие в ответе на стресс различного про-
исхождения (Graveley et al., 2011; Kemp et al., 2013;
Makhnovskii et al., 2020).

Молекулярная доместикация гена pol
Самым известным примером доместикации

гена pol является теломераза эукариот, которая
произошла от обратной транскриптазы ретро-
транспозонов и служит для удлинения концов ли-
нейных хромосом (Belfort et al., 2011).

Частично происходит от последовательности
pol, кодирующей интегразу, ген млекопитающих
CGIN1, гомологи которого имеются и у других
групп позвоночных. Считается, что ген CGIN1

произошел от слияния фрагмента pol, кодирую-
щего интегразу, с одним из генов хозяина около
150 млн лет назад. Предполагается, что функция
этого гена у млекопитающих связана с защитой от
ретровирусов (Chalopin et al., 2012).

Консервативным геном всех млекопитающих
является ген кожной аспарагиновой протеазы,
которая произошла от ретровирусной аспараги-
новой протеазы. Она играет ключевую роль в
процессах регенерации, а также в определении
текстуры кожи путем модуляции степени гидра-
тации (Bernard et al., 2005).

Молекулярная доместикация гена env
Ярким примером доместикации гена env явля-

ется семейство синцитинов (Syncytins) (рис. 3).
Синцитины – это группа генов, которые появи-
лись у плацентарных млекопитающих в результа-
те нескольких независимых актов доместикации
гена env эндогенных ретровирусов. У приматов
известно два таких гена – Syncytin-1 и Syncytin-2,
которые происходят от гена env разных эндоген-
ных ретровирусов – HERV-W и HERV-FRD, ин-
тегрированных 25 и более 40 млн лет назад соот-
ветственно (Mallet et al., 2004). Геном мыши так-
же содержит два гена этой группы – Syncytin-A и
Syncytin-B, произошедшие от ретровирусов се-
мейства HERV-F/H примерно 20 млн лет назад.
Оба они проявляют специфическую для плацен-
ты экспрессию и фузогенные свойства. Нокаут
гена Syncytin-A приводит к эмбриональной смер-
ти (Dupressoir et al., 2005).

Синцитины экспрессируются в слое синци-
тиотрофобласта, структуры, образующей самый
внешний компонент плаценты. Этот слой важен
для взаимодействия между матерью и плодом.
Синцитины способствуют слиянию трофобла-
стов, что приводит к образованию синцитиотро-
фобласта. Некоторые синцитины обладают им-
муносупрессорными свойствами, которые спо-
собствуют защите тканей плода от материнской
иммунной системы. У человека, помимо образо-
вания плаценты, Syncytin-1 может участвовать в
слиянии миобластов (Frese et al., 2015), остеокла-
стов (Soe et al., 2011) и может также регулировать
нейровоспаление при рассеянном склерозе (Ant-
ony et al., 2007). Кроме грызунов и приматов, син-
цитины были также идентифицированы у других
млекопитающих – зайцеобразных (Heidmann et al.,
2009), хищников, парнокопытных и афросори-
цид (Cornelis et al., 2013, 2014). Все эти гены про-
изошли в результате независимых инсерций эн-
догенных ретровирусов в зародышевую линию
клеток, что указывает на рецидивирующую кон-
вергентную доместикацию env-последовательно-
стей в гены группы синцитинов. Другой челове-
ческий плацентарный белок, полученный из
HERV – Suppressyn, ингибирует слияние трофоб-
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ластов, конкурируя с Syncytin-1, тем самым кон-
тролируя его функцию в плаценте (Sugimoto et al.,
2013).

Для доместицированных генов env, как и для
доместицированных генов gag, показана и проти-
вовирусная активность.

В 1981 г. было показано, что три эндогенных
локуса кур (EV3, EV6 и EV9) блокируют началь-
ную стадию инфицирования вирусом лейкоза
птиц, наиболее вероятно за счет интерференции
рецепторов (Meyerson, Sawyer, 2011). Авторы ис-
следования предсказали, что аналогичные функ-
ции будут обнаружены у других видов, которые
содержат эндогенные ретровирусы.

Геном мыши содержит противовирусные гены –
Fv4, Rmcf1 и Rmcf2, которые представляют собой
полноразмерные интактные гены env разных ре-
тровирусов (Malfavon-Borja, Feschotte, 2015). Эти
гены контролируют восприимчивость к инфек-
ции экотропного вируса лейкоза мыши (MuLV)
(Takeda, Matano, 2007).

В результате доместикации генов env эндоген-
ных бета-ретровирусов овец JSRV сформировались
факторы, ограничивающие инфекцию экзогенны-
ми JSRVs (Varela et al., 2009). Примечательно, что
некоторые эндогенные JSRV участвуют в разви-
тии плаценты (Arnaud et al., 2007).

Интересно, что инфицирование CD4+ Т-клеток
человека ВИЧ-1 индуцирует экспрессию локусов
HERV-K (HML2) (Young et al., 2018). Некоторые
локусы HERV-K (HML2) кодируют интактные
гены env, и экспрессия по крайней мере одного из
них в лабораторных клеточных линиях привела к
ингибированию инфекции ВИЧ-1 (Terry et al.,
2017). Показано, что такое ингибирование проис-
ходит не из-за интерференции рецепторов, что
указывает на существование нового, еще не изу-
ченного механизма.

Самыми древними интактными генами env эн-
догенных ретровирусов считаются ген percomorf
лучеперых рыб (Henzy et al., 2017) и ген HEMO
приматов (Heidmann et al., 2017). Показано, что
эти гены находятся под действием стабилизирую-
щего отбора более 100 млн лет. И тот, и другой со-
хранили фузогенную функцию и могут действо-
вать в качестве рецепторов. Гомолог HEMO обна-
ружен в геноме человека и экспрессируется как
полноразмерный белок Env, который расщепля-
ется неизвестной клеточной протеазой с высво-
бождением усеченной внеклеточной формы
(Heidmann et al., 2017). Секретируемая форма об-
наруживается в крови беременных женщин, а
также в крови и тканях плаценты, но ее функции
остаются неизвестными.

У беспозвоночных явление молекулярной до-
местикации генов env ретроэлементов изучено
слабо. Ген Iris представляет собой геномный го-
молог гена env ретровирусов у D. melanogaster. Го-
мологи гена Iris обнаружены в геномах всех видов
подрода Sophophora (в том числе у группы видов
melanogaster и obscura), для которых проводился
их поиск (Malik et al., 2000). У этих видов наблю-
дается высокая консервативность последователь-
ности гена Iris. Анализ гомологии последователь-
ности Iris с геном env различных ретровирусов и
ретротранспозонов насекомых показал, что наи-
более близкими последовательностями являются
env эррантивирусов Kanga. Кроме этого, Iris облада-
ет достаточной гомологией с геном env ДКП-ретро-
транспозонов группы gypsy и геном f бакуловирусов
(Malik et al., 2000). У взрослых особей экспрессия
Iris значительно подавляется при холодовой ак-
климатизации (6°С) (MacMillan et al., 2016).
В популяционных исследованиях показано, что
экспрессия гена Iris зависит от географической
широты, на которой обитает дикая популяция
(Juneja et al., 2016).

Рис. 3. Молекулярная доместикация гена env у млекопитающих.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Доместикация ретроэлементов и их белок-ко-

дирующих последовательностей имеет большое
значение в эволюции эукариот. На сегодняшний
день у млекопитающих молекулярная доместика-
ция привела к появлению нескольких семейств
генов, которые играют важную роль в эмбриоге-
незе и формировании плаценты. Другим приме-
ром успешной доместикации ретроэлементов яв-
ляются последовательности, кодирующие домен
SCAN, многие из которых являются транскрип-
ционными факторами, контролирующими раз-
нообразные биологические процессы – эмбриональ-
ное развитие, гемопоэз и метаболизм. Молекулярная
доместикация ретроэлементов у млекопитающих
привела к появлению ряда генов со специфиче-
ской противовирусной функцией.

К неразрешенным вопросам эволюции ретро-
элементов можно отнести вопросы об их проис-
хождении и распространении в геномах высших
эукариот. Каким образом ретроэлементы появи-
лись в геномах высших эукариот? Были ли это
процессы инфекции или горизонтального пере-
носа? Почему именно ретроэлементы, а не другие
типы мобильных элементов, например транспо-
зоны, оккупировали геномы высших эукариот?

Процесс молекулярной доместикации ретро-
элементов также поднимает много вопросов.
Один из основных – почему процессы доместика-
ции некоторых генов ретроэлементов происходили
независимо и многократно? Очевидно одно – ре-
троэлементы обладают значительным потенциа-
лом в процессе генообразования и регуляции
функций генов и служат своеобразным резервуа-
ром для эволюционных преобразований.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке РФФИ в рамках научного проекта
№ 19-14-50415 “Экспансия”.
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The role of retroelements in the evolution of animal genomes
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*e-mail: lidia_nefedova@mail.ru

Retroelements (retrotransposons and endogenous retroviruses) are a class of mobile genetic elements that is
widely represented in various groups of eukaryotes. It is believed that most of the retroelements present in the
genome do not significantly affect the host organism, which, in the process of co-evolution with retroele-
ments, produces various mechanisms for controlling their transposition. But even retrotroelements deprived
of transpositional activity can play a significant role in evolution, contributing to the formation of new adap-
tive mechanisms, which, in turn, are caused by the formation of new genetic networks. The process in which
the body adapts individual sequences of retroelements is called molecular domestication. Exaptation implies
the formation of new genetic structures and functions, which, as a rule, appear as a result of the long evolution
of domesticated sequences of mobile elements. For three key genes of retrotransposons/endogenous retrovi-
ruses (gag, pol, and env), cases of domestication are known. The phenomenon of domestication/exaptation
testifies to the fundamental role that retroelements play in the evolution of the genome and the significant
evolutionary benefit of the presence of retroelements in the genome despite the fact that their transposition
activity can be accompanied by negative effects at the level of an individual organism.
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Развитие когнитивной этологии и появление новых экспериментальных методов, способствующих
раскрытию возможностей интеллекта животных, привели к недооценке роли врожденных стерео-
типов в поведенческом репертуаре, поскольку исследователи склонны видеть в действиях живот-
ных прежде всего когнитивно-емкие феномены. На примере муравьев и грызунов, используя экс-
периментальную модель взаимодействия с добычей, выявлены относительно гибкие фрагменты
врожденных стереотипов, подверженные рекомбинации или выпадению. Мы полагаем, что измен-
чивость отдельных фрагментов стереотипов лежит в основе формирования видоспецифичного
охотничьего поведения. Сочетание врожденной фрагментированности поведенческих стереотипов
и простых форм социального обучения может обусловливать формирование некоторых поведенче-
ских традиций в сообществах и популяциях. В обзоре представлены итоги работы научного коллек-
тива и рассмотрены перспективы предложенного нами направления исследований, основанного на
детальном анализе поведенческих стереотипов.

DOI: 10.31857/S0044459621010061

Пожалуй, Шекспир был первым, кто поставил
вопрос о соотношении природы и воспитания
(nature and nurture) в одной из своих последних и
самых загадочных пьес “Буря”: “A Devil, a born
Devil on whose nature, nurture can never stick, on
whom my pain, humanly taken, all lost, quite lost…”
(“Черт, по рожденью черт. Его природы не воспи-
тать. Уж сколько я трудов благих потратил, – все
пропало даром”; перевод М.А. Кузмина). До сих
пор вопрос о соотношении гибкого и стереотип-
ного поведения животных является одним из
фундаментальных вопросов этологии и эволюци-
онной биологии в целом. Стоит отметить, что во
времена Шекспира этологами (от греческого
“этос” – нрав, характер) называли бродячих акте-
ров, которые разыгрывали на улицах и площадях
пьесы с отчетливо обозначенными характерами
персонажей. Этология как научная биологическая
дисциплина, опирающаяся на эволюционные ис-
токи поведения, зародилась в середине ХХ в. Ее
основатели – Лоренц (Lorenz, 1937, 1950) и Тин-
берген (Tinbergen, 1942, 1951) – разделили в 1973 г. с
Фришем (Frisch, 1923, 1947) Нобелевскую пре-
мию по физиологии и медицине за открытия,
связанные с выявлением моделей индивидуаль-

ного и группового поведения животных. Вслед за
своим учителем Хайнротом (Heinroth, 1911), ко-
торый предложил использовать фрагменты пове-
денческих стереотипов птиц для определения
различий между видами, Лоренц (Lorenz, 1935)
привлек внимание исследователей к изучению
врожденных моделей поведения. А.Н. Промптов
(1940), исследуя поведение птиц, ввел понятие о
видотипическом стереотипе, который включает
элементы поведения не только врожденного, но и
основанного на приобретенном опыте. В поведе-
нии животных эти элементы могут тесно пере-
плетаться. Поскольку члены одной популяции
вступают, как правило, в однотипные “диалоги”
со средой, их видотипические стереотипы могут
быть мало изменчивы. При этом выученные це-
почки действий могут быть настолько рутинными
и повторяющимся, что кажутся генетически за-
крепленными, и отличить их от врожденного по-
ведения можно только на основании экспери-
ментов (Lorenz, 1952). В то же время при изуче-
нии поведения животных в их естественных
местообитаниях, как это и принято в этологии,
для наблюдения значительного разнообразия со-
четаний накопленного индивидуального и соци-
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ального опыта, уровня сообразительности и дру-
гих психофизиологических характеристик неред-
ко бывает достаточно простого, основанного на
знании биологии вида приема – вставленного в
леток дуплянки мухоловок-пеструшек бумажной
трубки (Благосклонов, 1974) или предложения
воронам или чайкам пищи в нестандартной ситу-
ации (Obozova et al., 2011; Зорина, 2017).

К настоящему времени этологическая литера-
тура включает сотни работ, выполненных на широ-
ком спектре видов и основанных на этограммах –
функционально систематизированных описаниях
поведения животных в пространстве и во време-
ни. При этом произошло размывание первона-
чального значения терминов и понятий. Развитие
когнитивной этологии и появление новых экспе-
риментальных методов исследования интеллекта
(обзоры: Резникова, 2005, 2015) привели к недо-
оценке роли врожденных стереотипов поведения:
исследователи склонны видеть в действиях жи-
вотных прежде всего когнитивно-емкие феноме-
ны, такие как формирование “культурных тради-
ций” в сообществах. Интересных и новых данных
о “высших формах” поведения, в частности об
“очагах культуры” в популяциях приматов, вра-
новых, китообразных и других животных, облада-
ющих способностью к сложной социальной и
психической деятельности, в последние десяти-
летия так много (обзоры: Резникова, Пантелеева,
2015; Beans, 2017), что врожденные поведенческие
стереотипы стали считаться чем-то вроде “пове-
дения второго сорта”. Между тем врожденные сте-
реотипы составляют основную часть “айсберга” с
вершиной из когнитивных достижений; предста-
вить картину эволюции поведения биологиче-
ских видов невозможно без изучения разнообра-
зия врожденных поведенческих моделей (Lorenz,
1952; Reznikova, 2007; Зорина и др., 2013). Попу-
лярное в последние годы направление исследова-
ний, связанное с нейрологическими и молеку-
лярными механизмами так называемого много-
компонентного (или многоцелевого) поведения
(Rook et al., 2020), также далеко от этологического
подхода.

Видотипическое стереотипное поведение
обычно представляется стабильным и цельным.
Меж тем в некоторых естественных ситуациях
иногда удается пронаблюдать “перепутывание”, а
иногда и выпадение отдельных частей стереоти-
па. Например, впервые рожающая собака может
сначала подталкивать щенка к соскам и лишь за-
тем перегрызать пуповину (и таким образом на-
вредить щенку), может “забыть” съесть послед
или начать вылизывать щенка в неподходящее
время. Можно наблюдать и вклинивание в процесс
родов фрагментов постороннего стереотипа – ре-
акции “чужой в гнезде”, направленной на соб-
ственного щенка, которому придется доживать
жизнь с разорванным ухом.

Понятие о фрагментировании стереотипов до
сих пор носило интуитивный характер и не было
экспериментально подтверждено на естествен-
ных поведенческих моделях. Мы понимаем под
фрагментированностью поведенческих стереоти-
пов рекомбинацию или выпадение отдельных ча-
стей. Нам удалось найти поведенческую модель,
позволяющую впервые экспериментально иссле-
довать естественную фрагментированность сте-
реотипов – факультативное охотничье поведение
муравьев и грызунов (Reznikova, Panteleeva, 2008;
Резникова, Пантелеева, 2015; Reznikova et al.,
2017; Пантелеева и др., 2019). В отличие от обли-
гатных моделей поведения (таких как брачные
ритуалы, ключевые моменты взаимодействия ро-
дителей и потомков, криптические реакции), ко-
торые подвержены жесткому давлению отбора и
потому мало изменчивы, факультативные стерео-
типы проявляются с определенной степенью ин-
дивидуальной и популяционной изменчивости.
Как известно, в ряде случаев стереотипное пове-
дение может служить основанием для формиро-
вания эволюционно стабильных стратегий (May-
nard Smith, Price, 1973). Примером эволюционно
стабильных стратегий, основанных на облигат-
ных стереотипах, может служить наличие в попу-
ляциях группировок с устойчиво отклоняющи-
мися сексуальными предпочтениями, когда брач-
ные стереотипы адресуются не конспецификам
противоположного пола и репродуктивного воз-
раста, а представителям иных фракций (Ryabko,
Reznikova, 2015). Примером факультативных сте-
реотипов, лежащих в основании эволюционно
стабильных стратегий, является переключение на
разные источники пищи, сопровождающееся у
отдельных фракций популяции стойкими изме-
нениями в поведении (Пантелеева и др., 2019).
Применение к анализу этограмм, представлен-
ных в виде “биологических текстов”, метода сжа-
тия данных, основанного на сочетании идей кол-
могоровской сложности и классических фише-
ровских методов статистического тестирования
гипотез (Ryabko et al., 2013; Reznikova et al., 2017,
2019; Levenets et al., 2020), а также количественное
сравнение соотношения, порядка и встречаемо-
сти элементов поведения привели нас к гипотезе,
что фрагментированность поведенческих стерео-
типов является их естественным состоянием в
популяции, выпадение и рекомбинация отдель-
ных фрагментов может служить источником эво-
люционных преобразований. Исследование фа-
культативного охотничьего поведения грызунов
и муравьев позволило нам количественно оце-
нить гибкость отдельных фрагментов в стереоти-
пах и по-новому взглянуть на механизмы эволю-
ции поведения, а также на возможные пути ста-
новления “культурных традиций” в популяциях.
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ОСНОВНЫЕ ПОНЯТИЯ
История изучения поведенческих стереотипов

уходит корнями в психиатрию и сравнительную
психологию. Британский психиатр Джон Лэнг-
дон Даун (Down, 1887) классифицировал пове-
денческие стереотипы, характерные для идиотов
разных этнических групп (“монголоидные” сте-
реотипы описаны как “синдром Дауна”). Одна из
характеристик, общая для расстройств аутиче-
ского спектра, состоит в крайней ритуализации
действий (Bishop et al., 2006). Стереотипизация
поведения, которая для человека может быть по-
казателем патологии, для животных является со-
ставляющей видового репертуара. Мы понимаем
под поведенческими стереотипами поведенческие
последовательности, состоящие из устойчиво по-
вторяющихся элементов (Пантелеева и др., 2010;
Reznikova et al., 2012, 2019). От стереотипов отли-
чаются стереотипии – повторяющиеся неизмен-
ные формы поведения без очевидной цели и
функции, такие как кружение или хождение на
месте (Mason, 1991). Стереотипии (но не стерео-
типы) указывают на патологию в поведении как
людей, так и животных. Стереотипии не встреча-
ются у животных в естественной среде и харак-
терны либо для специально выведенных генети-
ческих линий (Francis et al., 2003; Ryan et al., 2010),
либо для особей в неволе, причем они настолько
явно свидетельствуют о существенных недостат-
ках в содержании, что нередко используются как
диагностический признак (Broom, Johnson, 1993;
Garner, 2005). Стереотипы, в отличие от стереоти-
пий, адаптивны, и они не повторяются цикличе-
ски; поведенческая цепочка имеет начало и за-
вершение (Reznikova et al., 2012, 2019). Проявле-
ние стереотипов в поведении животных носит
вероятностный характер: отдельные элементы
могут выпадать или, наоборот, повторяться, они
могут быть “разбавлены” элементами поведения,
не относящимися к данному стереотипу. В каче-
стве элементарных единиц, из которых состоит
поведенческий стереотип, мы рассматриваем эле-
менты поведения, т.е. элементарные двигательные
акты и позы (Tinbergen, 1951). Так, стереотип
охотничьего поведения может включать элемен-
ты, связанные с преследованием добычи, атакой,
умерщвлением и обработкой жертвы. Поведенче-
ский элемент считается врожденным, если при
первых же взаимодействиях со стимулом он пол-
ностью проявляется (Дьюсбери, 1981). Поведен-
ческий стереотип может включать в себя в виде
составной части фиксированный комплекс дей-
ствий (ФКД; fixed action pattern – FAP sensu Lo-
renz, Tinbergen, 1938) – генетически обусловлен-
ную последовательность поведенческих элемен-
тов, постоянных по составу и по порядку
совершения. Примерами могут служить ФКД за-
хвата добычи, спаривания, чистки тела. Стартуя
по принципу “спускового крючка” в ответ на воз-

действие ключевого стимула, ФКД разворачива-
ется как единая серия действий, вплоть до завер-
шающего акта, и является неделимым: если старт
состоялся, то ФКД дойдет до конца (обзор: Зори-
на и др., 2013). Например, умывание мордочки у
грызунов включает до 25 движений передних ко-
нечностей, шеи и головы, следующих в строго
определенном “синтаксическом” (включающем
иерархически соподчиненные элементы) поряд-
ке (Berridge, 1990; Berridge et al., 2005). Этот ком-
плекс действий проявляется в раннем возрасте, в
дальнейшем не меняется, и действия не прерыва-
ются, даже если воспрепятствовать контакту ко-
нечностей с телом, что как раз и является надеж-
ным признаком ФКД (Golani, Fentress, 1985; Dixon
et al., 2008). В стереотип охотничьего поведения у
разных животных в качестве ФКД входит атака,
включающая бросок на добычу и ее схватывание.
Стоит отметить, что в современной этологиче-
ской литературе “pattern” используется в более
общем смысле, как “модель поведения” – неваж-
но, фиксированная или нет, врожденная или
приобретенная в результате научения. Термин
“стереотип” практически вышел из употребле-
ния, и мы в своих работах стараемся придать ему
конкретный смысл, рассматривая его как после-
довательность устойчиво повторяющихся пове-
денческих элементов.

ЧТО ИЗВЕСТНО О ФРАГМЕНТИРОВАНИИ 
ПОВЕДЕНИЯ ЖИВОТНЫХ

В литературе фрагментированное поведение
отмечалось у животных в состоянии клинически
моделированного стресса (Ivy et al., 2008), при се-
рьезных эмоциональных и физических наруше-
ниях (Eilam et al., 2006; Szechtman et al., 2017), а
также под воздействием медикаментов (Santange-
lo et al., 2018). Так, у молодых волков изоляция от
сородичей в раннем возрасте приводила к фраг-
ментированию социального поведения (Mac-
Donald, Ginsburg, 1981; Frank H., Frank M., 1982).
В стрессовых ситуациях, таких как временное пе-
ремещение в незнакомую обстановку или на ярко
освещенную арену, у лабораторных крыс наблю-
дается фрагментирование груминга: отдельные
элементы пропускаются, их последовательность
может изменяться и нередко остается незавер-
шенной (Kalueff et al., 2007). У лишенных под-
стилки кормящих самок крыс проявляется хао-
тичность и фрагментированность элементов ма-
теринского поведения: крыса, не закончив
кормить, начинает вылизывать еще голодного
крысенка, а потом, не завершив чистку, начинает
перетаскивать его или снова приступает к корм-
лению (Molet et al., 2016).

Красноречивые примеры фрагментированного
поведения дают исследования гибридов. Сравни-
тельный анализ поведения гибридов и родитель-
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ских форм, начиная со второй половины ХХ в.,
является одним из основных методов генетики
поведения (Alcock, 1979). В некоторых случаях
гибриды демонстрируют промежуточные варианты
стереотипов родителей. Например, проявление
агрессии у койотов включает горизонтальное по-
ложение хвоста, у собак породы бигль – верти-
кальное, а у их гибридов F1 и F2 наряду с роди-
тельскими вариантами наблюдались и промежу-
точные положения хвоста между вертикальным и
горизонтальным (Fox, 1975). Выявлена сложность
наследования врожденных паттернов коммуни-
кации у гибридов койотов и биглей (Moon-Fanelli,
2011). Во время слабо выраженной угрозы койоты
могут рычать, как и собаки. При явно выражен-
ной угрозе видотипичный паттерн койотов – это
“зевок”: рот открыт, губы отведены, животное
шипит, голова и хвост опущены, а спина макси-
мально выгнута, при этом может наблюдаться се-
менящая походка. Этот паттерн демонстрируется
койотами в таких же коммуникативных ситуациях,
что и рычание у собак. Гибриды в том же социаль-
ном контексте демонстрировали набор реакций
от полного до частичного проявления “зевка”,
например, могли шипеть, слегка выгнув спину и
не полностью открывая рот. В ставших классиче-
скими исследованиях Дилгера (Dilger, 1962) гибри-
ды маскового неразлучника Agapornis personatus,
который переносит гнездовой материал (в экспе-
рименте – бумажные полоски) в клюве, и розово-
щекого неразлучника A. roseicollis, который засо-
вывает полоски между перьев, демонстрировали
различные сочетания фрагментов поведения ро-
дительских видов. Гибриды пауков-волков Schi-
zocosa ocreata и S. rovneri переключались с после-
довательностей поз и звуков, характерных для
брачного поведения одного родительского вида,
на соответствующие последовательности другого
вида; кроме того, самцы-гибриды совершали в
процессе ухаживания двойные “поклоны” вместо
одиночных. Были выявлены единичные гены,
контролирующие ритуалы ухаживания у пауков-
волков и отвечающие за поведенческие механизмы
репродуктивной изоляции (Stratton, Uetz, 1986).
Интересно отметить, что, хотя ритуальное пове-
дение ухаживания подвержено строгому давле-
нию отбора, самцы дрозофил с отсутствующим
геном, отвечающим за важные детали брачного
поведения, могут обучиться элементам этого по-
ведения при содержании в группе, что приводит к
успешному спариванию (Pan, Baker, 2014).

В естественной ситуации, насколько нам из-
вестно, фрагментированное поведение исследо-
валось лишь в игровом поведении животных.
К этому интересному и перспективному направ-
лению неоднократно обращались многие этологи
и зоопсихологи (Хайнд, 1975; Фабри, 1976; Зори-
на, 1998; Bekoff, Byers, 1998, и др.). Классические
описания игр шимпанзе и их сравнение с игрой

ребенка принадлежат перу Н.Н. Ладыгиной-Котс
(1935). В играх животных фрагментированность
принимает форму прерванных последовательно-
стей, в которые могут “вклиниваться” элементы
другого поведения, а отдельные элементы пове-
денческой цепочки могут повторяться или ме-
нять порядок (обзоры: Klinger, 1969; Bekoff, 1976;
Lancy, 1980; Spinka et al., 2001; Vanderschuren,
Trezza, 2013). У детенышей черных медведей Ursus
americanus игровая борьба включает отдельные
элементы сексуального поведения, чего никогда
не замечалось в агонистическом поведении
взрослых животных (Henry, Herrero, 1974). У не-
половозрелых крыс (Poole, Fish, 1976; Smith,
1982) и сусликов Spermophilus beldingi (Nunes et al.,
2004) социальная игра является переупорядочен-
ным набором элементов агонистического поведе-
ния взрослых самцов. Гренландские киты Balaena
mysticetus во время игры с бревнами демонстриру-
ют элементы предкопулятивного и материнского
поведения, а афалины Tursiops truncatus, играя с
живыми рыбами, демонстрируют элементы охот-
ничьего поведения, но при этом не ловят своих
жертв (Paulos et al., 2010). Играющие с различны-
ми объектами крокодиловые демонстрируют эле-
менты охотничьего и сексуального поведения:
например, самец кубинского крокодила Crocodylus
rhombifer, играя с мячом, совершал как атакую-
щие движения, так и приближался к игрушке, вы-
дувая пузыри, что является частью ритуала уха-
живания этого вида, а детеныши черного каймана
Melanosuchus niger, играя, совершали частые и ко-
роткие кружения друг за другом, как делают
взрослые кайманы во время гона (Dinets, 2015).
Обыкновенные осьминоги Octopus vulgaris, играя
с различными объектами, демонстрируют отдель-
ные элементы охотничьего и запасающего пове-
дения, совершая попытки унести понравившиеся
им игрушки в свои логова (Kuba et al., 2003, 2006).

“МУРАВЬИНАЯ КУЛЬТУРА” ИЛИ 
“СПЯЩИЕ” ФРАГМЕНТЫ СТЕРЕОТИПА?

РОЖДЕНИЕ ГИПОТЕЗЫ

Наблюдая за муравьями Myrmica rubra, кото-
рые неожиданно умело охотились на прыгающих
ногохвосток Tomocerus sibiricus (Collembola), мы
столкнулись с ситуацией, описанной Лемом в
фантастическом рассказе “Формула Лимфатера”:
там муравьи, привезенные из джунглей Амазон-
ки, случайно оказавшись на пустынных скалах,
сразу стали сооружать ловушки для никогда
прежде ими не виденных мелких прыгающих кле-
щиков. Откуда муравьи “знали”, что и как надо
делать? Наша ситуация поначалу, казалось бы,
отклоняется от фантастического сюжета. Члены
семей M. rubra, обитающих в местах, где ного-
хвостки не водятся, в полевых экспериментах не
реагировали на предложенную им прыгающую
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добычу. Зато в местах, богатых ногохвостками, му-
равьи сноровисто добывали их, одну за другой.
Исследование состава добычи, приносимой фу-
ражирами в гнезда, показало, что доля ногохво-
сток может достигать 100%, т.е. муравьи могут
полностью на них переключаться. В полевых
экспериментах встречи с жертвами были орга-
низованы вблизи гнезд муравьев, в стеклянных
контейнерах, вкопанных в почву и содержащих
прозрачный субстрат (пластиковую соломку)
для облегчения наблюдения. Сходные экспери-
менты, проведенные в лаборатории, позволяли
фиксировать все действия насекомых с помощью
видеосъемки. Коллемболы снабжены прыгатель-
ной вилкой и могут быстро менять направление
движения, являясь, таким образом, не совсем
легкой для поимки добычей. До наших исследо-
ваний (Резникова, Пантелеева, 2001, 2003) охота
муравьев на подвижных ногохвосток рассматри-
валась в ряду экзотических феноменов. Известно,
что специализированными охотниками на кол-
лембол и других мелких прыгающих насекомых
являются обитающие в тропиках и субтропиках
муравьи трибы Dacetini, обладающие захлопываю-
щимися мандибулами – “ловушками” (Длусский,
1993). У Myrmica ничего подобного нет, и муравьи
применяют для поимки прыгающей добычи до-
вольно сложный поведенческий стереотип, кото-
рый мы назвали “атака наскоком”: обнаружение
добычи, быстрый “наскок” на нее сверху, схваты-
вание жвалами с возможным “перехватом по-
удобнее” и, наконец, умерщвляющий удар жа-
лом. Почему члены одних семей “знают”, как надо
охотиться, а другие игнорируют потенциальную
жертву?

Для того чтобы проверить различные гипотезы
на этот счет, мы поместили в лабораторию не-
сколько семей и создали группы “наивных” осо-
бей, которые вышли из куколок в лаборатории и
никогда не встречались ни с потенциальной до-
бычей, ни со своими “взрослыми” сородичами.
Таким образом, мы применили к муравьям клас-
сическую технику “Каспар-Хаузер” эксперимен-
тов (Manning, 2005), названных так в этологии по
имени юноши, воспитанного в изоляции, героя
исторических легенд и литературных произведе-
ний. Подобные эксперименты позволяют вычле-
нить в поведении животных врожденную компо-
ненту, лишенную влияния приобретенного опыта
(Резникова, 2011).

В экспериментальных исследованиях на мура-
вьях M. rubra (Резникова, Пантелеева, 2015) мы
проверили три гипотезы: 1) “жертва как релизер”,
2) “муравьиная культура” (распространение на-
выка путем подражания) и 3) распределенное соци-
альное обучение (подробнее см. ниже). Первая ги-
потеза основана на том, что сенсорные стимулы,
исходящие от потенциальной жертвы, могут про-
буждать охотничье поведение, направленное

именно на данный, специфический для испытуе-
мого молодого хищника, тип добычи. В основе
такой реакции лежит врожденный “шаблон вос-
приятия” (Guerra, Amici, 2018; Reznikova, 2018).
Нередко для реализации охотничьего поведения
необходим кумулятивный эффект от нескольких
встреч (Резникова, 2019). Постепенное “включе-
ние” последовательности поведенческих актов на
основе получаемых стимулов известно не только
для охотничьего стереотипа, но и для других
форм поведения животных (Зорина и др., 2013).
Мы сравнили эффективность охоты у “наивных”
физиологически зрелых муравьев и у членов кон-
трольной (“дикой”) семьи. Последние демон-
стрировали высокую эффективность: из 214 те-
стов 116 закончились поимкой ногохвостки уже в
первые пять минут, а в остальных случаях му-
равьи по крайней мере совершали охотничьи вы-
пады. “Наивные” муравьи вели себя совершенно
иначе. Они относились к ногохвосткам так же
мирно, как и к членам своей семьи, ощупывали
их и даже вступали в антеннальные контакты, что
у насекомых функционально соответствует опо-
знавательному поведению собак, обнюхивающих
друг друга под хвостом. В отдельных сериях опы-
тов “наивные” муравьи либо имели возможность
неограниченного доступа к контейнеру с ного-
хвостками, либо помещались в него на 20 часов.
Несмотря на сотни наблюдаемых контактов каж-
дой особи с потенциальной добычей, ни одна из
них не продемонстрировала охотничьего поведе-
ния. Итак, стимулы, получаемые от ногохвосток,
не пробуждают охотничьего поведения у “наив-
ных” муравьев. Эти экспериментальные муравьи
вышли в лаборатории из куколок, взятых в место-
обитаниях, богатых ногохвостками, и на стадии
личинок, возможно, были вскормлены гемолим-
фой этих животных (напомним, что ногохвостки
составляют до 100% добычи муравьев, и эта добы-
ча предназначена для выкармливания молоди).
Таким образом, мы констатировали отсутствие
видового шаблона восприятия коллембол как до-
бычи у M. rubra, что позволило отвергнуть гипотезу
“жертва как релизер”.

Вторая гипотеза (“обучение путем подражания”)
была основана на том, что в местообитаниях, бога-
тых ногохвостками, муравьи освоили процесс
охоты, часто наблюдая за более удачливыми соро-
дичами. На пути проверки этого предположения
“Формула Лимфатера” неожиданно напомнила о
себе. В рассказе Лема подсказка для создателя ду-
мающей машины заключалась в процентной доле
муравьев, “догадавшихся” строить ловушки: 0.2–
0.4%. Подобно добросовестному вымышленному
мирмекологу, мы тоже протестировали сотни
“наивных” муравьев и получили неожиданно
сходный результат: в одной из “наивных” семей
7 особей из 123 при первой же встрече с ного-
хвосткой продемонстрировали весь стереотип
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охотничьего поведения по принципу “все и сразу”.
В следующей серии экспериментов мы отбирали
самых активных среди “наивных” муравьев, уве-
личив таким образом их концентрацию, и срав-
нивали их охотничье поведение с поведением
членов естественной семьи. Пристальное внима-
ние к проявлению стереотипов позволило клас-
сифицировать их, выделив среди “наивных” му-
равьев “прирожденных охотников”, а также обла-
дателей как полных стереотипов, так и
незавершенных, состоящих лишь из отдельных
фрагментов и потому неэффективных. Оказа-
лось, что если сравнивать только полные стерео-
типы, то у “наивных” охотников они достоверно
короче, чем у членов естественных семей (“ди-
ких” муравьев). В стереотипах “наивных прирож-
денных охотников” с большей частотой встреча-
ются ключевые элементы (т.е. такие, без которых
совершение стереотипа невозможно) и с мень-
шей – необязательные, составляющие “шум”.
Анализ поведенческих последовательностей мура-
вьев как “биологических текстов” с применением
метода сжатия данных, реализованного в про-
граммах-архиваторах (Ryabko et al., 2013), пока-
зал, что сложность охотничьих стереотипов у “на-
ивных” муравьев существенно меньше. Это озна-
чает, что полные стереотипы у “наивных
прирожденных охотников” более лаконичны и
целенаправленны, чем у членов естественных се-
мей (Пантелеева и др., 2010). Этот подход, по на-
шему мнению, может применяться для разделе-
ния врожденных и приобретенных форм поведе-
ния и помочь избежать весьма громоздких
“Каспар-Хаузер” (изоляционных) эксперимен-
тов. Даже если бы мы обнаружили только одну
особь, демонстрирующую стереотип охотничьего
поведения по отношению к прыгающей добыче
по принципу “все и сразу”, то и в этом случае
можно было бы предполагать наличие генетиче-
ски зафиксированной целостной последователь-
ности поведенческих актов. Полученные нами
данные позволяют предположить, что в семье му-
равьев, при отсутствии видового шаблона вос-
приятия прыгающей добычи, есть немногочис-
ленные индивидуумы, обладающие таким шабло-
ном и врожденной программой стереотипа “атака
наскоком”. У таких “прирожденных охотников”
встреча со специфической потенциальной жерт-
вой служит пусковым механизмом для проявле-
ния целостного стереотипа. Выявленные нами
обладатели неполных стереотипов, т.е. лишь от-
дельных фрагментов охотничьего поведения, по-
видимому, способны их достроить до полных,
подражая действиям “прирожденных охотни-
ков”. В местах, богатых потенциальной добычей,
это может происходить достаточно часто, и, веро-
ятно, имеет место кумулятивный эффект. Для
формирования подражания в этой ситуации доста-
точно самой простой формы социального обучения

– так называемого “социального облегчения”,
когда выполнение инстинктивной цепочки дей-
ствий одним индивидуумом служит релизером
для активации такого же поведения у наблюдате-
лей (Galef, 1998; Резникова, 2004, 2009). Таким
образом, мы пришли к смежной с гипотезой
“культуры” гипотезе распределенного социаль-
ного обучения: для распространения в популяции
сложных поведенческих стереотипов достаточно
присутствия в ней немногочисленных носителей
целостных стереотипов, если остальные живот-
ные являются носителями неполных генетиче-
ских программ, запускающих эти стереотипы
(Reznikova, Panteleeva, 2008; Резникова, Пантеле-
ева, 2015). Возможно, что большинство извест-
ных “культурных традиций” у животных форми-
ровалось по принципу распределенного социаль-
ного обучения, однако это предположение еще
далеко от принятия научным сообществом. Со-
временные теории “культуры у животных” осно-
ваны не на действии фрагментов врожденных
программ, как предложенная нами гипотеза рас-
пределенного социального обучения, а на лиди-
рующей роли когнитивных механизмов и слож-
ных форм социального обучения (подражание и
“учительство”) (Lotem et al., 2017). Эксперимен-
тально проверить гипотезу распределенного со-
циального обучения мы решили на социальных
видах грызунов. За 12 лет исследований нам уда-
лось обнаружить, во-первых, таких же “прирож-
денных охотников”, как специализированные
хищники-хомячки, среди зерноядных и зелено-
ядных видов грызунов, а во-вторых, как и в опы-
тах с муравьями, особей, которые демонстриро-
вали неполные стереотипы охотничьего поведе-
ния. Выявленная нами подвижность отдельных
фрагментов в стереотипах охотничьего поведения
у грызунов навела нас на мысль о возможных пу-
тях его эволюции.

ГРЫЗУНЫ – НЕОЖИДАННЫЕ ОХОТНИКИ

Грызуны – разнообразная и процветающая
группа, составляющая около 40% млекопитаю-
щих по числу видов и обладающая, помимо мор-
фологических и физиологических особенностей,
целым рядом как специфических поведенческих
адаптаций, так и познавательных способностей.
Грызуны населяют разнообразные биотопы, не-
редко обитают в высоко изменчивой среде и слу-
жат добычей для многих хищников. Все это тре-
бует от них высоко развитой исследовательской ак-
тивности (Котенкова и др., 1989; Kotenkova et al.,
1994), быстрой реакции на опасность и разнооб-
разия тактик защиты (Rabi et al., 2017). Это невоз-
можно без хорошей памяти, тонкого различения
стимулов и способности к обучению (Panteleeva
et al., 2013; Reznikova et al., 2019). Облигатные по-
веденческие стереотипы, такие как последова-
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тельности действий при сексуальном поведении,
обеспечивающие видовую изоляцию (Васильева
и др., 2017; Ambaryan et al., 2019), и криптические
реакции, необходимые для выживания (Rabi
et al., 2017), у грызунов фиксированы. Факульта-
тивные поведенческие стереотипы у грызунов ис-
следованы главным образом на примере террито-
риального и социального поведения (Randall et
al., 2005; Громов, 2008) и систем спаривания и
ухода за потомством (Потапов и др., 2010, 2012;
Tchabovsky et al., 2019). Интересным направлени-
ем в этой области является исследование дей-
ствия нейрофизиологических механизмов, обес-
печивающих эпигенетическое программирова-
ние социального поведения и появление новых
наследуемых модификаций фенотипа, служащих
материалом для естественного отбора (Громов,
2020; Gromov, 2020). Охотничье поведение грызу-
нов ранее исследовалось в основном как облигат-
ное у специализированных хищников (обзор: Ле-
венец и др., 2019), а межвидовая и внутривидовая
изменчивость реакций на добычу не изучались.

Для многих грызунов отмечено включение в
рацион беспозвоночных и даже мелких позво-
ночных (Landry, 1970). Однако сведения о живот-
ной пище грызунов получены на основе анализа
желудков и фекалий (Левенец и др., 2016). На-
блюдения за поимкой добычи даже у тех видов,
которые известны как специализированные
охотники, производились у зверьков, отловлен-
ных в естественных условиях и помещенных в ла-
бораторию (Rowe A., Rowe M., 2006). Отдельные
наблюдения за охотой на беспозвоночных (саран-
човые и бабочки) в природе известны лишь для
хомячка Кэмпбелла (Левенец и др., 2019). Про-
цесс охоты на подвижную добычу в лабораторных
условиях до недавнего времени исследовался
лишь на примере нескольких видов: хищного куз-
нечикового хомячка Onychomys torridus, всеядных
белоногого и оленьего хомячков Peromyscus leuco-
pus и P. maniculatus (Kreiter, Timberlake, 1988; Tim-
berlake, Washburne, 1989; Rowe A., Rowe M., 2006),
сирийского хомячка Mesocricetus auratus (Polsky,
1977; Langley, 1986), а также серой крысы Rattus
norvegicus (Haug, Johnson, 1991). На примере хо-
мячков была выявлена роль индивидуальных на-
выков: кузнечиковые хомячки уже при первой
встрече с потенциальной жертвой проявляют
охотничье поведение во всех деталях, тогда как у
белоногого и оленьего хомячков эффективное
взаимодействие с добычей требует накопления
опыта (Kreiter, Timberlake, 1988). Это дает основа-
ние полагать, что у разных видов грызунов сте-
пень наследственно закрепленной координации
моторных актов при охотничьем поведении раз-
лична. Представители рода кузнечиковых хомячков
Onychomys, как специализированные охотники, об-
ладают морфологическими и физиологическими
адаптациями к взаимодействию с подвижной до-

бычей, в том числе такой опасной, как скорпио-
ны (Sarko et al., 2011).

Мелкие млекопитающие в естественных усло-
виях лесной зоны постоянно взаимодействуют с
рыжими лесными муравьями. Такие взаимодей-
ствия включают конкуренцию за пространство,
синойкию и трофические отношения (Пантелее-
ва и др., 2016). В лабораторных экспериментах
нам впервые удалось наблюдать активную охоту
полевых мышей Apodemus agrarius на подвижных
насекомых, в том числе таких многочисленных,
агрессивных и опасных, как рыжие лесные му-
равьи. Полевые мыши, не боясь укусов и брызг
муравьиной кислоты, направленных им в глаза,
убивали до 40 муравьев подряд и поедали их цели-
ком, включая антенны и ноги (Пантелеева и др.,
2011). В экспериментах, где полевым мышам
предлагали на выбор прозрачные контейнеры с
различным количеством подвижных и агрессив-
ных муравьев, выяснилось, что эти грызуны спо-
собны оценивать количество единиц опасной до-
бычи и выбирать меньшее, обеспечивая себе та-
ким образом условия для более комфортной охоты
(Panteleeva et al., 2013). В отличие от хищных кузне-
чиковых хомячков, обладающих рядом физиоло-
гических адаптаций к взаимодействию с опасной
добычей (Sarko et al., 2011), полевые мыши “во-
оружены” только эффективным стереотипом
охотничьего поведения (Reznikova et al., 2017) и
когнитивными способностями, позволяющими
им оптимизировать взаимодействие с опасными
насекомыми (Panteleeva et al., 2013).

Применяя единую схему лабораторных
экспериментов, мы исследовали охотничье пове-
дение по отношению к подвижным насекомым у
грызунов с разными типами питания и различной
социальной организацией. Всего было исследова-
но 133 особи серых крыс R. norvegicus, 26 полевых
мышей A. agrarius, 19 хомячков Кэмпбелла Phodo-
pus campbelli, 30 джунгарских хомячков P. sungorus,
8 хомячков Эверсманна Allocricetulus eversmanni,
13 монгольских хомячков Al. curtatus, 46 узкоче-
репных полевок Lasiopodomys gregalis, 22 восточ-
ноевропейские полевки Microtus levis, 53 тувин-
ские полевки Alticola tuvinicus, 104 ольхонские по-
левки Alt. olchonensis, 72 плоскочерепные полевки
Alt. strelzowi, 61 когтистая песчанка Meriones un-
guiculatus, 21 жирнохвостая песчанка Pachyuromys
duprasi.

Для сравнения охотничьей активности грызу-
нов с действиями специализированного охотника
мы выбрали насекомоядный вид – обыкновен-
ную бурозубку Sorex araneus. Хотя строение рото-
вого аппарата и конечностей землеройковых от-
личается от таковых у грызунов, нас интересовало
сравнение с поведением активного и подвижного
специализированного хищника, сходного с гры-
зунами по размерам. Немаловажным фактором
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является сходство современных представителей
отряда Soricomorpha с ранними млекопитающи-
ми – не только размерами тела и мозга, но, по-ви-
димому, и поведенческими возможностями
(Kielan-Jaworowska, 2004; Catania, Henry, 2006).
Это позволяет представить эволюционные тен-
денции поведенческих адаптаций, которые спо-
собствуют охотничьей деятельности (Langley,
1994). Этологические и физиологические аспекты
охоты на подвижных насекомых (сверчков) были
детально исследованы на примере этрусской зем-
леройки Suncus etruscus (обзор: Brecht et al., 2011).
Это один из самых быстрых и эффективных спе-
циализированных хищников, способный обнару-
жить сверчка, едва соприкоснувшись с ним одной
из вибрисс, моментально атаковать и умертвить.
В качестве потенциальной жертвы мы в своих
экспериментах, как и многие исследователи охот-
ничьей деятельности грызунов, выбрали разводи-
мых в культуре мраморных тараканов (средняя
длина тела 26 мм). Эти насекомые очень подвиж-
ны, обладают высокой пищевой привлекательно-
стью для грызунов и в то же время безопасны и не
вызывают у зверьков защитных реакций (Santos
et al., 2012). Для сравнения с поведением грызу-
нов по отношению к малоподвижной добыче ис-
пользовались личинки мучного хрущака (средняя
длина 25 мм). Происхождение и возраст живот-
ных, соотношение самцов и самок, детали содер-
жания в лаборатории и методики экспериментов
подробно описаны в конкретных публикациях
(Reznikova et al., 2017, 2019; Левенец и др., 2019;
Пантелеева и др., 2019, 2020). Важно отметить,
что исследуемые грызуны были “наивны” по от-
ношению к подвижной добыче, т.е. по условиям
содержания они ранее не сталкивались с имаго
насекомых. Жирнохвостые песчанки в зоопарке
получали личинок мучного хрущака и зофобаса,
остальные зверьки получали различные белковые
добавки к кормам, в том числе сухих беспозво-
ночных. Отметим, что нас интересовали именно
детали поведения грызунов при взаимодействии с
подвижными насекомыми, а не пищевые предпо-
чтения.

Эксперименты были организованы по единой
схеме для всех видов: животные помещались по
одному в прозрачную арену, куда сверху опускали
насекомое. Взаимодействие зверька и потенциаль-
ной добычи фиксировали с помощью видеокаме-
ры. Видеозаписи обрабатывали в программе The
Observer при замедлении скорости воспроизве-
дения и составляли “словарь” элементов поведе-
ния (всего их оказалось 19), обозначая их буква-
ми. Например, W – захват добычи зубами (укус),
E – схватывание добычи лапами, Q – преследова-
ние добычи бегом, R – перехват добычи лапами и
т.д. Последовательность совершаемых элементов
поведения, без учета их длительности, записыва-
лась в виде “текстов” (например, SEWEHSWE-

HSEWWEHR, QWEWER и т.п.). Для примера,
QWEWER означает следующую последователь-
ность действий: преследование бегом (Q), укус
(W), схватывание насекомого лапами (E), еще
один укус (W), опять схватывание (E), перехват
объекта лапами (R). Начало поедания добычи со-
ответствовало окончанию охотничьего стереоти-
па. Количественное сравнение характеристик
текстовых файлов разных видов и оценка слож-
ности этограмм, записанных как “биологические
тексты”, путем сжатия их архиваторами (Ryabko
et al., 2013; Reznikova et al., 2019; Levenets et al.,
2020) позволили нам выявить определенные за-
кономерности в характере охотничьего поведе-
ния разных видов. В основе примененного нами
метода сжатия данных (Ryabko et al., 2013) лежит
способность программ-архиваторов находить в
текстах любые закономерности. Чем больше в
тексте повторяющихся фрагментов, тем он лучше
сжимается (и, таким образом, будет считаться ме-
нее сложным), и наоборот.

Оказалось, что не только зерноядные полевые
мыши и хомячки, но и зеленоядные полевки де-
монстрируют целенаправленное взаимодействие с
подвижной добычей по типу “хищник–жертва”.
У насекомоядной бурозубки охотничий стерео-
тип проявляется облигатно. Столь же “стопро-
центными” охотниками среди исследованных ви-
дов оказались хомячки Эверсманна, монгольские
хомячки и жирнохвостые песчанки. У остальных
видов охотничье поведение проявлялось факуль-
тативно: так, охотников оказалось около 70% сре-
ди полевых мышей и тувинских полевок, более
половины (50–60%) у серых крыс, хомячков Кэм-
пбелла, восточноевропейских, плоскочерепных и
ольхонских полевок, а у джунгарских хомячков и
узкочерепных полевок – 25 и 35% соответствен-
но. Мы полагаем, что лабораторные эксперимен-
ты отражают соотношение охотников и особей,
равнодушных к насекомым, в естественных попу-
ляциях. В данном случае мы, как и в описанной
выше ситуации с муравьями, имеем в виду коли-
чество носителей эффективного и целенаправ-
ленного охотничьего стереотипа, проявляющего-
ся по отношению к подвижной жертве по прин-
ципу “все и сразу” в экспериментальных
условиях.

У разных видов мы сравнили успешность охоты:
соотношение количества успешных атак, закан-
чивающихся поимкой добычи, и неуспешных,
когда насекомым удавалось убежать. Этот пока-
затель составил у восточноевропейской и узкоче-
репной полевок 11 и 27% соответственно, у хо-
мячка Эверсманна 46%, у серой крысы, хомячка
Кэмпбелла, когтистой и жирнохвостой песчанок,
плоскочерепной и тувинской полевок от 50 до
60%, у джунгарского хомячка и полевой мыши
67–68%, у ольхонской полевки 75%, у монголь-
ского хомячка 81%. У бурозубки успешность охо-
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ты составила 64% (Левенец и др., 2019; Reznikova
et al., 2019; Пантелеева и др., 2020). Успешность
охоты на подвижных насекомых у грызунов не
связана с долей охотников в популяциях. Так, у
джунгарских хомячков особей, интересующихся
добычей, всего 25%, а показатель успешности
охоты один из самых высоких. Как мы увидим
ниже, успешность охоты не связана и с относи-
тельными размерами исследуемых грызунов и на-
секомых. Интересно отметить, что у южных куз-
нечиковых хомячков (O. torridus) успешность охо-
ты в экспериментах, сходных с нашими,
составляла 73% (Langley, 1986), т.е. многие иссле-
дованные нами виды по этому показателю близки
к специализированному хищному грызуну. Для
сравнения, в естественных условиях у крупных
хищных млекопитающих успешность охоты со-
ставляет обычно около 50% (Vermeij, 1982). Так, у
гепарда из 38 случаев охоты поимка добычи со-
стоялась в 19 (Bissett, Bernard, 2007). Важным по-
казателем охотничьей активности, по нашему мне-
нию, является скорость атаки – интервал времени
между последовательно совершаемыми элемен-
тами “захват зубами” и “захват лапами” (в любом
порядке). Высокая скорость атаки у всех видов в
наших экспериментах (в среднем 0.16 с) говорит о
скоординированности стереотипных действий.

Охотничье поведение грызунов с разными ти-
пами питания оказалось не беспорядочным, а ор-
ганизованным в стереотип, включающий обнару-
жение, преследование, атаку и обработку добычи –
как это описано для специализированных хищ-
ников (обзор: Резникова, 2019). Атака, как часть
охотничьего стереотипа, включает бросок на до-
бычу и ее захват и может рассматриваться как
ФКД. Количественный анализ поведенческих
последовательностей показал, что структура
охотничьего стереотипа универсальна у исследо-
ванных видов, независимо от их пищевой специ-
ализации, но соотношение элементов поведения,
вероятность перехода между ними и специфика
некоторых из них могут варьировать. Эти особен-
ности охотничьего стереотипа направлены на
успешный захват, обездвиживание и обработку до-
бычи. Полевые мыши и узкочерепные полевки,
как и бурозубки, повреждают насекомое серией
быстрых укусов (“искусывают насмерть”). Узко-
черепные полевки реже манипулируют добычей,
количество “перехватов” у них меньше, чем у
других видов. Это придает им некоторую неуве-
ренность в обработке добычи и, хотя и незначи-
тельно, влияет на результативность охоты. У всех
трех видов скальных полевок охотничий стерео-
тип подобен таковому у эверсманновых хомяч-
ков, которые повреждают добычу быстрыми оди-
ночными укусами. У эверсманновых хомячков
быстрый захват добычи и повреждение ее точны-
ми укусами дополняется действиями передними
конечностями, что увеличивает эффективность

повреждения насекомого. Хомячки Кэмпбелла,
захватив добычу, быстро обездвиживают ее, дер-
жа в лапах, ловко поворачивая и откусывая ко-
нечности, что, по-видимому, является своеобраз-
ной поведенческой адаптацией. Джунгарский хо-
мячок демонстрирует наиболее простой охотничий
стереотип: догнать, схватить зубами и сразу начать
есть, редко прибегая к манипуляциям.

Врожденное проявление охотничьего поведе-
ния было отмечено нами у представителей всех
исследованных видов: у каждого вида среди особей,
которые никогда не видели живых насекомых, об-
наруживались “прирожденные охотники”, стерео-
тип которых не требовал достройки. Оптимизация
движений при повторных встречах с добычей отме-
чена лишь у некоторых особей джунгарского хо-
мячка, подобно тому как это было ранее описано
для белоногого и оленьего хомячков (Kreiter, Tim-
berlake, 1988). На примере серой крысы мы иссле-
довали вопрос об онтогенезе охотничьего поведе-
ния подробно, протестировав 81 взрослую особь и
52 месячных крысенка, выращенных в лаборатории
(Reznikova et al., 2019). Проявление стереотипа у
этого вида факультативное: примерно у полови-
ны особей. При этом те особи, у которых стерео-
тип есть, проявляют его в полной мере с первого
же столкновения с подвижным насекомым в воз-
расте 30 дней. Именно у крысы охотничье поведе-
ние оказалось наиболее сложным по сравнению с
остальными видами: их манипуляции с добычей
изменчивы, переходы от одного элемента к дру-
гому мало предсказуемы. Это соответствует высо-
кому показателю сложности этограммы как “тек-
ста” (Ryabko et al., 2013): архиватор, предназна-
ченный для нахождения закономерностей в
“тексте”, легко находит их в этограммах осталь-
ных видов, а у крысы делает это с трудом. Охотни-
чьи стереотипы полевых мышей, хомячков и даже
зеленоядных полевок оказались столь же лако-
ничными, целенаправленными и хорошо пред-
сказуемыми, как у специализированных охотни-
ков на насекомых – бурозубок (Reznikova et al.,
2019). Можно сказать, что в поведенческом ре-
пертуаре целого ряда видов грызунов содержится
“насекомоядность”, проявляющаяся вне зависимо-
сти от количества охотников в популяциях. Суще-
ственное отличие в организации охотничьего сте-
реотипа крысы, по-видимому, вызвано ее эколо-
гической спецификой: этот вид, в отличие от
остальных исследованных нами грызунов (зерно-
ядных, зеленоядных и со смешанным питанием),
является “широчайшим генералистом” (Modlinska,
Pisula, 2020), предпочитая в естественных услови-
ях самые разные виды живой добычи. Все особен-
ности функциональной организации и высокий
уровень сложности стереотипов, в полной мере
проявившиеся у крыс в возрасте 30 дней, со вре-
менем не меняются. Отметим, что размер у ме-
сячного крысенка такой же, как у исследованных
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нами трех видов скальных полевок, поэтому осо-
бенности охотничьего поведения крыс объясня-
ются их видовой спецификой, а не размерами. На
второстепенную роль размеров в функциональ-
ной организации охотничьего поведения разных
видов указывает не только сходство охотничьих
стереотипов взрослых крыс и детенышей, но и
сопоставление размеров добычи и взрослых
зверьков разных видов (Reznikova et al., 2019):
длина тела таракана составляет 12% от длины тела
крыс, 15% от длины эверсманновых хомячков,
23% от длины полевой мыши и исследованных
нами видов полевок и 30% от длины тел двух ви-
дов мохноногих хомячков и бурозубки. Этой “ли-
нейке” совершенно не соответствуют показатели
успешности охоты: как уже отмечалось выше,
этот показатель самый высокий у монгольского и
джунгарского хомячков, полевой мыши и оль-
хонской полевки (от 67 до 81%); у тувинской и
плоскочерепной полевок успешных атак от 50 до
60%, а у восточноевропейской и узкочерепной
полевок – 11 и 27% соответственно (Reznikova
et al., 2019; Пантелеева и др., 2020). Размеры мон-
гольского хомячка и хомячка Эверсманна одина-
ковы, при этом показатели успешности охоты у
них различаются почти вдвое: 81 и 46% соответ-
ственно (Левенец и др., 2019).

Можно полагать, что наличие носителей эффек-
тивного охотничьего стереотипа в популяциях не-
хищных видов грызунов является эволюционно-
стабильной стратегией, позволяющей расширять
пищевой спектр за счет подвижных насекомых
(Пантелеева и др., 2019). Теория эволюционно
стабильных стратегий (ЭСС) была предложена
Мэйнардом Смитом и Прайсом (Maynard Smith,
Price, 1973) для объяснения сосуществования в
популяциях групп индивидуумов с альтернатив-
ными стратегиями разрешения конфликтов
(классическим примером являются стратегии
“голубя” и “ястреба”). Доля носителей опреде-
ленного типа поведения, по-видимому, может
при определенных условиях возрастать, не за-
хватывая популяцию полностью. О потенциале
охотничьего поведения грызунов в популяциях
говорят эксперименты с целенаправленным от-
бором охотников у зерно-зеленоядного вида –
рыжей полевки Myodes glareolus (Konczal et al.,
2016). После 13 поколений такого отбора доля по-
левок, демонстрирующих охотничье поведение
по отношению к сверчкам, в экспериментальных
линиях зверьков была в 5 раз выше, чем в кон-
трольных группах. Это означает, что при измене-
нии условий достаточно нескольких поколений
для увеличения доли охотников в популяциях, ес-
ли естественный отбор будет им благоприятство-
вать. В наших экспериментах особей, проявляю-
щих охотничье поведение, было от 25 до 100% у
разных видов, т.е. в популяциях поддерживается
полиморфизм по этому признаку. Характер охот-

ничьего поведения грызунов до нашей работы в де-
талях не исследовался, и для изучения сравнитель-
ной “конкурентоспособности” различающихся
стереотипов в условиях целенаправленного отбора
нужны специальные эксперименты.

РОЛЬ ПЕРЕДНИХ КОНЕЧНОСТЕЙ
В ОХОТНИЧЬЕМ ПОВЕДЕНИИ ГРЫЗУНОВ

У грызунов степень вовлеченности лап в про-
цесс охоты существенно варьирует у разных ви-
дов, что дает богатый материал для сравнительно-
эволюционного анализа (Пантелеева и др., 2019;
Reznikova et al., 2019). Умение грызунов манипу-
лировать кистями и пальцами в последние годы
привлекает все больше внимания (Karl, Whishaw,
2013; Nagano, Aoyama, 2017). Появление новых
методов нейрологического анализа, таких как опти-
ческая визуализация и оптогенетика, позволяет, с
одной стороны, более точно судить об эволюци-
онных путях формирования “умелости” перед-
них конечностей, а с другой – развивать на мо-
дельных генетических линиях крыс и мышей
прикладные направления, связанные с медика-
ментозной помощью при поражениях отделов
мозга, отвечающих за тонкие манипуляции у лю-
дей (Whishaw et al., 2017).

Ранее сравнительные исследования были
проведены на примере 10 видов грызунов (мор-
ские свинки, лабораторные крысы и мыши, си-
рийские хомячки, серые и рыжие белки, луговые
собачки, суслики, когтистые песчанки, бобры),
которым предоставляли в распоряжение сухие
макароны и семена подсолнечника (Whishaw et al.,
1998). Выявлена общая для грызунов схема дви-
жений при захвате пищевых объектов: принюхи-
вание, сближение головы и предмета, захват зуба-
ми, усаживание на задние лапы, захват передни-
ми конечностями, перехваты в удобную позицию.
Морские свинки не задействовали лапы, а просто
хватали еду зубами (Whishaw et al., 1998). Авторы
считают, что речь, возможно, идет о деградации
поведенческого признака. Были отмечены осо-
бенности манипуляций с пищевыми объектами:
песчанки и бобры не только поднимали предметы
челюстями, но и хватали и подтягивали их лапами.
Луговые собачки и суслики, хватая пищу зубами,
затем могут удерживать ее одной лапой. Отмече-
но, что крысы, поедая семечки, больше использу-
ют лапы, а мыши – движения головы; хомячки,
сдирая шелуху, поворачивают семя, сгрызая с не-
го оболочку, а песчанки расщелкивают резцами
и, единственные среди изученных видов, лапой
отбрасывают шелуху в сторону. Эти наблюдения
говорят о видоспецифических различиях в дей-
ствиях грызунов с семенами, подобно тому как
мы отметили их в действиях с подвижными насе-
комыми.
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В последние годы на примере лабораторных
линий мышей исследован “синтаксис” их мани-
пуляций пищевыми объектами (Whishaw et al.,
2017). Особый интерес в этом плане представляет
подход, при котором животному фиксируют го-
лову в неподвижном положении, имитируя пара-
лич людей с поражением мозга (инсульт, болезнь
Паркинсона и другие). Это позволяет на животных
моделях изучать последствия лечения. Захваты ку-
сочков сухих макарон у таких мышей разделили
на поддерживающие и направляющие, при этом
мыши совершают больше поддерживающих за-
хватов левой лапой, а направляющих – правой.
Поведение мыши, поедающей макаронину, ор-
ганизовано в стереотип, состоящий из повторя-
ющихся эпизодов откусывания, включающего
движения лапами, и жевания; захваты лапами
включают перехваты обеими конечностями, так,
чтобы расположить объект поудобнее для укуса.
Одна лапа держит объект, а вторая направляет
его в рот. Множественные направляющие дви-
жения совершаются, по-видимому, без прямого
контроля мозга.

В целом же сложные движения передних ко-
нечностей при манипуляциях предметами, веро-
ятно, указывают на развитие этих элементов по-
ведения у общего предка грызунов и приматов
(Whishaw et al., 1998). В эволюции манипулятор-
ной активности приматов основную роль сыграла,
по-видимому, охота на насекомых при древес-
но-лазающем образе жизни (Cartmill, 1974).
В последние годы выяснено, что движения про-
тягивания передних конечностей и акты схваты-
вания имеют разное эволюционное происхожде-
ние и контролируются разными нейронными пу-
тями, а интегральный визуальный контроль
появился именно у приматов. У них развилась
уникальная способность “мысленно” подгото-
вить руку к конфигурации схватываемого объекта
еще до прикосновения к нему (Karl, Whishaw,
2013).

Как отмечалось выше, особенности поведения
грызунов при поимке подвижной добычи иссле-
дованы главным образом на примере хомячков, в
особенности специализированных хищных ви-
дов. Было показано, что, атакуя жертву, они схва-
тывают ее лапами (Langley, 1986; Timberlake,
Washburne, 1989; Rowe A., Rowe M., 2006). Крысы
способны хватать подвижных сверчков с помо-
щью одной лапы: прижимать и затем кусать; они
также могут зажимать добычу между большим
пальцем и остальной кистью или между мизин-
цем и безымянным пальцем (Ivanco et al., 1996).
В недавних исследованиях было экспериментально
продемонстрировано умение крыс манипулиро-
вать орудием (лопаточкой), держа ее передними
лапами, чтобы подтягивать к себе кусочки пищи
(Nagano, Aoyama, 2017). Экспериментальные ис-
следования нейронных механизмов взаимодей-

ствия лабораторных линий мышей с подвижной
добычей выявили существенный вклад зрения в
процесс манипуляций, сопровождающих охотни-
чью активность (Hoy et al., 2016). Однако, ссыла-
ясь на недостаток этологических исследований,
авторы полагают, что у других видов грызунов ме-
ханизмы взаимодействия с добычей могут суще-
ственно отличаться. Наши данные частично вос-
полняют этот пробел. В исследованиях фрагмен-
тирования охотничьих стереотипов у разных
видов грызунов мы обратили особое внимание на
соотношение действий с помощью зубов и лап.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ СВИДЕТЕЛЬСТВА 
ФРАГМЕНТИРОВАНИЯ СТЕРЕОТИПОВ

И ВОЗМОЖНЫЕ ПУТИ ЭВОЛЮЦИИ 
ОХОТНИЧЬЕГО ПОВЕДЕНИЯ ГРЫЗУНОВ

Эксперименты, которые послужили основой
для гипотезы о фрагментировании охотничьих
стереотипов, мы проводили в 2014–2019 гг. по
описанной выше схеме на девяти видах: когти-
стой песчанке, жирнохвостой песчанке, восточ-
ноевропейской полевке, узкочерепной полевке,
джунгарском хомячке, хомячке Кэмпбелла и трех
видах скальных полевок р. Alticola: тувинской,
ольхонской и плоскочерепной. По результатам
многократных наблюдений за процессом охоты
сравнивали у разных видов соотношение успеш-
ных и неуспешных охотничьих стереотипов и
анализировали количественный состав разных
элементов в них. Для получения и сравнения схем
охотничьих стереотипов разных видов составляли
матрицы вероятностей перехода одного элемента
в другой (Casarrubea et al., 2008) и отображали их
затем графически (Espejo, Mir, 1993; Cavraro et al.,
2013).

Сравнение результативности охоты у грызунов
позволило нам, по аналогии с исследованием охо-
ты муравьев на прыгающую добычу (Reznikova,
Panteleeva, 2008), разделить всех протестирован-
ных животных на три группы: “прирожденных
охотников”, которые успешно ловили подвижное
насекомое при первой же встрече с ним, “не охо-
тящихся” особей, которые совсем не интересова-
лись подвижной добычей, и “не прирожденных
охотников”, которые ловили добычу, но не с пер-
вого раза, а после нескольких неудач (их бывало
до 10 в повторяющихся тестах). Чтобы избежать
влияния псевдорепликаций, мы рандомизирова-
ли данные (табл. 1). Можно полагать, что у таких
особей при повторных встречах с потенциальной
жертвой происходила достройка врожденного
стереотипа (Фабри, 1976; Зорина и др., 2013). Не-
давно на примере лабораторных мышей были вы-
явлены нейронные механизмы интеграции пат-
терна охоты при взаимодействии с добычей, кото-
рые, возможно, лежат в основе такой достройки
(Hoy et al., 2016). Наибольшая доля “прирожден-



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 82  № 1  2021

ЭВОЛЮЦИЯ ПОВЕДЕНЧЕСКИХ СТЕРЕОТИПОВ 37

ных охотников” оказалась у жирнохвостой пес-
чанки и ольхонской полевки (более половины
зверьков), а также у когтистой песчанки (немно-
гим менее половины). Меньше всего – у хомячка
Кэмпбелла (2 особи из 19), узкочерепной (4 из 46)
и восточноевропейской полевок (1 из 22). Как и в
ситуации с муравьями – охотниками на ногохво-
сток, – даже одной особи, проявляющей полный
стереотип по принципу “все и сразу” достаточно
для того, чтобы заключить, что в популяции такой
стереотип доступен. “Не-охотников” у жирнохво-
стой песчанки не было совсем, у остальных видов
особи, равнодушные к добыче, составляли от 32%
у тувинской полевки до 75% у джунгарского хо-
мячка и 65% у узкочерепной полевки. Как уже от-
мечалось выше, оценка успешности охоты показа-
ла, что среди видов, для которых исследовалось
фрагментирование охотничьих стереотипов, са-
мыми неудачливыми ловцами были узкочереп-
ная и восточноевропейская полевки, а наиболее
успешными – ольхонская полевка и жирнохво-
стая песчанка. Напомним, что все исследуемые
зверьки никогда не встречались с подвижными

насекомыми имаго. Стоит отметить, что если для
жирнохвостой песчанки “насекомоядный” образ
жизни был известен (Felt et al., 2008; Hoath, 2009),
и в рационе когтистой песчанки также отмеча-
лось включение животной пищи (Kanarek et al.,
1977; Snipes, 1982), то скальные полевки известны
как преимущественно зеленоядные виды (Литви-
нов и др., 2013; Пантелеева и др., 2020), хотя
остатки насекомых отмечались в запасах ольхон-
ской (Литвинов, 1982) и плоскочерепной полевок
(Капитонов, 1965). Столь высокие показатели
охотничьей активности ольхонской полевки и не
намного отстающей от нее тувинской (на уровне
специализированных хищных хомячков) кажутся
удивительными.

Анализируя структуру стереотипа охотничьего
поведения, мы рассматриваем элементы “захват
зубами” (W) и “захват лапами” (E) (связанные с
атакой на жертву) как ключевые, поскольку
именно они важны для поимки подвижной добы-
чи. Интервал между этими элементами (незави-
симо от порядка их совершения) во время атаки
составляет у всех исследованных видов доли се-

Таблица 1. Доли стереотипов с различными комбинациями элементов “захват добычи лапами” (Е) и “захват зу-
бами” (W)

Примечание. Разные буквы (а, б, в, г) внутри каждого столбца указывают на значимые различия в соответствии с точным кри-
терием Фишера с поправкой Бонферрони, p < 0.05; неполных стереотипов у обоих видов песчанок не выявлено. Данные в
таблице получены в результате рандомизации с 50%-ной аппроксимацией всего пула стереотипов, полученных для каждого
вида. n – общее количество охотившихся животных.

Доля стереотипов,
в которых выпадал элемент 

“захват лапами”

Доля стереотипов,
в которых выпадал элемент 

“захват зубами”

Доля атак, начавшихся
с захвата зубами

успешные неуспешные успешные неуспешные полные неполные

Когтистая песчанка
(n = 37)

0.0% a
(0 из 58)

0.0% a
(0 из 51)

8.6% a
(5 из 58)

68.6% a
(35 из 51)

11.4% a
(21 из 184)

–

Жирнохвостая песчанка
(n = 21)

0.0% a
(0 из 38)

0.0% a, б
(0 из 15)

31.6% б
(12 из 38)

13.3% б, в
(2 из 15)

13.4% a
(9 из 67)

–

Тувинская полевка
(n = 54)

0.0% a
(0 из 90)

20.8% б
(15 из 72)

0.0% a, в
(0 из 90)

1.4% в
(1 из 72)

98.9% б
(175 из 177)

100.0% a
(16 из 16)

Плоскочерепная полевка 
(n = 47)

0.0% a
(0 из 66)

35.8% б
(19 из 53)

0.0% a, в
(0 из 66)

0.0% в
( из 53)

100.0% б
(127 из 127)

100.0% a
(20 из 20)

Ольхонская полевка
(n = 71)

0.0% a
(0 из 196)

34.7% б
(25 из 72)

0.0% в
(0 из 196)

0.0% в
(0 из 72)

100.0% б
(348 из 348)

100.0% a
(34 из 34)

Восточноевропейская 
полевка
(n = 13)

0.0% a
(0 из 8)

15.6% б
(13 из 83)

0.0% a, в
(0 из 8)

2.4% в
(2 из 83)

96.1% б
(149 из 155)

90.0% a
(20 из 22)

Узкочерепная полевка
(n = 19)

0.0% a
(0 из 15)

28.9% б
(13 из 45)

0.0% a, в
(0 из 15)

0.0% в
(0 из 45)

98.0% б
(99 из 101)

100.0% a
(14 из 14)

Хомячок Кэмпбелла
(n = 12)

0.0% a
(0 из 26)

5.3% a, б
(1 из 19)

0.0% a, в
(0 из 26)

21.1% б, в
(4 из 19)

68.4% в
(91 из 133)

20.0% б
(1 из 5)

Джунгарский хомячок
(n = 16)

0.0% a
(0 из 48)

12.5% a, б
(3 из 24)

0.0% a, в
(0 из 48)

29.2% б
(7 из 24)

32.1% г
(50 из 156)

25.0% б
(3 из 12)
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кунды (от 0.04 у хомячка Кэмпбелла и 0.07 у оль-
хонской полевки до в среднем 0.2 секунды у
остальных видов). Это говорит о стремительности
и целенаправленности атак у всех охотящихся
зверьков. Все наблюдаемые стереотипы мы раз-
делили на полные, содержащие все ключевые
элементы, и неполные, в составе которых хотя бы
один ключевой элемент отсутствовал (“выпа-
дал”). Таким образом, охотничьи стереотипы мо-
гут быть “полные и успешные”, “полные и не-
успешные” и “неполные и неуспешные”.

“Захват лапами” (E) оказался необходимым
элементом для всех успешных стереотипов у всех
исследуемых видов. В неуспешных стереотипах
именно этот элемент может “выпадать”. Чаще
всего элемент “E” отсутствует в неуспешных сте-
реотипах ольхонской и плоскочерепной полевок,
менее часто у тувинской и узкочерепной полевок,
существенно реже у двух видов хомячков, и нико-
гда у обоих видов песчанок. Элемент “захват зуба-
ми” (W) оказался необходимым элементом для
всех успешных стереотипов хомячков и полевок,
но не песчанок. Как видно из табл. 1, доля успеш-
ных стереотипов, из которых “выпадает” элемент
“W”, составляет 8.6% у когтистых песчанок и
31.6% у жирнохвостых. Это означает, что, атакуя
добычу, песчанкам не обязательно действовать
челюстями и для успешного захвата жертвы им
достаточно оперировать лапами. Таким образом,
элемент “укус” не критичен для охотничьего сте-
реотипа песчанок. Мы можем рассматривать сте-
реотипы, в которых этот элемент отсутствует, как
полные для песчанок, и, таким образом, непол-
ных стереотипов у них нет, а ключевой элемент
получается только один. Если проанализировать
неуспешные стереотипы у всех видов, то оказыва-
ется, что элемент “W” “выпадает” чаще всего у
когтистых песчанок (68.6% от всех случаев), что
достоверно отличает их от жирнохвостых песча-
нок и двух видов хомячков (доля таких стереоти-
пов у них от 21.1 до 29.2%).

Кроме ключевых элементов охотничьих стерео-
типов, составляющих первую группу, мы рассмот-
рели еще две группы элементов: дополнительные и
“шумовые”. Дополнительные элементы связаны с
преследованием и обработкой добычи (всего 7):
преследование добычи (S), обнюхивание (D), пе-
ренос добычи в зубах (G), перехват объекта лапа-
ми поудобнее (R), обкусывание ног насекомого
(H) и др. Группа “шумовых” включает элементы,
которые никак не влияют на выполнение стереоти-
па (всего 10), такие как разворот на 180° (B), гру-
минг (X), прыжок на месте (J) и др. Некоторые из
дополнительных и “шумовых” элементов были
отмечены у одних видов и отсутствовали у других.
Так, только восточноевропейские полевки отку-
сывали у таракана не только ноги, но и крылья (в
разных сочетаниях), а также встряхивались во
время атаки (что может быть показателем дис-

комфорта у этих в целом неудачливых охотников;
Handley, Singh, 1986), а джунгарские хомячки ни-
когда не переносили насекомое в зубах.

Успешные охотничьи стереотипы начинаются
со сближения с потенциальной жертвой и при-
нюхивания. Песчанки и джунгарские хомячки в
большинстве случаев схватывают насекомое ла-
пами, полевки делают это зубами, а хомячки
Кэмпбелла чаще начинают атаку с захвата зубами
и реже – с захвата лапами. Когда таракан пойман,
зверьки могут перенести его в зубах и опять схва-
тить в лапы, после чего вероятны манипуляции,
включающие перехваты объекта, обкусывание
ног или крыльев. Обычно пойманное насекомое
поедается, но нередко животные ограничиваются
обездвиживанием таракана и бросают его.
У скальных полевок мы впервые выявили эле-
менты поведения, связанные с попытками “скла-
дирования” живой добычи, не встречавшиеся у
ранее исследованных видов (Пантелеева и др.,
2020). Убежавшего таракана зверьки ловили и
пытались “запасти” снова. Эти реакции проявля-
лись как у взрослых особей, так и у 30–35-днев-
ных детенышей. Для всех исследуемых нами ви-
дов р. Alticola описано запасание травы и сушка ее
в стожках (Литвинов и др., 2013; Пантелеева и др.,
2020). Попытки “складирования” живых тарака-
нов можно, на наш взгляд, расценить как прояв-
ление стереотипа запасания растительного кор-
ма. Хотя запасают и сушат траву в природе все три
вида скальных полевок, запасание тараканов бы-
ло характерно только для тувинской полевки (в
экспериментальной арене добычу запасали 13 из
52 животных, а у остальных двух видов отмечены
лишь единичные случаи).

Мы проанализировали случаи “выпадения”
элементов из охотничьих стереотипов разных ви-
дов и обнаружили подвижные фрагменты в клю-
чевой связке элементов “укус–захват–перехват”.
Как отмечалось выше, захват добычи лапами ока-
зался необходимым элементом успешного вы-
полнения стереотипа охотничьего поведения у
всех исследованных видов грызунов. В отличие от
бурозубки, которая поедает пойманную добычу,
прижимая ее к земле, грызуны всегда поднимают ее
ко рту и затем манипулируют ею в той же манере,
как это описано для мышей, поедающих макаро-
ны (Whishaw et al., 2017). В случаях неуспешных
стереотипов элемент “захват лапами” “выпадал”
примерно в четверти случаев у пяти видов поле-
вок, но очень редко у хомячков и никогда у песча-
нок. Таким образом, для охотничьего поведения
песчанок захват лапами необходим всегда. Пес-
чанки в большинстве случаев начинают атаку со
схватывания объекта лапами (более 80% случаев у
обоих видов). Напротив, почти все полевки и не-
которые особи обоих видов хомячков начинают
атаку с захвата насекомого зубами. Наличие этого
элемента (W), как уже отмечалось, оказалось не-
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обходимым для успешной охоты всех полевок и
хомячков, тогда как у песчанок он может “выпа-
дать” даже в случае успешной охоты. Как у песча-
нок, так и у хомячков подвижным фрагментом
охотничьего стереотипа оказалась пара элемен-
тов “захват зубами” и “захват лапами”. Хомячки,
в отличие от полевок и подобно песчанкам, часто
начинают атаку с захвата лапами: 33 и 62% пол-
ных, 90 и 77% неполных стереотипов у джунгар-
ского хомячка и хомячка Кэмпбелла соответ-
ственно. Однако, в противоположность песчан-
кам, у хомячков атаки, начинающиеся с захвата
лапами, но не включающие действия зубами, все-
гда неудачны.

Картина возможного фрагментирования сте-
реотипов позволяет уточнить представления об
их эволюции у грызунов. Лэнгли (Langley, 1987,
1994) детально исследовал стереотипы охоты на
беспозвоночных у специализированных хищных
грызунов и грызунов-эврифагов: кузнечиковых
хомячков, оленьего, белоногого и сирийского хо-
мячков. Опираясь на модель эволюции охотни-
чьего поведения, предложенную Эйзенбергом и
Лейхаузеном (Eisenberg, Leyhausen, 1972), в кото-
рой наиболее прогрессивным считается захват
лапами и “смертельный укус” кошачьих, Лэнгли
классифицировал охотничье поведение грызунов
и показал, что неспециализированные грызуны-
эврифаги в большинстве случаев начинают атаку
на добычу с захвата зубами, а затем, удерживая ее
в зубах, перехватывают лапами. Принципиально
иным образом действуют специализированные
хищные кузнечиковые хомячки, которые чаще
всего в начале атаки захватывают добычу в лапы и
лишь затем умерщвляют ее одним или несколь-
кими укусами. Истинные насекомоядные (земле-
ройковые Soricidae, ежовые Erinaceidae), а также
тенрековые (Tenrecidae) атакуют добычу только
сериями укусов, демонстрируя наиболее прими-
тивный тип атаки (Eisenberg, Leyhausen, 1972).
Как отмечалось выше, в наших экспериментах
(Reznikova et al., 2019) бурозубки активно исполь-
зовали передние конечности, но только для при-
жимания и удерживания добычи, а не для мани-
пуляций ею. При этом ясно, что морфологиче-
ское строение конечностей и ротового аппарата
насекомоядных таково, что им удобнее использо-
вать зубы для атаки на добычу. Мы проследили
тренд “от зубов к лапам” у исследованных нами
представителей отряда грызунов. Суммировав
данные, полученные на 15 видах грызунов с разны-
ми типами питания, и следуя схеме, предложенной
Лэнгли, мы видим, что разные виды полевок и по-
левые мыши, атакуя добычу, демонстрируют наи-
более примитивную схему охотничьего стереотипа:
сближение с жертвой, захват зубами и умерщвле-
ние множественными укусами. Затем (в отличие
от насекомоядных) они перехватывают жертву
передними лапами, усаживаются на задние лапы,

подносят ее ко рту и умерщвляют зубами, иногда
сопровождая эти действия манипуляциями лапа-
ми. Хомячки, как отмечалось выше, могли начать
атаку на жертву с действий лапами, но без даль-
нейшего захвата зубами такие атаки не были
успешными. Дальнейшие их действия, как и у
мышей и полевок, связаны с манипуляциями до-
бычей с помощью как передних конечностей, так
и зубов. В этой фазе охоты действия некоторых ви-
дов хомячков носят характер специализации: как
отмечалось выше, различаются способы обездви-
живания и умерщвления насекомого. Песчанки
могут успешно использовать как более прими-
тивный стереотип, так и “продвинутый”, осно-
ванный на атаке с помощью лап. Следует отме-
тить, что выявленная нами картина разнообразия
охотничьего поведения разных видов грызунов
относится только к их атакам на подвижную до-
бычу. На примере когтистой песчанки мы просле-
дили взаимодействие зверьков с малоподвижными
личинками мучного хрущака (Резникова и др., 2017).
Такую добычу песчанки не схватывают лапами, а
подбирают зубами и сразу начинают есть, помогая
себе передними конечностями. Сходное поведе-
ние отмечалось у хищных кузнечиковых хомяч-
ков: они подбирали с земли семена и личинок
мучного хрущака зубами, а подвижную добычу
атаковали, хватая ее лапами (Langley, 1994).

Анализируя поведение грызунов с разными
типами питания по отношению к подвижной до-
быче, мы видим, что факультативные (относи-
тельно скрытые) стереотипы охотничьего поведе-
ния проявляются – в различных пропорциях –
устойчиво у разных видов (Пантелеева и др.,
2019). Разнообразие форм атак на добычу у раз-
ных видов представлено в наших исследованиях
впервые и в целом позволяет отобразить эволюци-
онные тренды охотничьего поведения грызунов.
Ранее картина эволюционного перехода грызу-
нов к хищническому образу жизни была просле-
жена на примере хомячков, принадлежащих к ро-
дам Onychomys (кузнечиковые хомячки) и Peromy-
scus (оленьи хомячки) (Langley, 1987, 1994; Kreiter,
Timberlake, 1988). Кузнечиковые хомячки отдели-
лись от оленьих хомячков, приняв свой нынеш-
ний облик в плейстоцене (McCarty, 1978). Харак-
тер зубной системы ископаемых подвидов Ony-
chomys, первоначально адаптированной к
всеядному образу жизни, в плейстоцене заметно
изменился в сторону сходства с насекомоядными
(Carleton, Eshelman, 1979). Предполагается, что
предки кузнечиковых хомячков, принадлежащие
к роду оленьих хомячков, обладали охотничьим
поведением (Langley, 1987, 1994; Kreiter, Timber-
lake, 1988). Переходу части грызунов от всеядного
к хищническому образу жизни, по-видимому,
способствовала конкуренция за растительные ре-
сурсы, сопряженная с опустыниванием восточ-
ной части Северной Америки в позднем миоцене
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(Riddle, 1995). Нам кажется примечательным, что
у филогенетически далеких видов с разными ти-
пами питания, обитающих в различных биотопах
и природных зонах, сохраняются охотничьи сте-
реотипы, построенные в целом по универсальной
схеме и сравнимые со стереотипами специализи-
рованных хищников (Reznikova et al., 2019). У зе-
леноядных скальных полевок, обитающих в за-
сушливых местообитаниях, отмечается сочетание
весьма высоких показателей охотничьей актив-
ности: доля охотников составляет у плоскочереп-
ных, тувинских и ольхонских полевок 56–68%, а
показатель успешности охоты 60–75%, на уровне
кузнечиковых хомячков. Видимо, конкуренция
за растительные ресурсы способствует поддержа-
нию устойчиво выраженных стереотипов охотни-
чьего поведения. Эволюцию хищнического пове-
дения грызунов еще предстоит исследовать. На
основании этологического анализа мы полагаем,
что в целом дивергенция и специализация охот-
ничьего поведения в различных систематических
группах грызунов может быть основана на фраг-
ментировании “исходного” стереотипа, т.е. на
рекомбинации и/или редукции отдельных пове-
денческих элементов.

ПЕРСПЕКТИВЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Используя взаимодействие с добычей как экс-
периментальную поведенческую модель, мы на
примере муравьев и грызунов выявили отдельные
фрагменты поведенческих последовательностей,
рекомбинация или выпадение которых могут
формировать свойственные виду или группе ви-
дов стереотипы охотничьего поведения. Мы по-
лагаем, что фрагментированность является есте-
ственным состоянием факультативных поведен-
ческих стереотипов в популяциях и сообществах.
К настоящему времени есть уже немало работ,
посвященных экспрессии отдельных генов, от-
ветственных за проявление тех или иных форм
поведения у разных организмов. Не исключено,
что стабильная и подвижная части стереотипа
охотничьего поведения у грызунов регулируются
различными генами. Это предположение под-
крепляется работами, посвященными молеку-
лярно-генетическим механизмам их охотничьего
поведения. На примере лабораторных мышей и
крыс было выяснено, что за охотничью актив-
ность отвечает регуляция активности гена c-Fos в
хвостатом ядре и скорлупе мозга (Comoli et al.,
2005). У крыс, которым блокировали передачу
нервных сигналов в этой области мозга, наблюда-
лась реверсия действия как раз в исследуемой на-
ми связке “зубы–лапы” (Santos et al., 2012). В от-
личие от членов контрольной группы мышей, ко-
торые, так же как и крысы, полевые мыши,
полевки и хомячки в наших экспериментах
(Reznikova et al., 2017, 2019), эффективно схваты-

вали добычу зубами и потом удерживали и пере-
хватывали ее лапами, чтобы умертвить укусами и
съесть, экспериментальные животные, действо-
вали крайне неуклюже: эта часть стереотипа у них
как бы выворачивалась наизнанку. Члены экспе-
риментальной группы пытались схватить насеко-
мое не зубами, а лапами, и удержать не лапами, а
зубами, и во всех случаях упускали жертву. В не-
давних нейрофизиологических исследованиях с
применением методов оптогенетики (Han et al.,
2017) у лабораторных мышей дикого типа нерв-
ные пути от миндалевидного тела к ретикулярной
формации повреждали с помощью искусственно
сконструированных вирусов, регулирующих экс-
прессию отдельных генов. Такие мыши, как и в
предыдущем исследовании, пытались схватить
сверчка лапами без помощи зубов, как это делают
песчанки. Однако, даже успешно ухватив насеко-
мое, они не могли умертвить его зубами и упуска-
ли. Похоже, что у них наблюдалось такое же вы-
падение элемента “захват зубами”, как в случаях
неуспешных стереотипов у зверьков в наших экс-
периментах. Как мы выяснили, элемент “захват
зубами” не является ключевым для песчанок, и
среди исследованных нами видов только они мо-
гут схватить добычу лапами без помощи челю-
стей, но для хомячков, полевок и мышей атака без
участия зубов всегда будет безуспешной. Генети-
ческие механизмы, лежащие в основе фенотипи-
ческой вариабельности, выражающейся в фраг-
ментированности поведенческих стереотипов,
еще предстоит исследовать.

Фрагментированность охотничьего поведе-
ния, по-видимому, не случайно проявилась
именно у общественных видов грызунов: когти-
стых песчанок, пространственно-этологическая
структура популяций которых описана как струк-
турированные семейные группировки (Громов,
2008), жирнохвостых песчанок, селящихся не-
большими группами (Osborn, Helmy, 1980), и трех
видов скальных полевок, общественный образ
жизни которых выявлен недавно (Литвинов и др.,
2013; Пантелеева и др., 2019). Это не означает, что
у одиночных видов фрагментированность стерео-
типов охотничьего поведения невозможна. Но
можно предполагать, что у социальных видов это
явление более частое и востребованное. Дело в
том, что фрагментирование охотничьего поведе-
ния, по-видимому, лежит в основе распределен-
ного социального обучения в сообществах, а та-
кой способ распространения необходимых сте-
реотипов “дешевле”, чем поддержание полных
стереотипов у всех или у большинства особей. Ги-
потеза распределенного социального обучения,
сформулированная нами на основе исследования
муравьев – носителей полных и незавершенных
стереотипов охоты на трудноуловимую добычу
(прыгающих ногохвосток), основана на предпо-
ложении, что неполные стереотипы могут быть
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“спящими”, ждущими подходящего момента
(Reznikova, Panteleeva, 2008; Резникова, Пантеле-
ева, 2015). Этот момент наступает при изменении
условий, когда добыча становится настолько мас-
совой, что в разы увеличивается вероятность
встречи потенциальной жертвы и носителя пол-
ного стереотипа, и невольные наблюдения за
удачливыми охотниками становятся частыми для
носителей “спящих” фрагментов стереотипа
(Резникова, Пантелеева, 2001, 2003). Мы полагаем,
что достроить фрагменты до полного успешного
стереотипа на основе такой простой формы соци-
ального обучения, как “социальное облегчение”
(Galef, 1998; Резникова, 2004, 2009), значительно
легче, чем учиться сложному охотничьему пове-
дению “с нуля”, и поэтому количество успешных
охотников на прыгающую добычу быстро возраста-
ет (Резникова, Пантелеева, 2015). Не исключено,
что упомянутые выше мутантные самцы дрозо-
фил, “обучающиеся” ритуальному поведению уха-
живания (Pan, Baker, 2014), также “достраивали”
его на основе имеющихся в репертуаре “спящих”
фрагментов.

Наличие в популяциях грызунов (как обще-
ственных, так и одиночных) определенной доли
носителей полного стереотипа охотничьего пове-
дения позволяет им в случае колебаний внешних
условий существенно расширять рацион за счет
включения в него насекомых (Пантелеева и др.,
2019). По-видимому, не случайно, что у исследо-
ванных нами скальных полевок наблюдаются
столь высокие показатели охотничьей активно-
сти: сказывается обитание этих зеленоядных ви-
дов в засушливых биотопах, где растительные ре-
сурсы не всегда доступны (Литвинов и др., 2013;
Пантелеева и др., 2020).

Наше предположение, что “спящие” фрагмен-
ты стереотипов охотничьего поведения могут у
социальных видов грызунов достраиваться до пол-
ных при наблюдении за взаимодействием сороди-
чей с подвижными насекомыми, было основано на
наблюдениях за песчанками (Резникова, Пантелее-
ва, 2011; Резникова и др., 2017). Проверка этой ги-
потезы требует специальных экспериментов, ор-
ганизованных по типу “актер–зритель”, и пока
мы располагаем лишь предварительными данны-
ми. В экспериментах с когтистыми песчанками
два зверька из четырех, ранее демонстрировав-
шие лишь неуспешные стереотипы охотничьего
поведения, после наблюдений за удачливыми
охотниками показали успешные атаки на тарака-
на. Проверка гипотезы распределенного соци-
ального обучения на примере как муравьев, так и
социальных видов грызунов требует дальнейших
экспериментов. Возможно, подобные экспери-
менты стоило бы организовать в будущем с помо-
щью роботов-имитаторов, способствующих “со-
циальному облегчению” у животных-зрителей
(обзор: Patricelli, 2010). Стоит отметить, что уже

сейчас полученные данные существенно меняют
наши представления о становлении “культурных
традиций” в популяциях.

Охотничье поведение грызунов проявляется
настолько ярко, что может быть включено как
один из важных параметров в состав комплекс-
ной характеристики поведения на основе батареи
тестов. В последние десятилетия сформировался
комплексный подход к исследованию индивиду-
альной изменчивости поведения животных, осно-
ванный на анализе относительно устойчивых пове-
денческих характеристик, которые проявляются в
разном возрасте, в разных ситуациях и контекстах
(Eaves et al., 1990; Budaev, Zworykin, 2002). Нали-
чие в популяции устойчивых связей между таки-
ми характеристиками (например, смелостью и
агрессивностью) обозначают как “поведенческий
синдром” (Sih et al., 2004; Bell, 2007). Когнитив-
ные способности, основанные на накоплении,
обработке и применении полученной информа-
ции, являются у большинства биологических ви-
дов, как уже отмечалось выше, своеобразной
“вершиной айсберга”, массивное основание кото-
рого составляет репертуар наследственно обуслов-
ленных поведенческих моделей (Reznikova, 2007).
Включение когнитивных характеристик в общую
картину поведенческого синдрома интенсивно
обсуждается в последние годы (Sih, Del Giudice,
2012), и данные о связи способностей с другими
характеристиками пока противоречивы (Schuster
et al., 2017). В недавней работе, основанной на
множественной искусственной селекции рыжей
полевки (Maiti et al., 2019), представители “хищ-
ной” линии, отобранные в соответствии с высо-
кими показателями охотничьей активности по
отношению к сверчкам, обладали такими черта-
ми поведенческого синдрома, как смелость, по-
вышенный уровень исследовательской активно-
сти, склонность передвигаться в открытом поле
быстрее и по более спрямленным траекториям.
Представители “травоядной” линии двигались
медленнее, а уровень их исследовательской ак-
тивности был значительно ниже.

Поскольку об охотничьей деятельности грызу-
нов в естественных условиях до сих пор практиче-
ски ничего не известно, то нет и исследований
связи этой формы поведения с когнитивными
способностями. Нам кажется показательным, что
наиболее активные и результативные охотники
среди исследованных нами видов – полевые мыши
(Пантелеева и др., 2011; Reznikova et al., 2017) – в
экспериментах проявили способность к точным
оценкам количества визуальных стимулов на
уровне приматов, в частности умение отличать 8
от 9 и 5 от 6 (Reznikova et al., 2019). Именно точ-
ность оценок (accuracy) отмечается как критиче-
ский параметр в проявлениях когнитивных спо-
собностей животных (Chittka et al., 2009). У гры-
зунов такая способность может быть связана с
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необходимостью замечать малейшие изменения в
визуальной обстановке, жизненно необходимой
для видов, являвшихся одновременно потенци-
альными жертвами и маленькими охотниками на
подвижную добычу. Связь между когнитивными
характеристиками грызунов и показателями их
охотничьей активности – задача для дальнейших
исследований.

Детальное внимание к элементам стереотипа
охотничьего поведения и новые сведения о по-
движности кистей и пальцев у грызунов могут
иметь не только фундаментальное значение для
формирования представлений об эволюции сте-
реотипов, но и быть полезными в прикладных ме-
дицинских исследованиях. Как отмечалось выше,
исследования “синтаксиса” тонких движений пе-
редних конечностей и пальцев у лабораторных
мышей с искусственно ограниченной подвижно-
стью головы дают возможность моделировать по-
следствия лечения у людей с поражением мозга
(Whishaw et al., 2017). Область компетенции таких
экспериментальных моделей ограничена тем, что
в их основе лежат исследования взаимодействия
грызунов с неподвижными пищевыми объектами.
Меж тем комплекс действий при атаке на по-
движную добычу требует совсем иного уровня ко-
ординации движений и существенно отличается
не только от действий с растительным объектом,
но и от реакций на малоподвижное насекомое.
Личинку мучного хрущака песчанки хватают зуба-
ми, перехватывают передними лапами и поедают
(Резникова и др., 2017). В последние годы появи-
лись исследования, посвященные нейронным
механизмам координации движений лаборатор-
ных мышей при атаке на подвижное насекомое
(Hoy et al., 2016; Han et al., 2017). Наши данные о
стереотипах охотничьего поведения у разных ви-
дов грызунов могут помочь в исследованиях ко-
ординированной работы рук и интактного и по-
раженного мозга у человека в условиях сложных
двигательных задач.

В целом наши результаты, полученные с помо-
щью экспериментальной модели факультативного
охотничьего поведения муравьев и грызунов, мо-
гут существенно дополнить и во многом изменить
представления о путях эволюции поведенческих
стереотипов. Предложенный путь детального
анализа поведенческих стереотипов животных
может быть использован в прикладных биомеди-
цинских исследованиях и в робототехнике.
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The evolution of behavioral stereotypes and ideas about them
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The development of cognitive ethology and new experimental methods of studying animal intelligence has
led to an underestimation of the role of innate stereotypes in the behavioral repertoire. Researchers tend to
see cognitive phenomena in animal actions, such as the formation of cultural traditions in communities. On
the example of ants and rodents, using an experimental model of interaction with prey, we identified relatively
flexible fragments of innate stereotypes prone to recombination or loss. We suggest that the variability of in-
dividual fragments of stereotypes underlies the formation of species-specific hunting behavior. The combina-
tion of innate fragmentation of behavioral stereotypes and simple forms of social learning may lead to certain
behavioral traditions within communities and populations. The review presents the results of the research
team’s studies and considers the prospects of the proposed direction of investigations, based on a detailed
analysis of behavioral stereotypes.
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Выявление таксономических признаков спор в различных филогенетических линиях палеозойских
растений добавляет необходимую информацию в реконструкциях древних растительных сообществ
Земли и должно учитываться в других палеореконструкциях (климатических, географических и др.).
Особое значение в этом контексте приобретает внедрение в палеопалинологические работы совре-
менного инструментария и разработка новых методик исследований. В дополнение к традицион-
ным методам световой, электронной сканирующей и трансмиссионной микроскопии сегодня для
изучения палеопалинологических объектов могут быть использованы томографы, атомно-силовой
микроскоп, а также дополненные новыми функциональными возможностями сканирующие элек-
тронные микроскопы (СЭМ). Развивается метод хемосистематики, основанный на биохимических
характеристиках эволюционного развития организмов. Метод реализуется путем синтеза результа-
тов комплекса химических и физических методик исследований.

DOI: 10.31857/S0044459621010085

Для реконструкции филогенетических отно-
шений в растительном мире и выявления направ-
лений их эволюции важным является изучение
ультраструктуры спородермы современных и ис-
копаемых растений. Спородерма – оболочка
пыльцевых зерен и спор – состоит из двух слоев:
внешнего (экзины) и внутреннего (интины).
У некоторых растений, например мхов, хвощей,
папоротников, образуется еще один, самый на-
ружный слой – перина, или периспорий. У се-
менных растений это поленкит (пыльцевой клей)
и трифина. Установлено, что состав, строение и
происхождение этих слоев различны. В ископае-
мых спородермах сохраняются только споропол-
ленин-содержащие слои (экзина и перина). Спо-
родерма несет в себе таксономические признаки
не только видов и родов, но и таксонов более вы-
сокого ранга. Изучение ультратонкого строения
спор in situ в различных филогенетических лини-
ях палеозойских растений и сравнение с дисперс-

ными спорами дают необходимую информацию в
реконструкциях растительных сообществ про-
шлого Земли и применяется в других палеорекон-
струкциях (климатических, фациальных, геогра-
фических и др.).

Длительное время в арсенале палинологов было
три метода микроскопии: световой (СМ), элек-
тронный сканирующий (СЭМ) и трансмиссион-
ный (ТЭМ). Для палиностратиграфических работ
(биостратиграфический метод в геологии, позво-
ляющий определять относительный возраст гор-
ных пород) достаточно определения таксономи-
ческой принадлежности дисперсных спор в СМ.
Однако палиностратиграфическим назначением
возможности СМ не ограничиваются. Еще в про-
шлом веке П.А. Никитин (1934) и Аллен (Allen,
1965) продемонстрировали верх технического ма-
стерства и возможностей СМ – они приготовили
(без ультрамикротома) тонкие срезы некоторых
девонских спор и сфотографировали их. Увеличе-

УДК 561.31
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ние и, соответственно, разрешение деталей у све-
товой микроскопии значительно ниже, чем при
электронной микроскопии, но результаты даже
стандартных светооптических исследований мо-
гут быть использованы при интерпретации разли-
чий в толщине экзины (в ископаемом состоянии
чаще всего сохраняется только экзина), количе-
ства слоев в ней.

С помощью СЭМ проводятся более детальные
морфологические исследования с целью описа-
ния новых таксонов или при уточнении диагноза
уже известных. Для изучения внутреннего строе-
ния спородермы с помощью СЭМ применяются
методы сколов спородермы, химического и ион-
ного травления. Первый метод имеет много огра-
ничений: он подходит только для крупных пали-
нологических объектов, таких как мегаспоры, од-
ноклеточные водоросли, некоторые акритархи;
скол нельзя сориентировать в необходимом на-
правлении; нельзя выполнить точные измерения
толщины спородермы и отдельных ее слоев; раз-
решающая способность СЭМ меньше ТЭМ; и ме-
тод является разрушающим.

В методе химического травления используется
прожигающий эффект ряда химических реаген-
тов, например, калиевой соли марганцовой кис-
лоты (перманганат калия). Экзина, на которую
воздействовали перманганатом калия, послойно
изучалась в СЭМ (Claugher, 1986). Известно, что
экзина в основном состоит из спорополленина
(высокомолекулярный биополимер, придающий
ей прочность и химическую устойчивость). Ха-
рактер отложения спорополленина определяется
фибриллярным матриксом, состоящим из угле-
водов и белков, который формируется на поверх-
ности гликокаликса (клеточный покров) (Rowley,
1973; Steer, 1977). Многочисленные работы (Rowley
et al., 1981; Southworth, 1985, и др.) показывают, что
разные части экзины (экзина состоит из двух ос-
новных слоев: внешнего и внутреннего – соответ-
ственно экт- и эндэкзины) могут быть частично
растворены под воздействием различных хими-
ческих веществ: моноэтаноламин, хромовая
кислота (полностью растворяет эктэкзину, со-
храняя эндэкзину). В этих исследованиях была
использована ТЭМ, которая подтвердила ре-
зультаты химического травления, наблюдаемые с
помощью СЭМ, и была предложена модель суб-
структуры экзины.

Метод ионного травления обладает рядом досто-
инств, отсутствующих у химического травления:
выбирается необходимый участок поверхности
объекта и ионным лучом постепенно, послойно
протравливаются срезы, которые затем изучают-
ся с помощью СЭМ. Если минимальная толщина
среза, выполненного на ультрамикротоме, соот-
ветствует 20 нм, то в случае травления срезы могут
быть еще тоньше. Серийные срезы с минималь-

ным шагом используются для трехмерных рекон-
струкций. Однако метод, как и два предыдущих,
является разрушающим (Villanueva-Amadoz et al.,
2012; Kudryavtsev et al., 2019).

СЭМ в комплексе с энергодисперсионным де-
тектором EDS и ориентационным детектором ди-
фракции обратнорассеянных электронов EBSD
позволяет проводить параллельно с изучением
скульптуры и структуры анализ элементного со-
става и состояния вещества спородермы. Этот ме-
тод успешно применен для реконструкции усло-
вий фоссилизации раннекаменноугольных семян
(формация Pease Bay, Шотландия). Установлено,
что оболочки семян состоят преимущественно из
углерода с многочисленными химическими вклю-
чениями. Расшифровка дифракционных картин
обратнорассеянных электронов, полученных с
этих включений, показала, что обнаруженные
частицы с содержанием Fe-S представляют со-
бой фазу кубического пирита. Cделан вывод о
том, что фоссилизация семян происходила в мор-
ских эвксинных обстановках (сероводородные
обстановки являются вариантом аноксидных), в
условиях, наиболее благоприятных для образова-
ния пирита и консервации растительных фраг-
ментов (Тельнова и др., 2019, 2020).

Впервые с применением трансмиссионного
электронного микроскопа девонские споры были
изучены Петтиттом (Pettitt, 1966). Он проиллю-
стрировал срезы мега- и микроспор археоптери-
совых (род девонских древовидных растений с
папоротниковидными листьями). У мега- и мик-
роспор археоптерисовых выявлено двухслойное
строение спородермы, эти слои не отделяются
друг от друга, но различна их ультраструктура.
В настоящее время ТЭМ нашел наиболее широ-
кое применение при изучении рецентных и суб-
рецентных спор. Известно небольшое количество
работ по исследованиям ультраструктуры споро-
дермы палеозойских спор in situ (репродуктивные
органы палеозойских растений встречаются
крайне редко) и еще меньше – дисперсных. Это
объясняется сложной и длительной техникой из-
влечения из горной породы и подготовкой к уль-
трамикротомированию палеозойских спор (Тель-
нова, 2007). Кроме того, в процессе резки спор на
ультрамикротоме теряется уникальный материал,
часто невосполнимый. Поэтому продолжается
поиск менее деструктивных методов изучения
внутреннего строения фоссильной спородермы.

Из современного инструментария заслуживает
внимание конфокальный лазерный сканирую-
щий микроскоп (КЛСМ), имеющий более высо-
кую разрешающую способность по сравнению со
световым микроскопом и возможность получать
серии виртуальных срезов, представляющих про-
странственное строение объекта. КЛСМ приме-
няют для работы с современными объектами (в
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биологии, медицине и др.). Этот метод опробован
и для изучения ископаемой спородермы. Суще-
ственным недостатком КЛСМ является более
низкая разрешающая способность по сравнению
с электронной микроскопией (СЭМ и ТЭМ).
При изучении поверхности объектов скульптур-
ные элементы мельче 0.3 мкм искажаются, а на
виртуальных срезах неразличимы детали уль-
траструктуры (Гаврилова и др., 2015). Модуль кон-
фокального микроскопа Airyscan и метод SR-SIM
(микроскопия структурированного освещения
сверхвысокого разрешения) позволили для иско-
паемых объектов, которые дают более слабую
эмиссию, чем современные (фоссильная споро-
дерма слабо прокрашивается флуоресцентными
красителями), получить относительно четкие
изображения (Sivaguru et al., 2016). Однако и с их
применением не достигается разрешение элек-
тронных микроскопов (СЭМ, ТЭМ).

Исследования на уровне наноструктур в меди-
цине, биологии, физике, химии формируют ос-
нову для инновационных производств и уникаль-
ных технологий. В настоящее время в практику
палинологических работ также начали проникать
различные томографы.

В обсуждениях ультраструктуры пермских ме-
гаспор (Glasspool et al., 2009) приводится изобра-
жение, сделанное с помощью синхротронной
рентгеновской томографии (Synchrotron Radia-
tion X-ray Tomographic Microscopy – SRXTM).
Этот же инструмент был использован при изуче-
нии и других пермских миоспор – орнаментации
микроспор и внутренней структуры мегаспор
(Slater et al., 2011). В процессе исследования со-
цветия из меловых отложений Франции в син-
хротронном рентгеновском томографе впервые
была достигнута разрешающая способность 50 нм
(Moreau et al., 2014). Определены размеры, коли-
чество борозд, сетчатая поверхность экзины, ее
толщина и структура.

Первые результаты, полученные нами при изу-
чения девонских спор (размеры спор 60–80 мкм в
диаметре) в рентгеновском микротомографе
(SkyScan-1172), оказались неудовлетворительными.
Однако на этом же микротомографе у более круп-
ных объектов (130–140 мкм) – одноклеточных зеле-
ных водорослей из докембрийских отложений –
удалось выяснить не только внешнюю форму, но
и строение стенок исследованных форм (Роза-
нов, Астафьева, 2008).

Нанотомографическое изучение девонской
спородермы проводится впервые. На протяже-
нии последних четырех лет основной акцент сде-
лан на усовершенствовании методики исследова-
ний. Причем в исследованиях использован один
и тот же объект (Kryshtofovichia africani Nikitin) с
целью накопления положительных эффектов от
использования различных режимов, фильтров,

расположения объекта и др. В работе приводятся
значения режимов и параметров, показавшие
наилучшие результаты при визуализации объекта
исследований.

МАТЕРИАЛ, ТЕРМИНОЛОГИЯ
И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Разработка методики томографического изу-
чения ископаемой спородермы проводилась на
девонских мегаспорах Kryshtofovichia africani Niki-
tin из коллекции российского палеоботаника
П.А. Никитина (1934). Материал хранится в музее
Ботанического института им. В.Л. Комарова Рос-
сийской академии наук (БИН РАН). В исследова-
ниях использован типовой материал – образец
Н3326 (20 экземпляров). Местонахождение об-
разца: Воронежская обл., окрестности с. Петино,
на правом берегу р. Дон, черная глина под кон-
гломератом. Образец стратиграфически приуро-
чен к континентальным осадкам петинского го-
ризонта позднего девона. Препараты и фотодоку-
ментация хранятся в лаборатории стратиграфии
Института геологии Коми НЦ УрО РАН.

При описании использовалась терминология
П.А. Никитина (1934) и Н.Р. Мейер-Меликян
(1987) без критического анализа, поскольку этим
обширным и дискуссионным вопросам необхо-
димо посвятить отдельную статью. Значение не-
которых палеопалинологических терминов объ-
ясняется при их первом упоминании.

Из-за наличия у K. africani мега- и микроспор и
отсутствия семян это растение относят к Pterido-
phyta. Однако мегаспоры этого растения облада-
ют уникальным образованием – андротекой, или
андрокамерой – камерой для помещения микро-
спор (по: Никитин, 1934), не известной у других
девонских растений. Сходным по названию образо-
ванием, пыльцевой камерой, снабжены семена не-
которых древних голосеменных (Cycadaceae и др.).
П.А. Никитин (1934) рассматривал этот факт как
конвергентное развитие одинаковых приспособ-
лений у негомологичных органов, а не как указа-
ние на родственные связи.

Объект исследований является уникальным и
важным для филогенетических и эволюционных
реконструкций (Chaloner, 1959; McGregor, 1969;
Lu, 1980; Taylor et al., 1980; Тельнова, Мейер-Ме-
ликян, 1993, и др.). Спустя более 80 лет с момента
публикации статьи П.А. Никитиным (1934) про-
ведено изучение морфологии и ультраструктуры
мегаспор K. africani с использованием современного
арсенала палинологического инструментария
(Tel’nova, Marshall, 2018; Тельнова и др., 2018).

С целью анализа и интерпретации полученных
результатов в нанотомографе объект предвари-
тельно был исследован с помощью СМ, СЭМ и
ТЭМ. Методика изучения одной и той же споры с
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использованием трех типов микроскопов была
описана ранее (Тельнова, Мейер-Меликян, 1993;
Тельнова, 2007). Споры исследовались на биоло-
гическом микроскопе “Биолам И” в проходящем
свете с увеличением ×400 и фотографировались
на том же микроскопе с бинокулярной насадкой
МФН-11 цифровым фотоаппаратом “Canon EOS
1000D”.

Микроскульптура изучалась и фотографиро-
валась в сканирующем электронном микроскопе
TESCAN VEGA 3 (ускоряющее напряжение под-
биралось в пределах 3.0–20.0 кВ в зависимости от
объекта (мега- и микроспоры) и целей исследова-
ний). Работы по изучению спор с помощью све-
товой и сканирующей электронной микроскопии
проводились в Институте геологии Коми НЦ
УрО РАН.

В нашей работе для ТЭМ была сделана серия
ультратонких срезов, охвативших все части ис-
следованной формы. С помощью ультратома Lei-
ca EM UC5 получали срезы толщиной 50 нм и фо-
тографировали, используя трансмиссионный
электронный микроскоп JEM-1011 (Япония)
(ускоряющее напряжение 80 кВ) в лаборатории
электронной микроскопии биологического фа-
культета Московского государственного универ-
ситета им. М.В. Ломоносова.

Для томографического исследования образца
использовался лабораторный рентгеновский нано-
томограф Skyscan-2011 с LaB6 катодом (СПбГУ РЦ
“Рентгенодифракционные методы исследова-
ния”). Для небольших объектов с низкой рентге-
новской контрастностью выбирались стандарт-
ные режимы съемки: напряжение на источнике –
40 кВ, ток – 0.4 А, угол вращения – 0.30°, усред-
нение по 5 снимкам, размер пикселя – 0.35–0.5 мкм.
Оптимальное положение образца при съемке та-
кое, при котором рентгеновский пучок паралле-
лен, а ось вращения образца перпендикулярна
наиболее изометричному сечению. Данные пара-
метры применялись для всех исследованных на
томографе мегаспор. Первичный отбор образцов
проводили при помощи бинокулярного микро-
скопа Leica M165C.

Результатом сканирования на рентгеновском
томографе является цифровая 3D-модель иссле-
дуемого образца. Процесс получения трехмерных
цифровых моделей можно разделить на три этапа:

1) Сканирование образца при помощи рентге-
новского томографа. В процессе сканирования
образец поворачивается в расходящемся рентге-
новском пучке на определенный угол (обычно
0.1–0.5°), для каждого положения получают изоб-
ражение распределения рентгеновской плотно-
сти внутри образца. Для компенсации колебаний
уровня фона для каждого положения обычно де-
лают 3–5 снимков (усреднение по 3–5 снимкам).
Образец поворачивается на 180° или 360°. Следует

учитывать, что в рентгеновских томографах изоб-
ражение формируется на рентген-люминесцент-
ных экранах, после чего фиксируется цифровой
оптической камерой. Таким образом, области об-
разца с большей плотностью (с большим погло-
щением рентгеновского излучения) оказываются
на теневых изображениях темными. Результатом
сканирования является набор теневых изображе-
ний образца, количество изображений зависит от
угла поворота (шага сканирования) и количества
снимков в каждом положении.

2) После сканирования образца на основе по-
лученных изображений необходимо создать его
цифровую модель или, иначе, провести рекон-
струкцию распределения плотности. При этом
каждому значению плотности присваивается зна-
чение от 0 (для воздуха) до 255 (наиболее высокого
значения плотности) и строится цифровая мо-
дель в 3D-координатах.

3) На третьем этапе проводится визуализация
3D-модели, изучение ее внутреннего строения и
построение виртуальных срезов в необходимых
плоскостях.

При работе на томографах Skyscan (Bruker mi-
croCT) для реконструкции была использована
программа NRecon, а визуализация модели про-
водилась в программах CTVox и CTAn. Более по-
дробно с математическим обоснованием метода
рентгеновской томографии можно ознакомиться
в работе Е.Н. Симонова (2011).

Изображения четырех мегаспор, представлен-
ные в данной работе, были получены в программе
CTVox. Данная программа позволяет выделить
области с той или иной плотностью, убрать фон,
присвоить каждому значению плотности свой
цвет, получить необходимые срезы, а также со-
здать необходимый видеофайл.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Ранее (Tel’nova, Marshall, 2018) были детально

описаны морфология и ультраструктура мегаспор
K. africani. Представляемая работа дополняет
предыдущую новыми результатами, полученны-
ми в ходе разработки методики нанотомографи-
ческого изучения палеозойской спородермы.

Мегаспоры K. africani (рис. 1) – диаметр 0.5 мм,
тело мегаспоры округлое, от него отходят три кла-
пана (рис. 1а, в), образующие андротеку (рис. 2а, б, 3).
Поверхность клапанов в СМ гладкая, вдоль края
их смыкания заметны продольные короткие мор-
щинки. На дистальной поверхности споры располо-
жены скульптурные элементы в виде длинных (25–
35 мкм) щупальцевидных выростов (рис. 1а–в). На
клапанах они отсутствуют. Концы выростов ча-
сто бифуркатные (рис. 1а), некоторые внутри
полые (рис. 1в). В СЭМ (рис. 2д) обнаружена
микроскульптура – поверхность экзины покры-
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та мелкими (0.05–0.08 мкм) шипиками с расши-
ренным округлым основанием (рис. 2д). Поверх-
ность выростов в СЭМ представляется гладкой
(рис. 2д).

С помощью нанотомографа удалось описать
зернистую скульптуру выростов (рис. 1б), не ви-
димую в световом и сканирующем электронном
микроскопах. Она представляет собой отдель-
ные, достаточно плотно прилегающие друг к дру-
гу, округлые, сверху уплощенные глобулы. На

виртуальном продольном срезе четко видна анд-
ротека (рис. 1в). Камеры полости мегаспоры об-
разованы расслоением оболочки. Внутренний слой
замыкает нижнюю камеру тела споры (рис. 1в),
внешний формирует верхнюю камеру – андротеку.

В ТЭМ экзина мегаспоры выглядит двухслой-
ной (рис. 2в, г, е): внутренний слой – относитель-
но тонкий (1.0–1.3 мкм), структурированный, по-
видимому, тонколамеллятный (рис. 2е); внешний
слой (рис. 2в, г, е) – толстый (3.0–3.4 мкм), состо-

Рис. 1. Мегаспоры Kryshtofovichia africani Nikitin, 1934, экз. БИН, № Н3326.2. а – общий вид (световой микроскоп): 1 –
клапан, 2 – скульптурные элементы в виде длинных щупальцевидных выростов, 3 – бифуркатные концы выростов.
б – дистальная поверхность (нанотомограф): 1 – скульптурные элементы в виде длинных щупальцевидных выростов,
2 – наноскульптура спородермы (шипики с округлым основанием). в – продольный виртуальный срез (нанотомо-
граф): 1 – клапан андротеки, 2 – скульптурные элементы в виде длинных щупальцевидных выростов, 3 – верхняя ка-
мера мегаспоры, 4 – нижняя камера полости мегаспоры. г – проксимальная поверхность (нанотомограф): 1 – трехлу-
чевая щель прорастания.
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ит из коротких анастомозирующих ламелл.
В проходящем свете (СМ) они создают види-
мость гранулезного строения.

На томографических срезах установлено трех-
слойное строение экзины (рис. 3): 1) внутренний
слой (рис. 2а–в, 3) – тонкий, плотный, с неявно
различимой структурой, замыкающий тело споры;

2) толстый гранулезный слой (рис. 2а, б, 3) при-
сутствует во всех структурных и скульптурных
элементах мегаспоры; и 3) тонкий поверхност-
ный (рис. 3), скульптурированный. Последний
слой не наблюдается на ультратонких срезах в
ТЭМ, поскольку таких срезов было выполнено
ограниченное количество.

Рис. 2. Мегаспоры Kryshtofovichia africani Nikitin, 1934, экз. БИН, № Н3326.2. a, б – виртуальные продольные срезы (на-
нотомограф): 1 – фрагмент внутреннего строения мегаспоры в области трехлучевой щели и андротеки, 2 – внутренняя
полость (верхняя камера, сообщающаяся со щелью разверзания), 3 – внутренний и 4 – внешний слои спородермы.
в, г – ультратонкие срезы эктэкзины (ТЭМ): 1 – анастомозирующие ламеллы. д – фрагмент дистальной поверхности
(СЭМ): 1 – фрагмент скульптурного элемента в виде длинного щупальцевидного выроста, 2 – шипики. е – ультратон-
кий срез спородермы (ТЭМ): 1 – внутренний и 2 – внешний слои.
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П.А. Никитин (1934) определил мегаспоры
K. africani как трилетные, но в его статье трехлуче-
вая щель не описана и не проиллюстрирована.
Наш инструментарий также длительное время не
позволял увидеть и сфотографировать этот важ-
ный диагностический признак (Tel’nova, Mar-
shall, 2018). Проблема объясняется, по-видимому,
тем, что как П.А. Никитину, так и нам не удава-
лось расположить в препарате мегаспору так, что-
бы в основании андротеки можно было увидеть и
сфотографировать трехлучевую щель. И только
сейчас появилось ее документальное подтвержде-
ние, благодаря томографическим исследованиям

(рис. 1г). Щель простая, неутолщенная, лучи щели
равны радиусу мегаспоры. На виртуальных про-
дольных срезах (рис. 2а, б) четко видно, что щель
открывается во внутреннюю полость. Внутренняя
полость подразделяется на две камеры (рис. 3),
функции которых пока сложно объяснить. Трехлу-
чевая щель сообщается с верхней камерой (рис. 3),
сформированной гранулезной структурой.

ВЫВОДЫ

До настоящего времени электронная микро-
скопия остается вне конкуренции по разрешаю-

Рис. 3. Мегаспоры Kryshtofovichia africani Nikitin, 1934, экз. БИН, № Н3326.2, виртуальные продольные срезы (наното-
мограф). 1 – скульптурные элементы в виде длинного щупальцевидного выроста, 2 – андротека, образованная клапа-
нами и соседствующая со щелью разверзания, 3 – верхняя и 4 – нижняя камеры внутренней полости, 5 – поверхност-
ный, скульптурированный слой спородермы, 6 – внешний и 7 – внутренний слои.
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щей способности: СЭМ – 2–3 нм, ТЭМ – до 1 нм,
нанотомограф – в лучшем случае 50 нм. Тем не
менее быстрое внедрение новых методик, не раз-
рушающих объект, непосредственно связано с
развитием нанотомографической техники. Не-
смотря на то, что рентгеновские томографы усту-
пают по разрешающей способности синхротрон-
ным, на них, как на более доступные в нашей
стране, возлагаются большие надежды в палеопа-
линологии. Они позволяют без нарушения це-
лостности объекта (без потери уникального мате-
риала; для изучения становятся доступны коллек-
ционные образцы) проводить комплекс работ по
изучению различных проекций палеозойской
спородермы, визуализировать соотношения и
расположения различных структур. Сокращается
время, ранее затрачиваемое (иногда до несколь-
ких месяцев) на подготовку объекта к изучению в
СЭМ и ТЭМ.

Томографы уже сегодня могут быть успешно
использованы для изучения некоторых палино-
логических объектов в дополнение к традицион-
ным методам электронной микроскопии. Одним
из существенных ограничений в применении то-
мографов, как рентгеновских, так и синхротрон-
ных, пока остается разрешение и, соответственно,
размер объекта исследований. При изучении
микроспор как нами (в нанотомографе парал-
лельно проводились исследования микро- и ме-
гаспор K. africani), так и зарубежными коллегами
положительные результаты не достигнуты.

Важная информация получена в ходе разраба-
тываемой методики изучения одного и того же
объекта с применением разных приборов. Объект
предварительно был изучен традиционными ме-
тодами электронной микроскопии. Структуры,
описанные в СЭМ и ТЭМ, позволили провести их
идентификацию на изображениях, сгенерирован-
ных с помощью рентгеновского нанотомографа.

В результате анализа виртуальных срезов по-
лучена новая информация: у девонских мегаспор
K. africani впервые задокументирована трехлуче-
вая щель прорастания, двухкамерное строение
внутренней полости, гранулезное строение стен-
ки верхней камеры, установлена наноскульптура
спородермы, ее трехслойное строение, толщина
слоев и их расположение.

Выявленная у мегаспор K. africani трехлучевая
щель является важным аргументом для подтвер-
ждения предположения П.А. Никитина (1934) о
том, что это растение относится к Pteridophyta.
Однако его мегаспоры обладают уникальным об-
разованием – андротекой, не известной у других
девонских растений. Появление у представителей
Pteridophyta андротеки рассматривается нами как
первая эволюционная “попытка” защиты репро-
дуктивного цикла у растений, существовавших в
маргинальных условиях, с тенденцией продвиже-
ния на удаленные от акваторий участки суши или
же приспособление к существованию в климати-

ческих условиях с выраженными сезонными из-
менениями.

Проведенное исследование демонстрирует
важность внедрения в практику палеопалиноло-
гических работ методов томографии как дополне-
ния и альтернативы деструктивным методам
ТЭМ и отчасти СЭМ.

Авторы выражают благодарность руководству
музея БИН РАН и лично хранителю коллекции
А.В. Хвалю за предоставленные для научных ис-
следований микро- и мегаспоры Kryshtofovichia
africani, а также ведущему научному сотруднику
кафедры высших растений МГУ С.В. Полевовой
за помощь в проведении работ в ТЭМ и научному
сотруднику С.С. Шевчук (ИГ Коми НЦ УрО
РАН) за сопровождение исследований в СЭМ.

В настоящее время направление наших много-
летних научных исследований поддержано конкурс-
ной программой РФФИ, грант № 20-05-00445А.
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The identification of taxonomic characters of spores in the different phylogenetic lineages of Paleozoic plants
provides essential information that enables the reconstructions of the Earth’s ancient plant communities and
this should be taken into account in any paleoreconstruction (e.g., climatic, geographical, etc.). In this con-
text, the introduction of new analytical instrumentation into paleopalynological studies and the development
of new research methods are of particular importance. Therefore, in addition to the traditional methods of
light, scanning electron and transmission microscopy, tomography, atomic force microscopy, as well as scan-
ning electron microscopes (SEM) supplemented with new functionality are used to study paleopalynological
objects. Chemosystematic methods, based on the biochemical characteristics of the evolutionary develop-
ment of organisms, is being developed. These methods are enhanced by synthesizing the data from these
chemical and physical research methods.
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Считается, что частично микогетеротрофные (миксотрофные) растения более обычны в филогене-
тических линиях, которые включают полностью микогетеротрофные растения. Сем. Gentianaceae –
одна из таких групп. Миксотрофия мало изучена у альпийских растений по сравнению с тропиче-
скими и умеренными лесами. Проверена гипотеза о том, что альпийские виды из сем. Gentianaceae
с зелеными листьями могут быть частично микогетеротрофны. Листья девяти пар видов (альпий-
ские растения из сем. Gentianaceae и эталонное растение из другого семейства с арбускулярной ми-
коризой, растущее поблизости) были собраны в горах Тибета (Сычуань, Китай) и Кавказа (Карачае-
во-Черкесская Республика, Россия). В полностью развитых листьях было определено естественное
содержание стабильных изотопов (13C, 15N). В каждом случае листья растений из сем. Gentianaceae
были обогащены 15N сильнее, чем листья других растений, которые служили для сравнения. За ис-
ключением двух видов из секции Pneumonanthe (Gentiana asclepiadea и G. septemfida), изученные рас-
тения из сем. Gentianaceae не показали значимого обогащения 13C. Мы предполагаем, что относи-
тельное обогащение листьев 15N может считаться указанием на частичную микогетеротрофию у
альпийских видов Gentianaceae.

DOI: 10.31857/S0044459621010048

Некоторые сосудистые растения могут полу-
чать почти весь свой органический углерод (пол-
ные микогетеротрофы) или значительную его
часть (частичные микогетеротрофы, или миксо-
трофы) от симбиотических микоризообразую-
щих грибов (Merckx, 2013). Микогетеротрофия
может возникать при разных типах микоризы: ар-
бускулярной, арбутоидной и монотропоидной (с
грибами, часто формирующими эктомикоризный
симбиоз с зелеными растениями), а также мико-
ризе орхидных (Leake, 1994). Частичная микогете-
ротрофия (сочетающая автотрофное и гетеро-
трофное получение органических соединений)
широко распространена среди зеленых сосуди-

стых растений, особенно в семействах Orchidaceae,
Ericaceae и Burmanniaceae (Merckx et al., 2010;
Bellino et al., 2014; Bolin et al., 2017; Selosse et al.,
2017а), и считается эволюционным шагом к пол-
ной микогетеротрофии (Selosse, Roy, 2009; но см.
Lallemand et al., 2016). Селосс и Рой (Selosse, Roy,
2009) полагают, что частично микогетеротроф-
ные растения (ЧМР) более обычны среди филоге-
нетических линий, которые включают полностью
микогетеротрофные растения (ПМР). Сем. Gen-
tianaceae включает в себя 25 полностью микогете-
ротрофных видов из четырех родов (Voyria, Voyri-
ella, Exacum и Exochaenium) (Merckx et al., 2013), а
также существуют свидетельства, что некоторые

УДК 581.557
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зеленые Gentianaceae могут быть частично мико-
гетеротрофными. Например, Камерон и Болин
(Cameron, Bolin, 2010), используя изотопный анализ,
предположили частичную микогетеротрофию
для двух американских видов, Bartonia virginica и
Obolaria virginica. Частичная микогетеротрофия
также, возможно, встречается у других предста-
вителей сем. Gentianaceae, таких как Curtia tenui-
folia и видов р. Neurotheca (Struwe et al., 2002; Mo-
lina, Struwe, 2009), а также Pterygocalyx volubilis
(Suetsugu et al., 2020).

Некоторые ПМР вступают в симбиоз с экто-
микоризными грибами (базидиомицетами), од-
нако другие ПМР из семейств Corsiaceae, Bur-
manniaceae, Polygalaceae и Gentianaceae образуют
арбускулярную микоризу (AM) (Bidartondo et al.,
2002; Merckx et al., 2010). Перемещение органиче-
ских веществ между растениями разных видов
было показано в основном для эктомикоризного
симбиоза (Klein et al., 2016). У большинства видов
из сем. Gentianaceae есть арбускулярная микори-
за (Sykorova et al., 2007; Akhmetzhanova et al., 2012).
Если частичная микогетеротрофия подтвердится
для растений из сем. Gentianaceae, это будет озна-
чать, что некоторые зеленые растения с арбуску-
лярной микоризой могут получать органические
соединения из грибной сети, и это может поддер-
живать рост молодых или затененных растений
(Grime et al., 1987; Onipchenko, Zobel, 2000; Lerat
et al., 2002; Carey et al., 2004). ПМР и ЧМР были
изучены в основном в тропических и умеренных
лесах (Merckx et al., 2010; Courty et al., 2011; Schie-
bold et al., 2017), однако о распространенности
этого явления в высокогорьях известно очень ма-
ло (Onipchenko, Zobel, 2000; Tedersoo et al., 2007;
Zimmer et al., 2007).

Тяжелые изотопы (13C и 15N) последовательно
накапливаются в пищевых цепях благодаря изби-
рательной потере более легких изотопов в мета-
болических процессах (Ponsard, Arditi, 2000;
Vanderklift, Ponsard, 2003; Leake, Cameron, 2010;
Potapov, Tiunov, 2016). ПМР, находящиеся в симби-
озе с эктомикоризными грибами, содержат больше
13C и 15N, чем автотрофные растения (Gebauer,
Meyer, 2003; Trudell et al., 2003), и, таким образом,
значения δ13С, так же как и δ15N, используют для
оценки степени микогетеротрофности для видов
из семейств Orchidaceae и Ericaceae (Tedersoo et al.,
2007; Zimmer et al., 2007; Leake, Cameron, 2010;
Hynson et al., 2013). δ15N может служить индика-
тором значительной роли органических источни-
ков азота в почве для растений, так как они обога-
щены 15N (Bidartondo et al., 2004; Hobbie, Hogberg,
2012). Растения из сем. Gentianaceae могут в боль-
шой степени зависеть от органических источни-
ков азота в почве, что может быть причиной более
высокого содержания в них 15N, как, например, у не
образующих микоризу осоковых (Moore et al., 2018).

Гифы АМ грибов также способны поглощать азот
из органических источников (Klink et al., 2020).

Мы предположили, что альпийские виды Gen-
tianaceae могут быть частично микогетеротроф-
ными. Чтобы проверить эту гипотезу, мы иссле-
довали девять пар обычных видов травянистых
растений из двух разных горных регионов (Кав-
каз и Тибет) и измерили природное содержание
13C и 15N в их листьях.

Мы выбрали альпийские виды Gentianaceae по
двум следующим причинам. Во-первых, есть пол-
ностью микогетеротрофные филогенетически
родственные виды семейства. Во-вторых, за ис-
ключением полупаразитных видов Orobanchaceae
(Euphrasia spp., Rhinanthus spp.), только среди
представителей Gentianaceae встречаются одно-
летники в сомкнутых альпийских сообществах
(очень) долгоживущих альпийских многолетни-
ков в некоторых горных регионах (Gentiana bieber-
steinii, G. aquatica на Северо-Западном Кавказе)
(Onipchenko, 2004; Зернов и др., 2015). Кажется
логичным, что подобные однолетники должны
иметь дополнительный источник органического
вещества, чтобы полностью завершить жизнен-
ный цикл за короткий альпийский вегетацион-
ный период.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объекты и сбор полевого материала

Обычный метод сравнения изотопного состава
видов с эталонными видами – это сбор как мини-
мум трех соседних автотрофных эталонных видов
вместе с изучаемым, чтобы охарактеризовать су-
ществующую вариабельность у автотрофных рас-
тений (Gebauer, Meyer, 2003). Этот подход имеет
очевидные преимущества, но не очень точен, ко-
гда есть высокая изменчивость между видами и
между местообитаниями. В нашем случае, со-
гласно объемной базе данных по δ15N в альпий-
ских растениях (Körner et al., 2016), растения сем.
Gentianaceae занимают промежуточное положе-
ние среди других семейств покрытосеменных по
δ15N (–2.2‰) и не отличаются от большинства
других видов растений с арбускулярной микори-
зой. Однако δ15N может локально различаться
между Gentianaceae и другими AM растениями,
как будет показано ниже. Таким образом, мы ис-
пользовали другой подход и собирали листья изу-
чаемого растения (Gentianaceae) и ближайшего
доступного растения из эталонных видов (пред-
ставитель разнотравья с арбускулярной микори-
зой). Как рекомендовали Прейсс и Гебауэр (Pre-
iss, Gebauer, 2008) для более точных сравнений,
мы изучили факторы обогащения (ε13C и ε15N) как
разницу между значениями δ изучаемой и эталон-
ной особей растений.
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Мы собрали листья пар горных видов расте-
ний, один вид из каждой пары относился к сем.
Gentianaceae, а другой был растущим по соседству
видом разнотравья из другого семейства с арбус-
кулярной микоризой. Пары видов были собраны
в двух географически отдаленных регионах: на
Северо-Западном Кавказе (Тебердинский запо-
ведник, Карачаево-Черкесская Республика, Рос-
сия; 6 пар; 43° с.ш., 41° в.д.) и в Восточном Тибете
(Долина Цзючжайгоу (Jiuzhaigou Valley), провин-
ция Сычуань, КНР; 3 пары; 33° с.ш., 104° в.д.)
(табл. 1). В обоих регионах выбранные виды
обычны в альпийских и других горных местооби-
таниях (4 вида в альпийском поясе, 1 на субаль-
пийском болоте, 3 на горных лугах в лесном поясе,
1 в горном лесу). Участки расположены на разных
склонах и высоте (табл. 1), но все почвы развива-
ются на силикатных породах (граниты и т.д.). Для
каждого вида из сем. Gentianaceae мы выбрали
наиболее обычный растущий поблизости вид раз-
нотравья с арбускулярной микоризой. Если (на
некоторых площадках) ближайший сосед отно-
сился к другому виду, искали выбранный вид,
чтобы для всех образцов изучаемого вида из Gen-
tianaceae был тот же самый эталонный вид.

На исследуемых участках собирали нормально
развитые, не поврежденные фитофагами листья с
хорошо развитых взрослых (цветущих) растений.
Для каждой пары видов, которые сравнивались
между собой, собирали листья растения из сем.
Gentianaceae и его ближайшего соседа из другого
семейства (один эталонный вид для каждого вида
Gentianaceae). Сравниваемые растения были со-
браны на расстоянии до 1–2 м (чаще менее 0.5 м)
друг от друга, так, чтобы оба вида росли при оди-
наковой освещенности. В каждом местообитании
растения каждого вида (табл. 1) собирали в пяти-
кратной повторности, а пары находились на рас-
стоянии 20–200 м друг от друга, так что у клональ-
ных растений собранные листья относились к раз-
ным особям. Каждый отдельный образец включал
1–3 листа с 1–5 близко растущих (до 0.5 м) расте-
ний в зависимости от размера листьев (масса об-
разца в сухом состоянии должна была быть не ме-
нее 100 мг).

Образцы листьев были помещены в бумажные
пакетики и доставлены в лабораторию в воздуш-
но-сухом виде. Затем образцы были высушены
при 50°С и мелко размолоты в порошок на шаро-
вой мельнице (Retsch MM 200). Сухие образцы
были взвешены (около 1200 мкг сухой массы) на

Таблица 1. Список изученных видов (в квадратных скобках их сокращения на рис. 1, 2) и описание места сбора
материала

№ Виды Gentianaceae Эталонные виды с арбускулярной 
микоризой Регион, сообщество

1 Gentiana macrophylla Pall. [Gm] Ranunculus sinovaginatus W. T. Wang 
(Ranunculaceae) [Rs]

КНР, Сычуань, долина Цзючжай-
гоу, вторичный горный луг (3100 м)

2 Gentiana haynaldii Kanitz [Gh] Fragaria moupinensis (Franchet)
Cardot (Rosaceae) [Fm]

3 Gentiana grandis Harry Sm. [Gg] Fragaria moupinensis (Franchet)
Cardot (Rosaceae) [Fm]

4 Gentiana asclepiadea L. [Ga] Solidago virgaurea L. (Asteraceae) 
[Sv]

Россия, Теберда, горный пихто-
вый лес (1800 м)

5 Gentiana verna L. [Gv] Alchemilla caucasica Buser
(Rosaceae) [Ac]

Россия, Теберда, альпийские луга 
(2800 м)

6 Gentiana pyrenaica L. [Gp] Campanula tridentata Schreber 
(Campanulaceae) [Ct]

7 Gentiana bibersteinii Bunge [Gb] Veronica gentianoides Vahl
(Plantaginaceae) [Vg]

8 Swertia iberica Fischer et Meyer [Si] Primula auriculata Lam.
(Primulaceae) [Pa]

Россия, Теберда, субальпийское 
болото (2400 м)

9 Gentiana septemfida Pallas [Gs] Leontodon hispidus L.
(Asteraceae) [Lh]

Россия, Теберда, альпийские луга 
(2800 м)
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аналитических весах Mettler Toledo MX5 и упако-
ваны в оловянные капсулы для изотопного ана-
лиза.

Изотопный анализ

Анализ на стабильные изотопы был проведен на
изотопном масс-спектрометре Thermo Delta V Plus
и элементном анализаторе Thermo Flash 1112 в Цен-
тре коллективного пользования Института эколо-
гии и эволюции А.Н. Северцова РАН, Москва. Изо-
топный состав N и C был выражен в тысячных долях
отклонения (δ, ‰) от международного стандарта (ат-
мосферный азот и VPDB соответственно) по формуле
δnE = [(Rпроба – Rстандарт)/Rстандарт] × 1000 (‰). Образ-
цы были проанализированы с эталонными газа-
ми, калиброванными по IAEA эталонным мате-
риалам (USGS 40, USGS 41 и IAEA-CH3). Сме-
щение результатов в ходе анализа было
скорректировано с использованием междуна-
родных лабораторных стандартов (люцерна и ка-
зеин). Стандартное отклонение значений δ15N и

δ13C эталонного материала (n = 6–8) было <0.2‰.
Наряду с изотопным анализом во всех образцах
была измерена концентрация азота и углерода
(ммоль/г сухого веса).

Статистическая обработка
Мы провели статистические сравнения в парах

изученных видов растений, для всех изученных
видов и между двумя регионами. Чтобы сравнить
δ13С, δ15N, общее содержание углерода и азота, а
также соотношение C : N в горечавковых и расте-
ниях из другого семейства, был использован дис-
персионный анализ с повторными измерениями
(Repeated Measures ANOVA), где принадлежность
к семейству (горечавковые/не горечавковые) бы-
ла повторяющейся переменной (R1), а “блок”
(пара видов и/или регион) был категориальным
предиктором (фиксированный фактор). Апосте-
риорный LSD-тест Фишера был использован, ес-
ли R1 была значимой (при p < 0.05), чтобы вы-
явить, в какой паре видов растения из семейства
горечавковых отличались от эталонных видов.
Тесты Колмогорова–Смирнова не выявили зна-
чимых отклонений изученных параметров от
нормального распределения.

Чтобы сравнить с константой (равна 0) сред-
ние значения ε13C и ε15N, различия в содержании
углерода, азота и соотношение C : N между расте-
ниями сем. Gentianaceae и эталонными растения-
ми, мы использовали t-тест. Расчеты были прове-
дены в пакете Statistica 6.0. Парные t-тесты были
сделаны по всем местообитаниям, чтобы оценить
различия между растениями сем. Gentianaceae и
эталонными растениями. Тесты были проведены
в статистической среде R (R Core Team, 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Все изученные параметры значительно варьи-

ровали по местам сбора образцов и/или по видам
(рис. 1, 2). Мы не анализировали возможные при-
чины этой изменчивости (регион, высота, свой-

Таблица 2. Результаты t-тестов сравнения разностей (Gentiana–эталонное растение) с 0, n = 45

Различия (Gentiana–эталонное растение) Среднее Стандартное 
отклонение t p

ε13C, ‰ 0.43 2.05 1.415 0.164

ε15N, ‰ 2.39 1.79 8.949 0.000

C, ммоль/г сухой массы 1.67 2.47 4.534 0.000

N, ммоль/г сухой массы 0.09 0.51 1.252 0.217

C : N 1.94 14.42 0.903 0.372

Таблица 3. Значимые (p < 0.05) различия между расте-
ниями из сем. Gentianaceae и эталонными видами в
изученных парах

Примечание. Для номеров пар см. табл. 1. “+” – значимое
различие средних > 0 (значения для растений из Gentiana-
ceae > эталонных растений); “–” – значимые различия
средних < 0 (значения для растений из Gentianaceae < эта-
лонных растений).

Пары видов

δ13С 3–, 4+, 5–, 7–, 9+

δ15N 1+, 4+, 5+, 6+, 7+, 8+, 9+

C 1+, 4+, 5+, 6+ ,7+, 9+

N 5–, 6–, 7+, 8–

C : N 5+, 6+, 7–, 8+
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Рис. 1. δ13C (‰) в листьях Gentianaceae (красные столбцы) и эталонных растений с арбускулярной микоризой (синие
столбцы). Показана стандартная ошибка (n = 5). Значения p по результатам апостериорных LSD-тестов показаны под
столбцами (цифры красного цвета: p < 0.05). Сокращения видов см. в табл. 1.
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Рис. 2. δ15N (‰) для пар Gentianaceae (красные столбцы) и эталонных растений с арбускулярной микоризой (синие
столбцы). Показана стандартная ошибка (n = 5). Значения p по результатам апостериорных LSD-тестов показаны под
столбцами (цифры красного цвета: p < 0.05). Сокращения видов см. в табл. 1.
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ства почвы), так как число изученных видов и
географических точек было ограничено.

Содержание углерода и азота
Содержание углерода в целом в растениях сем.

Gentianaceae было выше, чем в эталонных видах
(t = 4.53, p < 0.0001; табл. 2). В шести парах видов
различия были значимыми (табл. 3), ни у одного
из видов Gentianaceae содержание углерода не
было значимо ниже.

Содержание азота в целом не отличалось меж-
ду горечавковыми и эталонными растениями
(табл. 2); в трех случаях эталонные виды имели
более высокое и в одном случае (Gentiana bieber-
steinii–Veronica gentianoides) – более низкое содер-
жание азота по сравнению с растениями из Genti-
anaceae. Соотношение C : N в целом не различа-
лось между горечавковыми и эталонными
растениями (табл. 2, 4). Значимо более высокие
соотношения C : N были получены для тех же са-
мых трех видов Gentianaceae, у которых наблюда-
лось меньшее содержание азота.

Содержание 13C и 15N
В то время как дисперсионный анализ (ANOVA)

показал, что горечавковые были немного обога-
щены 13С (табл. 4), анализ ε13C не выявил значи-
мого обогащения (табл. 2). В изученных парах
растений значения ε13C были с разными знаками.
Однако при сравнении отдельных пар растений
(рис. 1) некоторые виды Gentianaceae не отлича-
лись от эталонных растений (Gentiana macrophylla,
G. haynaldii, G. pyrenaica, Swertia iberica), в то время
как у других (G. grandis, G. verna, G. biebersteinii) со-
держание δ13C было даже ниже, чем у эталонных
растений. Только два вида горечавковых были
значимо обогащены 13C по сравнению с контро-
лем (G. asclepiadea, G. septemfida) (табл. 3).

Напротив, значения δ15N у представителей
Gentianaceae были выше, чем у эталонных расте-
ний для всех изученных пар видов, и различия
были значимы в семи из девяти изученных пар

(рис. 2, табл. 2, 3). Как показано на рис. 2, средние
значения δ15N для растений из сем. Gentianaceae и
для эталонных растений перекрываются, однако
при рассмотрении локальных пар видов у всех
растений из Gentianaceae значения δ15N были вы-
ше, чем у эталонных растений в их окружении.
В среднем горечавковые были значимо обогаще-
ны (ε15N = 2.4 ± 0.3‰, доверительный интервал
±0.52, p < 0.0001), а между принадлежностью к
виду и/или местообитанием не было значимого
взаимодействия (табл. 4).

Между интенсивностью микоризной колони-
зации и изученными параметрами углерода и азо-
та не было найдено значимой связи (данные не
показаны).

ОБСУЖДЕНИЕ

Изученные параметры, такие как значения
δ13С и δ15N, различались по видам и/или местам
сбора образцов. Это подчеркивает изменчивость
изотопного состава среди изученных видов. Часть
изменчивости можно объяснить различиями в
высоте и доступности света между местообитани-
ями, хотя в каждой паре видов уровень освещен-
ности был практически одинаковым. Например,
очень низкие значения δ13С у Solidago virgaurea
могут быть из-за того, что этот вид произрастал на
меньшей высоте и в глубокой тени под пологом
Abies nordmanniana. В целом, естественное содер-
жание 13C возрастает с высотой и освещенностью
(Körner, 2003; Duursma, Marshall, 2006; Courty et al.,
2011; Zhou et al., 2011) и уменьшается в условиях
затенения, так как выделившийся в результате
дыхания почвы CO2 обеднен 13C (Hynson et al.,
2013). Наши данные с этой тенденцией согласу-
ются. Однако в целом оценить определяющее
влияние факторов среды на различия между ме-
стообитаниями и видами невозможно из-за не-
большого числа изученных местообитаний и
видов.

Таблица 4. Сравнение растений из сем. Gentianaceae с эталонными видами растений по результатам дисперси-
онного анализа с повторяющимися измерениями (значения F)

Примечание. d.f. – число степеней свободы, p – уровень значимости.

d.f.
δ13C δ15N C : N

F p F p F p

Горечавковые и эталонные растения (R1) 1 5.4 0.026 81.1 <0.0001 2.1 ns

Блок (Вид или расположение) 8 33.8 <0.0001 12.6 <0.0001 33.6 <0.0001

Блок × R1 8 10.3 <0.0001 1.1 ns 9.4 <0.0001
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Все значения δ13C были близки или меньше
чем –27‰, что типично для автотрофных зеле-
ных C3-растений. Большинство изученных расте-
ний было собрано в солнечных альпийских место-
обитаниях; относительно высокое естественное
содержание 13C (от –27 до –30‰) типично для
растений из хорошо освещенных местообитаний,
особенно в альпийском поясе (Brooks et al., 1997;
Preiss et al., 2010; Zhu et al., 2010; Zhou et al., 2011;
Cernusak et al., 2013). У нескольких видов, кото-
рые были собраны ниже границы распростране-
ния деревьев в более сомкнутых сообществах под
пологом деревьев (Gentiana asclepiadea–Solidago
virgaurea; G. grandis–Fragaria moupinensis), есте-
ственное содержание 13C было ниже (<–30‰).
Их значения δ13C были близки к значениям, по-
казанным для растений теневых бореальных ле-
сов (Tedersoo et al., 2007).

Значения δ15N значимо варьировали по изу-
ченным местообитаниям. У Gentianaceae и эта-
лонных растений δ15N были положительно
скоррелированы (r = 0.57, p < 0.001), что можно
объяснить общей зависимостью значений δ15N у
растений от вариабельности δ15N азота в почве.
Среднее значение δ15N для эталонных растений
(–3.89‰) было близко к значениям δ15N для дру-
гих альпийских растений Кавказа с арбускуляр-
ной микоризой (–3.59‰), по данным М.И. Ма-
карова с соавт. (Makarov et al., 2014). Значения
δ15N для растений из сем. Gentianaceae в нашей
работе (среднее –1.50‰) были значимо выше и
сходны с альпийскими бобовыми (–1.50‰) и
осоками, не образующими микоризу (–0.95‰)
(Makarov et al., 2014). У бобовых другой источник
азота, в отличие от остальных АМ растений (фик-
сация азота), а осоки могут использовать азот ор-
ганического вещества почвы (Körner, 2003; Pörtl
et al., 2007). Таким образом, мы предположили,
что источник азота у изученных растений из сем.
Gentianaceae отличается от источника других рас-
тений с арбускулярной микоризой, и что это мо-
жет быть объяснено частичной микогетеротро-
фией.

Есть несколько причин считать, что обогащение
13C или 15N по сравнению с эталонными зелены-
ми растениями – это доказательство частичной
микогетеротрофии (Cameron, Bolin, 2010; Hynson
et al., 2013). Во-первых, прогрессивная аккумуля-
ция тяжелых изотопов наблюдалась на более вы-
соких трофических уровнях пищевых цепей у
многих организмов благодаря дискриминации
тяжелых изотопов во время дыхания и других ме-
таболических процессов (DeNiro, Epstein, 1976,
1978; Tcherkez et al., 2011). Во-вторых, все изучен-

ные полностью микогетеротрофные виды (с эри-
коидной микоризой и микоризой орхидных, но
не с АМ) обогащены 13C и 15N (Selosse, Roy, 2009).
Зеленые, частично микогетеротрофные растения
из семейств Orchidaceae и Ericaceae также обога-
щены 13C и 15N (Selosse, Roy, 2009).

Мы получили серьезное подтверждение того,
что растения из сем. Gentianaceae обогащены 15N,
но не 13C. Возможно несколько объяснений этого
результата. Продукты фиксации азота обогащены
15N по сравнению с лабильным азотом почвы, как
это показано для бобовых (Bowman et al., 1996;
Nadelhoffer et al., 1996; Makarov et al., 2014), но
факты усиления фиксации азота вблизи корней
горечавковых не известны. С другой стороны,
эталонные зеленые растения могли бы использо-
вать формы почвенного азота, обедненного 15N
по сравнению с источниками азота, используе-
мыми горечавками. Эта возможность не может
быть исключена, но кажется маловероятной, так
как горечавковые и эталонные растения относят-
ся к одной функциональной группе (только раз-
нотравье) и формируют одинаковый (арбуску-
лярный) тип микоризы. Мы рассматриваем ча-
стичную микогетеротрофию изученных растений
из сем. Gentianaceae как наиболее вероятное объ-
яснение их обогащения 15N. Селосс с соавторами
(Selosse et al., 2017a, b) также рассматривали обо-
гащение 15N как доказательство возможной ми-
когетеротрофии, что в основном подтверждено
для эктомикоризных растений, однако у микогете-
ротрофных АМ растений не всегда наблюдается
обогащение 15N (Merckx et al., 2010; Bolin et al.,
2017).

В противоположность микогетеротрофным
растениям с микоризой, образованной базидио-
мицетами, полностью микогетеротрофные расте-
ния с арбускулярной микоризой не обязательно
обогащены 13C, как было показано для Voyria
(Gentianaceae) и Apteria aphylla (Burmanniaceae)
(Courty et al., 2011). Ни мицелий, ни споры обра-
зующих арбускулярную микоризу грибов не обо-
гащены 13C (Nakano et al., 1999; Courty et al., 2011).

Основные источники углеродного питания
для грибов, образующих арбускулярную микори-
зу, – зеленые растения, а не обогащенное 13C ор-
ганическое вещество почвы. Тем не менее AM
грибы и, соответственно, микогетеротрофные го-
речавки не должны быть обогащены 13C, как и
“ризоктониевые” симбионты орхидных не обога-
щены 13C (Selosse, Martos, 2014). Более того, у
полностью микогетеротрофных растений с арбу-
скулярной микоризой не обнаружено значитель-
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ной дискриминации 13C на границе между АМ
грибом и корнем (Courty et al., 2011). Мы, тем не
менее, согласны с утверждением Корти с соавто-
рами (Courty et al., 2011, p. 959), что “высокое со-
держание 13C по сравнению с зелеными растени-
ями само по себе не является общим свойством
всех микогетеротрофных растений”. Это мнение
также было поддержано для растений из сем. Eri-
caceae Хинсон с соавторами (Hynson et al., 2016) и
Гебауэр с соавторами (Gebauer et al., 2016), кото-
рые использовали естественное содержание дей-
терия (2H), чтобы выявить микогетеротрофность
некоторых орхидных, не обогащенных 13C. По-
добные результаты (отсутствие обогащения 13C)
были получены и для луговых орхидей (Schiebold
et al., 2018).

Обогащение растений из сем. Gentianaceae
15N, а не 13C, очень сходно с изотопной вариацией
между разными популяциями Moneses uniflora
(Hynson et al., 2015). Этот вид из сем. Ericaceae
считается явно микогетеротрофным на п-ове
Олимпик (Вашингтон, США), где он обогащен и
13C, и 15N, но “скрыто микогетеротрофным” в Ев-
ропе (Швеция и Шотландия), где он обогащен
15N, но не обогащен (или даже обеднен) 13C (Hyn-
son et al., 2015). Одной из причин обогащения рас-
тений 15N может быть использование органиче-
ских соединений почвы, где азот обычно богат
15N (Bidartondo et al., 2004; Hobbie, Hogberg, 2012).
Прямое (с помощью корней) поглощение орга-
нического азота почвы кажется маловероятным,
так как у некоторых видов Gentianaceae относи-
тельно слабо развита корневая система и сильна
зависимость от микоризы (например, Centaurium
erythraea; Grime et al., 1987). АМ грибы могут по-
лучать и транспортировать в корни такие органи-
ческие соединения азота, как мономеры хитина
(Jansa et al., 2019) или аминокислоты (Rains, Bled-
soe, 2007; но см. Govindarajulu et al., 2005) из почвы.
Вопрос о значении переноса углерода от АМ гри-
бов в корни остается открытым, но, по крайней
мере, это возможно во время разрушения арбу-
скул внутри растительных клеток (Smith, Read,
2008). Мы рассматриваем частичную микогетеро-
трофию однолетних альпийских растений из
Gentianaceae как адаптацию к завершению жиз-
ненного цикла за короткий вегетационный пери-
од в сообществах долгоживущих растений.

Мы поддерживаем ожидание Селосса и Рой
(Selosse, Roy, 2009, p. 68), что полная “микогете-
ротрофия в семействе – это сильный предиктор
миксотрофных видов” в этом семействе, и мы по-
казали, что по крайней мере девять изученных
альпийских видов Gentianaceae с зелеными ли-

стьями обогащены 15N и очень вероятно являются
частично микогетеротрофными. Таким образом,
мы поддерживаем идею, что Gentianaceae может
считаться четвертым семейством покрытосемен-
ных (после Orchidaceae, Ericaceae и Burmanniaceae)
со значительной представленностью частично
микогетеротрофных видов (Schiebold et al., 2017).
Анализ изотопного состава корней наряду с ис-
пользованием других изотопных и молекулярных
методов для выявления микогетеротрофии в сем.
Gentianaceae – направления для будущих иссле-
дований.
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держана РНФ (грант № 16-14-10208a), работа
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торы благодарны Винсенту Мерксу (Vincent Merckx)
и Марку-Андре Селоссу (Marc-André Selosse) за
полезные советы и замечания.
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Are alpine Gentianaceae plants mixotrophic?
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Partially mycoheterotrophic (mixotrophic) plants are considered to be more common among phylogenetic
lineages that include fully mycoheterotrophic plants. Gentianaceae is one such group. Mixotrophy is not well
known for alpine plants in contrast to species of tropical and temporal forests. We tested the hypothesis that
green alpine species from the Gentianaceae family can be partially mycoheterotrophic. Leaves of nine pairs
of species (alpine plants from the Gentianaceae + reference neighboring AM plants from other families) were
collected in Tibetan (Sichuan, China) and Caucasian (Karachai-Cherkessian Republic, Russia) mountains.
Stable isotope (13C, 15N) natural abundances were determined in fully developed leaves. In each case leaves
of Gentianaceae plants were enriched in 15N more than the leaves of other plants served as comparisons. Ex-
cept for two species from the section Pneumonanthe (Gentiana asclepiadea and G. septemfida) the studied
Gentianaceae plants did not show significant 13C enrichment. We suggest that relative 15N enrichment of
leaves may be considered as an indication of partial mycoheterotrophy in alpine Gentianaceae.
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SALMONIDAE СЕВЕРНЫХ ШИРОТ
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Одним из факторов, влияющих на рост, развитие, пищевое поведение и обмен веществ рыб, явля-
ется длина светового дня (фотопериод). Использование различных режимов регулирования фото-
периода в период развития молоди лососевых оказывает влияние на время превращения пестрятки
в смолта (процесс смолтификации), что в условиях искусственного выращивания способствует их
более раннему переносу в морскую воду. Показано, что воздействие длительных периодов освеще-
ния на некоторых представителей Salmonidae является определяющим для отсрочки времени поло-
вого созревания при достижении особями необходимого размера. Обсуждаются также данные по
синергетическому воздействию температуры и фотопериода на рост и репродуктивный цикл лосо-
севых рыб с целью ускорения или задержки сроков развития ооцитов. Приводятся данные литера-
туры и собственных исследований о влиянии световых режимов на формирование и рост скелетных
мышц (на профили экспрессии генов в белых мышцах, экспрессию миогенных регуляторных фак-
торов, наряду с изменениями уровней энергетического и углеводного метаболизма) у лососевых
рыб.

DOI: 10.31857/S0044459621010073

Физиологические и поведенческие законо-
мерности роста у животных, как правило, моду-
лируются через взаимодействия с биотическими
и абиотическими факторами окружающей среды.
В основе поведения рыб, как и других животных,
лежат циркадный (например, кормление) и цир-
каннуальный (например, нерест) циклы. Такое
ритмичное поведение обычно контролируется
устойчивым эндогенным ритмом, или биологиче-
скими часами, требующими для синхронизации
циклов развития экзогенного сигнала (zeitgeber).
Фотопериод, температура, наличие пищи – все
эти факторы координируют цикличность процес-
сов развития у большинства рыб (Bromage et al.,
2001). Для рыб, обитающих в высоких широтах,
таких как лососевые, именно сезонно меняю-
щийся фотопериод, вероятно, является наиболее
важным фактором, контролирующим их жизнен-
ный цикл (Boeuf, Falcón, 2002).

Рыбы, как и другие позвоночные, чувстви-
тельны к свету и воспринимают его посредством
фоторецепторов сетчатки глаз и эпифиза (шиш-
ковидной железы), которые получают и преобра-
зовывают эту информацию в нейрогормональные
сигналы (Falcón et al., 2010). У атлантического ло-
сося (Salmo salar L.) непосредственно шишковид-

ную железу покрывает прозрачная ткань, кото-
рую обычно называют “окном шишковидной же-
лезы”. В ответ на световые раздражители
шишковидная железа, в зависимости от продол-
жительности светового дня, высвобождает в кро-
воток различное количество регуляторных хими-
ческих веществ, в первую очередь индоламино-
вый гормон – мелатонин. У некоторых видов этот
ритм выработки гормона находится под эндоген-
ным контролем (циркадной системы), но у лосо-
севых секреция мелатонина контролируется
только фотопериодом (Falcón, Zohar, 2018), и
уровни циркулирующего мелатонина точно отра-
жают цикл “свет–темнота”, а его синтез меняется
обратно пропорционально освещенности: низкие
уровни гормона в плазме и спинномозговой жид-
кости наблюдаются в течение дня, а высокие – но-
чью (Randall et al., 1995; Migaud et al., 2010). Мела-
тонин обладает нейрогормональными свойства-
ми (влияет на метаболизм гормонов щитовидной
железы, секрецию гормона роста) и оказывает
комплексное воздействие на репродуктивную си-
стему, потребление пищи, регулирует процессы
роста, связанные с размножением у рыб (Migaud
et al., 2010; Falcón, Zohar, 2018).

УДК 574.24:591.351:597.552.51
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Одним из главных внутренних регуляторов ро-
ста является так называемая соматотропная ось –
мультигормональная система, которая состоит из
гормона роста (ГР), рецепторов ГР, инсулинопо-
добных факторов роста (ИФР), их рецепторов и
связывающих белков. Соматотропная ось участ-
вует во многих физиологических процессах у
рыб, включая смолтификацию, половое созрева-
ние, поведение, дифференцировку, рост и проли-
ферацию клеток, скелетный и мышечный рост
(Björnsson, 1997; Duan, 1998). Гормон роста, сек-
ретируемый гипофизом, стимулирует у лосося
выработку в печени ИФР-I, особенно в периоды
интенсивного роста, связанные со смолтифика-
цией (McCormick et al., 2000). Таким образом, ось
“ГР–ИФР”, наряду с другими гормонами, явля-
ется неотъемлемой частью процессов, лежащих в
основе роста и развития рыб. Воздействие про-
должительных световых периодов приводит к по-
вышению уровней ГР и ИФР-I, улучшению аппе-
тита, уменьшению коэффициента конверсии
корма и ускорению роста у лососевых (McCor-
mick et al., 2000; Nordgarden et al., 2003, 2005; Taylor
et al., 2005). Полагают, что увеличение уровня
ИФР-I отражает сезонный рост рыб, обусловлен-
ный воздействием фотопериода, а увеличение
потребления ими пищи является ответной реак-
цией на возрастание потребности в энергии для
поддержания роста (Picha et al., 2008).

ВЛИЯНИЕ ФОТОПЕРИОДА
НА ПОКАЗАТЕЛИ РОСТА НЕКОТОРЫХ 

ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ
СЕМЕЙСТВА ЛОСОСЕВЫХ

Было показано (Önder et al., 2016), что удли-
ненный световой день (24 ч – свет) положительно
влияет на скорость утилизации желточного меш-
ка у личинок ручьевой форели (Salvelinus fontinalis
Mitchill, 1814), которые достигают большего раз-
мера и обнаруживают меньшую смертность (“от-
ход”) при переходе с эндогенного типа питания
на экзогенный по сравнению с группами, находя-
щимися при естественном освещении и без осве-
щения.

Другими исследованиями (Endal et al., 2000;
Johnston et al., 2003b; Oppedal et al., 2006; Hansen et al.,
2017) было продемонстрировано, что в зимний
период при воздействии постоянного освещения
рост рыб не прекращается, в то время как в есте-
ственных условиях обитания он замедляется на
протяжении осени и зимы. На практике этот эф-
фект используют многие фермеры в Норвегии и
Шотландии для улучшения роста рыб в период с
октября по апрель. В обзоре исследований по
влиянию фотопериода на рост рыб (Boeuf, Falcón,
2002) было отмечено, что искусственно изменен-
ный фотопериод действует на лососевых как ди-
рективный фактор, контролирующий рост по-

средством прямой фотостимуляции соматотроп-
ной оси или как “zeitgeber”, т.е. синхронизируя
эндогенные ритмы с годовым циклом (Endal et
al., 2000; Oppedal et al., 2006). Постсмолты атлан-
тического лосося, которых осенью перенесли в
морскую воду и содержали при постоянном осве-
щении (24С) с января по июнь, спустя пять меся-
цев после включения света были больше по массе
и имели более высокий коэффициент упитанно-
сти по сравнению с группами, находящимися при
естественном освещении (Hansen et al., 2017). Ра-
нее в ряде работ также было установлено, что не-
прерывный искусственный свет, наложенный на
естественный цикл освещенности, увеличиваю-
щийся в конце зимы и весной, оказывает стиму-
лирующее воздействие на рост атлантического
лосося в морских садках (Endal et al., 2000; John-
ston et al., 2003b; Oppedal et al., 2006). Так, смолты
атлантического лосося возраста 0+, которых пе-
ренесли в морскую воду и содержали при разных
сочетаниях естественного и постоянного освеще-
ния, росли лучше при круглосуточном освеще-
нии, чем при естественном, и были на 21% боль-
ше по массе (Oppedal et al., 2006). Рыбы реагиро-
вали на удлиненный световой режим
опережающим сезонное развитие ростом и повы-
шением коэффициента упитанности, долговре-
менным усилением роста и улучшенной конвер-
сией корма. В похожем эксперименте (Endal et al.,
2000) было показано, что по сравнению с кон-
трольной группой (естественное освещение) воз-
действие непрерывного дополнительного осве-
щения на постсмолтов атлантического лосося в
период с ноября, декабря или января по июль
привело к снижению их удельных темпов роста на
48–52% в течение первых 6 недель с последую-
щим повышением в течение следующих 4–5 мес.
Чем дольше было воздействие постоянного осве-
щения, тем дольше сохранялся период более высо-
ких темпов роста, что предполагает прямую фото-
стимуляцию роста – эффект будет иметь силу толь-
ко до тех пор, пока применяется дополнительное
освещение. В подтверждение теории прямой фо-
тостимуляции роста рыб было установлено (Tay-
lor, Migaud, 2009), что чем раньше и чем длитель-
нее происходит воздействие постоянного осве-
щения на молодь радужной форели (Oncorhynchus
mykiss Walbaum, 1792), выращиваемую в осенне-
весенний период в бассейнах с пресной водой,
тем выше темпы ее роста в течение более продол-
жительного периода. В другой работе (Johnston
et al., 2003b) также было высказано предположе-
ние, что усиление роста мышц у особей атлантиче-
ского лосося, содержащихся при непрерывном
освещении в зимний период их жизни в море, мо-
жет быть вызвано прямой фотостимуляцией.
Спустя 40 дней после включения непрерывного
освещения эти рыбы имели на 28.5% больше мы-
шечных волокон, нежели особи, выращенные
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при естественном освещении. Впоследствии ры-
бы в условиях постоянного освещения росли луч-
ше и достигли на 30% большей массы тела после
середины лета.

В исследованиях, описанных выше (Endal et al.,
2000; Oppedal et al., 2006), авторы наблюдали за
рыбами на протяжении более длительного време-
ни (10–12 мес.), что позволило выявить продол-
жительный эффект на темпы роста постсмолтов
лосося и после выключения дополнительного
освещения (24С : 0Т) (в отличие от таковых при
естественном освещении). Это подтверждает тео-
рию скорректированного годового ритма роста –
постоянное освещение регулирует круглогодичные
(сезонные) ритмы аппетита и роста, т.е. фотопе-
риод действует как “zeitgeber”, а не как прямой
стимулятор роста у постсмолтов лосося.

Вероятно, стимуляция роста связана прежде
всего с удлиненным световым днем, а не с более
длительным периодом кормления. Этот эффект
следует интерпретировать как стимуляцию аппе-
тита посредством нейроэндокринных реакций в
ответ на воздействие длинного светового дня
(Strand et al., 2018). Лососевые особенно воспри-
имчивы к удлиненной продолжительности дня и
хорошо растут при непрерывном освещении, по-
стоянно питаясь во время фотофазы. Было уста-
новлено, что рост атлантического лосося может
зависеть от воздействия света не только благодаря
стимулирующему влиянию последнего на по-
требление пищевых ресурсов (повышение аппе-
тита) (Handeland et al., 2003), но и за счет более
эффективной конверсии корма в условиях допол-
нительного освещения (Nordgarden et al., 2003).
При разведении радужной форели с целью уско-
рения роста рыб и снижения коэффициента кон-
версии корма также было рекомендовано (Ergün
et al., 2003; Sonmez et al., 2009; Barimani et al., 2013)
использовать более продолжительные периоды
освещения (16С : 8Т и 24С : 0Т).

При изучении влияния постоянного/есте-
ственного освещения, а также режимов кормле-
ния на рост личинок радужной форели, выращи-
ваемых в открытых бассейнах с пресной водой,
было обнаружено, что на стимуляцию роста вли-
яет не удлинение периода кормления, а увеличе-
ние продолжительности дневного освещения как
такового (Taylor et al., 2006). Поскольку у радуж-
ной форели сохраняются ритмы пищевого пове-
дения “по требованию” и после перехода к посто-
янному освещению (Sánchez-Vázquez, Tabata, 1998),
усиленный рост рыб, скорее всего, является след-
ствием физиолого-биохимических изменений ме-
таболизма, приводящих к повышению двигатель-
ной активности, улучшению аппетита и/или кон-
версии корма при увеличении продолжительности
светового дня (Imsland et al., 1995; Petit et al., 2003).

Поскольку в природных условиях имеет место
синергетическое воздействие фоторежима и тем-
пературы среды на рыб, представляется интерес-
ным вопрос о том, в какой степени свет может
компенсировать снижение темпов роста атланти-
ческого лосося в период его выращивания при
низких температурах морской воды. В настоящее
время информации об этом не так много. Напри-
мер, было показано (Døskeland et al., 2016), что
эффект непрерывного освещения, стимулирую-
щий рост, может проявляться сильнее при низ-
кой температуре окружающей среды по сравне-
нию с почти оптимальной, что свидетельствует об
обратной зависимости температуры и степени
влияния непрерывного света на рост рыб. Кроме
того, по мнению авторов, использование допол-
нительного искусственного освещения будет по-
ложительным образом сказываться на коэффи-
циенте конверсии корма, а следовательно, и на
росте постсмолтов лосося, только при выращива-
нии рыб в более холодной среде в зимний период.
Аналогичная взаимосвязь между ростом постс-
молтов атлантического лосося и совместным вли-
янием низкой температуры среды и постоянного
освещения была отмечена в более позднем иссле-
довании (Imsland et al., 2019). Имеются исследо-
вания долговременного воздействия (с июня од-
ного года по июль следующего) фотопериода (не-
прерывного освещения или имитирующего
естественный фотопериод), постоянной темпе-
ратуры (8.3 или 12.7°C) и их взаимодействия на
физиологию роста у атлантического лосося до и
после смолтификации (Imsland et al., 2014). Пока-
зано, что рост рыб на всем протяжении экспери-
мента был самым высоким при непрерывном
освещении и 12°C, и что само по себе влияние по-
стоянного освещения, усиливающего рост, соот-
ветствует эффекту, наблюдаемому от повышения
температуры воды на 4.5°C, поскольку достовер-
ных различий между средним конечным весом
рыб, выращенных при естественном фотоперио-
де и 12°C, и рыб, выращенных при постоянном
освещении и 8°C, обнаружено не было.

Следует заметить, что сравнивать результаты
представленных выше исследований необходимо с
осторожностью, поскольку реакция рыб на фотопе-
риод может зависеть от многих факторов, таких как,
например, воздействие предыдущих режимов фо-
топериода, сроки этого воздействия, стадии разви-
тия особей, температура воды, а также сезонные ко-
лебания температуры окружающей среды.

ВЛИЯНИЕ ФОТОПЕРИОДА
НА РЕПРОДУКТИВНЫЙ СТАТУС 
НЕКОТОРЫХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ 

СЕМЕЙСТВА ЛОСОСЕВЫХ
На основании многолетних результатов иссле-

дований лососевых, а также других видов рыб,
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было сделано заключение, что годовые физиоло-
гические ритмы у них следуют за сезонными из-
менениями, сопряженными с продолжительно-
стью светового дня, а половое созревание иници-
ируется или задерживается в течение так
называемого критического временного интервала,
или “окна возможностей”, обусловленного факто-
рами, отражающими физиологический статус осо-
бей, такими как возраст, размер, скорость роста,
питание, запас энергии, стадия развития гонад
(Duston, Saunders, 1992; Taranger et al., 1999, 2010;
Bromage et al., 2001; Taylor et al., 2008). Процесс
полового созревания рыб, как сезонно размножа-
ющихся животных, регулируется посредством
восприятия ими сигналов окружающей среды
(zeitgebers), которые синхронизуют эндогенный
репродуктивный цикл с годовым календарным
временем (Bromage et al., 2001; Migaud et al., 2010;
Taranger et al., 2010). На развитие гонад, размно-
жение и восстановление расходуется энергия, что
требует увеличения количества корма, а это может
поставить под угрозу эффективность аквакультур-
ного выращивания лососевых (Leclercq et al., 2011).
Это связано с тем, что половое созревание влияет
на их размер, скорость роста, запасы энергии и
период нереста (McMillan et al., 2012; Liu, Duston,
2016). Следовательно, контроль наступления по-
лового созревания и его задержка до нерестового
периода является приоритетным направлением в
промышленном разведении лососевых рыб.
В конце 1980-х и начале 1990-х годов экспери-
ментальные исследования продемонстрировали
возможность использования искусственного осве-
щения в качестве метода снижения частоты неже-
лательного полового созревания (Taranger et al.,
1995; Oppedal et al., 1997) и одновременного уве-
личения скорости роста (Saunders, Harmon, 1988;
Hansen et al., 1992) у атлантического лосося, вы-
ращиваемого в условиях садкового рыбоводства.
При промышленном разведении рыб в морских
садках было показано, что применение непре-
рывного искусственного освещения в период с
января по июнь (между зимним и летним солнце-
стоянием) является наиболее эффективным спо-
собом снижения темпа полового созревания у ло-
сосевых (Bromage et al., 2001; Porter et al., 2003;
Schulz et al., 2006; Leclercq et al., 2011). В другой
работе (Good et al., 2016) также было установлено,
что среди особей атлантического лосося, которые
подвергались непрерывному освещению в тече-
ние первого года жизни в пресной воде в системе
с установкой замкнутого водоснабжения (УЗВ),
наблюдалась значительно более низкая доля по-
ловозрелых самцов, чем среди тех, которые со-
держались при уменьшенной продолжительно-
сти светового дня (18С : 6Т). Предполагается, что
при выращивании лосося в условиях воздействия
постоянного освещения “критический период”,
необходимый для инициации полового созрева-

ния, отодвигается, предотвращая тем самым на-
ступление порога развития (критического физио-
логического статуса), связанного с повышенным
соматическим ростом и/или запасом энергии
(Taranger et al., 1999).

Результаты исследования влияния искус-
ственно продленного фотопериода (режим 18С :
6Т был установлен в трех разных группах в 1-й,
23-й и 46-й дни испытания соответственно) на
половое созревание, скорость роста и общую про-
дуктивность ручьевой форели (S. fontinalis) с началь-
ной массой 192 г показали увеличение темпов ли-
нейного и весового роста и задержку развития гонад
и полового созревания рыб в экспериментальных
группах (Lundova et al., 2019a). Среди рыб кон-
трольных групп (с естественным режимом фото-
периода) было обнаружено значительно боль-
шее число половозрелых особей. Рыбы из экспе-
риментальных групп достигли половой зрелости
после завершения испытания. У групп, содер-
жавшихся в условиях длительного освещения, ве-
роятно, энергозатраты в меньшей степени шли на
половое созревание, по сравнению с контроль-
ными группами. Эти выводы были подтверждены
авторами в еще одном исследовании, где форель
содержали в период до и после нереста при есте-
ственном освещении, а также в условиях искус-
ственно удлиненного фотопериода (Lundova
et al., 2019b). Ранее на основании эксперимен-
тальных данных (Noori et al., 2015) было высказано
предположение о том, что влияние длительного
искусственного фотопериода на ростовые характе-
ристики рыб, вероятно, связано с перераспределе-
нием доступной энергии, которая “перенаправ-
ляется” от развития гонад на соматический рост
(рост мышц) и накопление жира в брюшной по-
лости. Согласно результатам этой работы, наблю-
даемое усиление соматического роста радужной
форели (значительно более высокие значения сред-
него конечного веса, удельных темпов роста, а так-
же коэффициента упитанности) при воздействии
продолжительных световых режимов (24С : 0Т и
18С : 6Т) было связано как с улучшением эффек-
тивности усвоения потребляемой пищи, так и с
подавлением полового созревания за счет замед-
ления развития гонад (Noori et al., 2015). Сниже-
ние частоты полового созревания в группах с по-
стоянным освещением в данном исследовании
согласуется с более ранними исследованиями,
проведенными на молоди лосося, перенесенной
весной в морскую воду (Oppedal et al., 2006; Le-
clercq et al., 2011).

Согласно результатам двух длительных экспе-
риментов было показано, что более продолжи-
тельное воздействие непрерывного освещения (с
поздней осени до весны) способствует ускорению
роста и замедлению полового созревания у атлан-
тического лосося в период его выращивания в
морских садках (Imsland et al., 2017). Рыб сначала
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подвергали воздействию постоянного освеще-
ния, которое вводилось в ноябре или декабре, а
затем выращивали в тех же условиях до марта сле-
дующего года. В “ноябрьских” группах рост был
лучше на 13–20%, а коэффициент конверсии кор-
ма – достоверно ниже (лучше эффективность
преобразования корма) по сравнению с “декабрь-
скими” группами, что может быть связано с поло-
жительным влиянием постоянного освещения на
эти процессы. Ни у одной из экспериментальных
групп лосося не наблюдали полового созревания,
что свидетельствует о том, что непрерывное осве-
щение с ноября по март является очень мощным
механизмом, влияющим на этот процесс. Авторы
заключили, что можно значительно улучшить
рост атлантического лосося в первый год его оби-
тания в море, если подвергать его воздействию
непрерывного освещения начиная с ноября, т.е.
на месяц раньше, чем в настоящее время исполь-
зуется при промышленном выращивании лосося
в Северной Норвегии.

В других работах (Berrill et al., 2003, 2006) было
показано, что введение периода короткого светово-
го дня (“зимнего” режима фотопериода – 10С : 14Т)
на ранних этапах развития лосося способствует
преждевременному половому созреванию моло-
ди, которое, кроме того, зависит и от продолжи-
тельности воздействия такого короткого фотопе-
риода.

Воздействие фотопериода на половое созрева-
ние лососевых изучалось также при его взаимо-
действии с температурой воды, которая играет
важную роль в непосредственном контроле ре-
продуктивных циклов лососевых и является конеч-
ным синхронизирующим сигналом, в частности,
для окончательного созревания гамет и нереста
(Bromage et al., 2001; Pankhurst, King, 2010; Tarang-
er et al., 2010). Так, было показано (Fjelldal et al.,
2011), что значительно более высокая доля поло-
возрелых самцов лосося, как во время, так и сразу
после смолтификации, наблюдалась в популяци-
ях при воздействии непрерывного освещения и
повышенной температуры воды (16°С) в течение
6–12 нед., по сравнению с группами, содержав-
шимися в естественных световых и температур-
ных условиях окружающей среды. Также в другой
работе (Imsland et al., 2014) было установлено, что
доля половозрелых самцов-смолтов атлантиче-
ского лосося была выше среди особей, содержав-
шихся на протяжении года при постоянном осве-
щении и более высокой температуре воды (12°С), в
отличие от рыб группы с температурным режи-
мом 8.3°С. Это указывает на то, что фотопериод
является директивным сигналом для наступле-
ния половой зрелости рыб, а температура контро-
лирует степень влияния фотопериода на этот
процесс.

ВЛИЯНИЕ ФОТОПЕРИОДА
НА ПРОЦЕСС СМОЛТИФИКАЦИИ 

АТЛАНТИЧЕСКОГО ЛОСОСЯ

Процесс трансформации пестрятки в смолта
(смолтификация) у атлантического лосося пред-
ставляет собой совокупность метаболических и
поведенческих изменений развития, включая по-
вышенную толерантность к солености воды, раз-
витие гипоосморегуляции, серебрение, ускоре-
ние роста, удлинение и приобретение более обте-
каемой формы тела, подготовку на уровне
метаболизма, а также миграционное поведение
(Казаков, Веселов, 1998; Немова и др., 2019). Все
это превращает темную, ведущую придонный об-
раз жизни пестрятку в серебристого пелагического
смолта, подготовленного для жизни в океане
(McCormick, 2013). Время наступления такой
трансформации в естественной среде обитания
контролируется путем увеличения длины свето-
вого дня весной. Изменения в продолжительно-
сти светового дня служат сезонными сигналами,
которые воспринимаются молодью лосося и син-
хронизируются с его эндогенными ритмами, кон-
тролирующими развитие (Duston, Saunders,
1990). Информация о фотопериоде окружающей
среды передается в эндокринные системы по-
средством связи “свет–мозг–гипофиз” с после-
дующей гормональной регуляцией функций раз-
личных тканей, участвующих в смолтификацион-
ных перестройках. Отсутствие фотопериодических
сигналов в этот период может нарушить развитие
гипоталамо-гипофизарной оси (Ebbesson et al.,
2007), в результате чего эндокринная система не
активируется. У таких “псевдосмолтов”, как пра-
вило, будет снижена толерантность к солености, а
следовательно, и нарушена адаптация к морской
среде (McCormick, 2013).

В условиях искусственного выращивания ло-
сося наступление периода смолтификации дости-
гается с помощью имитации естественного фото-
периодического сигнала – либо путем воздействия
на рыб увеличением длины светового дня, подоб-
ного естественному, либо путем воздействия по-
следовательности режимов фотопериода “лето–
зима–лето”, уменьшая при этом продолжитель-
ность зимнего периода освещения (Duston, Saun-
ders, 1990; Thrush et al., 1999). Было показало, что
постепенное увеличение длины фотопериода до
постоянного освещения вызывает проявление ха-
рактеристик смолтификации только у пресмолтов,
которые ранее подвергались воздействию фото-
периода в 13 ч или менее (Berge et al., 1995). В ряде
работ (Handeland, Stefansson, 2001; Oppedal et al.,
2006; Ebbesson et al., 2007) установлено, что мини-
мальный период воздействия короткого (зимнего)
фотопериода (в течение шести недель), за кото-
рым следует увеличение длины светового дня, не-
обходим для завершения трансформации пест-
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рятки в смолта. Другие авторы предположили (Ber-
rill et al., 2003, 2006), что использование “зимних”
фотопериодов (10С : 14Т) как можно раньше (с
мая) способствует в дальнейшем ускорению на-
ступления смолтификации. Кроме того, они об-
наружили, что более продолжительный (12-не-
дельный по сравнению с 8-недельным) короткий
световой день (“зимний” фотопериод), стимули-
рует смолтификацию. Это говорит о том, что воз-
действие достаточно коротких по продолжитель-
ности световой фазы фотопериодов, которые
воспринимаются рыбами как зимний режим
освещения, необходимо для того, чтобы последу-
ющее увеличение длины светового дня стимули-
ровало процесс смолтификации. О процессах,
инициируемых коротким фотопериодом, извест-
но крайне мало, тогда как реакция на увеличение
длины светового дня описана довольно хорошо.
Эта реакция (процесс завершения смолтифика-
ции) характеризуется уменьшением коэффици-
ента упитанности и увеличением устойчивости к
солености воды, ускорением роста, повышением
активности жаберной Na+/K+-АТФазы, а также
увеличением концентрации гормона роста в
плазме (Handeland et al., 2003; McCormick, 2013).
Показано (McCormick et al., 2007), что уровни
гормона роста в плазме смолтов атлантического
лосося быстро повышаются в ответ на искусствен-
ное увеличение продолжительности светового дня
и коррелируют с увеличением жаберной Na+/K+-
АТФазы и развитием толерантности к солености.

Известно, что процесс смолтификации у S. salar
стимулируется увеличением длины фотопериода
весной. Тем не менее продолжительность свето-
вого дня непрерывно увеличивается в период
между зимним и летним солнцестоянием, и ин-
формация о том, когда конкретно в этот проме-
жуток времени происходит смолтификация, от-
сутствует. Для выяснения длины светового дня,
критической для стимуляции завершения транс-
формации пестрятки в смолта у атлантического
лосося, была проведена сложная серия экспери-
ментов (Strand et al., 2018), в которых варьирова-
лась продолжительность и сезонность разных ре-
жимов фотопериода (постоянный свет, режимы
8С : 16Т, 12С : 12Т, 16С : 8Т, 20С : 4Т, 24С : 0Т) на
протяжении двух лет исследования. Согласно по-
лученным результатам, во всех группах рыб неза-
висимо от режима освещения была выявлена спо-
собность к гипоосморегуляции, однако только
группы, выращенные при воздействии более про-
должительных фотопериодов (20С : 4Т и 24С : 0Т),
имели характерные для смолтов признаки завер-
шенной смолтификации. Кроме того, было пока-
зано, что амплитуда изменения фотопериода по-
влияла на развитие смолтов: у особей, акклимати-
зированных к короткому световому дню в зимний
период, последующее увеличение фотопериода
сверх 16 ч вызвало запуск смолтификационных

перестроек. Это позволяет сделать вывод о том,
что для стимуляции завершения трансформации
пестрятки в смолта у лосося, обитающего в север-
ных широтах, продолжительность периода осве-
щения должна превышать 16 ч. Выращенные в
искусственных условиях сеголетки (возраст 0+)
лосося могут переноситься в море уже поздней
осенью (при уменьшающемся фотопериоде), т.е.
на 7–8 мес. раньше, чем это происходит в приро-
де (Duston, Saunders, 1995; Oppedal et al., 1999).
Это достигается путем прерывания воздействия
постоянного освещения коротким световым днем,
когда пестрятки проявляют признаки, характер-
ные для смолтов. Таким образом, можно произво-
дить 7–8-месячных смолтов, хорошо растущих и
способных адаптироваться к морской воде.

Согласно другим исследованиям (Berge et al.,
1995; Handeland, Stefansson, 2001; Stefansson et al.,
2007), искусственный фотопериод может нару-
шить эндокринные и молекулярные механизмы
(ион-регулирующие), контролирующие развитие
у лосося способности к гипоосморегуляции и за-
вершение трансформации молоди в смолтов. Так,
был проведен эксперимент (Stefansson et al.,
2007), в котором молодь атлантического лосося с
октября (за восемь месяцев до ожидаемого
завершения смолтификации) подвергали воздей-
ствию либо постоянного освещения, либо фото-
периода, имитирующего естественный. Молодь,
выращенная при постоянном освещении, росла
хорошо, но не показала характерного для смолтов
снижения коэффициента упитанности весной.
Активность Na+/К+-АТФазы в жабрах была зна-
чительно ниже у молоди при постоянном освеще-
нии, чем у группы с естественным фотопериодом.
Это указывает на то, что непрерывный свет пре-
пятствует завершению трансформации пестряток
в смолтов на самом базовом уровне, нарушая раз-
витие оси “свет–мозг–гипофиз”, что ведет к от-
сутствию естественной активации ключевых эле-
ментов эндокринной системы, участвующих в
регуляции этого процесса, и, следовательно, по-
давляет связанное со смолтификацией увеличе-
ние экспрессии, количества и активности ион-
транспортирующих белков в жабрах. Таким образом,
постоянное освещение ингибирует нормальную
программу развития смолта, поэтому такие
“псевдосмолты”, как правило, не способны адап-
тироваться и нормально функционировать в мор-
ской воде, поскольку ионные регуляторные меха-
низмы остаются недоразвитыми. Тот факт, что у
рыб, выращенных при постоянном освещении,
активность Na+/К+-АТФазы в жабрах осталась на
низком уровне даже при воздействии морской во-
ды, указывает на отсутствие способности к ак-
климатизации на молекулярном и клеточном
уровне.
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Таким образом, можно заключить, что непре-
рывный свет способствует ускорению темпов ро-
ста и наступлению периода трансформации пест-
ряток в смолтов лосося, однако для нормального
развития и успешного завершения процесса
смолтификации необходимо подвергать рыбу
воздействию короткого периода освещения с по-
следующим увеличением продолжительности
светового дня, как было показано в упомянутых
исследованиях.

ВЛИЯНИЕ ПЕРИОДИЧНОСТИ 
ОСВЕЩЕНИЯ НА МОЛЕКУЛЯРНО-

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ПОКАЗАТЕЛИ РОСТА
Рост рыб, как известно, – это сложный физио-

логический процесс, включающий в себя множе-
ство взаимодействующих составляющих: от гене-
тических особенностей организма до факторов
окружающей среды. Последние могут как усили-
вать, так и ограничивать экспрессию основных
генов, влияющих на рост. Это связано с тем, что
различные условия окружающей среды могут мо-
дулировать фенотипические характеристики роста
до такой степени, что кажущиеся идентичными
генотипы часто могут проявляться в противопо-
ложных фенотипах. Поэтому в количественных
генетических исследованиях проводить оценку
эффективности роста только по генотипическим
показателям без учета взаимодействия генотипа с
окружающей средой трудно и потенциально не-
корректно. Выявление генов, которые могут слу-
жить ключевыми индикаторами потенциальной
эффективности роста у рыб, сложнее, чем у дру-
гих классов позвоночных, поскольку на рост мы-
шечной массы рыб влияют гены, которые регули-
руют как рекрутирование мышечных клеток, так
и миогенную гиперплазию или клеточную проли-
ферацию, а также гены, регулирующие рост и
слияние отдельных миотуб, что приводит к фор-
мированию миофибрилл и последующей гипер-
трофии мышечных волокон (Johnston et al., 2011).
Гипертрофию можно охарактеризовать как ста-
дию роста в развитии мышц, ведущую к увеличе-
нию мышечной массы. У видов, относящихся к
другим классам позвоночных, рост мышц в пери-
од после миогенеза клеток-предшественников
(МКП) на ранней стадии развития происходит в
основном за счет гипертрофии. Однако у рыб на
гиперпластический и гипертрофический циклы
роста мышц влияют факторы окружающей сре-
ды, поэтому для изучения этих процессов решаю-
щее значение имеет понимание сути этого воз-
действия.

Рост рыб, обитающих в умеренных широтах,
происходит циклически: сезонные изменения
как фотопериода, так и температуры могут спо-
собствовать более быстрым (в весенний и летний
периоды) или более медленным периодам роста,

сопровождающимся снижением температуры во-
ды и продолжительности светового дня (осенний
и зимний периоды). Повышение температуры во-
ды увеличивает темпы роста рыб, но удлинение
периода освещения может оказывать аналогичное
воздействие даже при постоянной температуре.
Также было показано, что, например, у отдель-
ных особей лососевых видов рыб циклы роста могут
значительно различаться ежедневно (Hosn et al.,
1997; Boeuf, Falcón, 2002), поэтому при изучении
динамики роста у рыб важно учитывать влияние
режима фотопериода на различия в экспрессии
генов.

Многие из факторов окружающей среды, ко-
торые могут влиять на характер роста рыб в при-
роде, трудно контролировать, даже если исследо-
вания проводятся в лабораторных или заводских
условиях. Несмотря на это, влияние одного или
двух факторов на показатели роста рыб можно
оценить на основе анализа уровней экспрессии
генов, которые играют важную роль в этих про-
цессах.

Было проведено исследование (Danzmann et al.,
2016) влияния уменьшения продолжительности
периода освещения (к зимнему солнцестоянию;
“сентябрьская” группа) и ее увеличения (к весен-
нему равноденствию; “декабрьская” группа) на
профили экспрессии генов в белых мышцах у
быстро- и медленнорастущей радужной форели.
Обнаружено, что сезонность оказывает сильное
влияние на профили экспрессии генов в белых
мышцах у этих рыб. Несмотря на значительное
влияние режима фотопериода на различия в экс-
прессии генов, такие же существенные различия
были выявлены между крупной и мелкой рыбой,
что соответствует определенным закономерно-
стям экспрессии генов в периоды активного ро-
ста. В ответ на действие факторов окружающей
среды, способствующих ускорению темпов роста
рыб, в большей степени были экспрессированы те
же гены, что и у быстрорастущих рыб, в то время
как в периоды снижения темпов роста, вызванного
влиянием окружающей среды, профиль экспрес-
сии генов был очень схож с тем, который наблю-
дался у более мелких рыб. В мышцах крупных рыб
было обнаружено большое количество транскрип-
тов генов с перекрывающимися функциями, кото-
рые связаны с метаболизмом углеводов (расщеп-
лением (PYGM, AGL) и синтезом (GYS1) гликогена,
глюконеогенезом (PC, GPI, FBP2), гликолизом,
ПФЦ, метаболизмом фруктозы, маннозы и глю-
козы и т.д.), метаболизмом липидов (липопроте-
инов, триацилглицерола жирных кислот и кето-
нов, мобилизацией и транспортом липидов и
т.д.), а также с реакцией на стресс, включая им-
мунный ответ. Анализ также показал, что гены,
ответственные за такие процессы, как гибель кле-
ток, апоптоз, запрограммированную гибель кле-
ток и ее регуляцию, а также пути, связанные с
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процессами в сосудах, такими как каскады компле-
мента, коагуляция и лимфатический ангиогенез,
были более высоко экспрессированы у крупных
рыб. Точно так же у рыб при увеличении периода
освещения (в декабре) была отмечена наиболее
высокая экспрессия генов, связанных с метабо-
лизмом углеводов, транспортом, анатомическим
строением, а также реакцией на стресс (например,
PGK1, PGK2, ALDOA, PKM, ENO1, GAPDH, PFKM,
FBP2, GPI и LDHA, а также GADL1, SAA, APOE,
MYH и HSPB6). Рыбы при уменьшении периода
освещения (в сентябре) демонстрировали высо-
кую экспрессию генов, связанных с транспортной
(ALB1, PVALB), транспортной и защитной (HPX,
SERPINA1, PON2, APOC2, CFB, RGC32), а также
сигнальной (NDRG2, FST, FOXL2) функциями
белков, которая была схожа с профилями генов,
наблюдаемыми у мелких рыб. Что касается дина-
мики роста мышечных волокон, установлено
усиление процессов гиперплазии у крупных рыб в
периоды освещения по сравнению с мелкими
особями, у которых, напротив, наблюдалось пре-
обладание гипертрофии. Кроме того, авторы ука-
зали на то, что гены, экспрессия которых усили-
валась у быстро- или медленнорастущих особей
радужной форели в разные сезоны, можно рас-
сматривать в качестве потенциально подходящих
для выявления различий в росте у лососевых рыб,
а также в качестве модельных для других видов
рыб умеренных вод, имеющих схожие с лососе-
выми пищевые предпочтения.

Абиотические (температура, длина дня, харак-
теристики потока воды, гипоксия) и биотические
(доступность пищи, паразитарные инфекции)
факторы среды оказывают комплексное воздей-
ствие на сигнальные пути, регулирующие проли-
ферацию и дифференцировку миогенных клеток-
предшественников (МКП), синтез и деградацию
белков, а также характер экспрессии генов у мо-
лоди и взрослых рыб (Johnston, 2006). Основным
механизмом увеличения мышечной массы на по-
стэмбриональных стадиях развития рыб является
мозаичная гиперплазия мышечных волокон с
участием популяций пролиферирующих МКП,
рассеянных по всему миотому (Rowlerson, Vegget-
ti, 2001). Новые миотубы формируются на остове
существующих волокон, образуя таким образом
мозаичную структуру мышечных волокон. У ат-
лантического лосося процесс мозаичной гипер-
плазии начинается приблизительно в период пер-
вого кормления, сохраняется на протяжении
жизни в пресной воде и продолжается первое вре-
мя после миграции в море (Johnston, 2006). Ранее
у атлантического лосося на пресноводных стади-
ях жизненного цикла была выявлена зависимость
от температурного режима окружающей среды
таких параметров, как максимальное количество
мышечных волокон (FNmax) и плотность распре-
деления МКП (Johnston et al., 2003a). Известно,

что продолжительность суточного периода осве-
щения влияет на концентрацию некоторых гор-
монов и факторов роста, которые, в свою очередь,
влияют на поведение миогенных клеток (John-
ston, 2006). И хотя влияние фотопериода на ха-
рактер роста мышц у атлантического лосося не
изучалось в той же степени, что и влияние темпе-
ратуры, была показана важность фотопериодиче-
ского режима для роста скелетных мышц (John-
ston et al., 2003b). Авторы исследовали рост быст-
рой миотомальной мускулатуры у атлантического
лосося (рыбы провели год в морской воде), срав-
нивая группы, содержащиеся при воздействии
либо естественного режима фотопериода, либо
непрерывного освещения с 1 ноября по 18 июня.
Согласно результатам исследования, воздействие
непрерывного освещения улучшило рост рыб,
что привело к увеличению их средней массы тела
на 30% по сравнению с группой, содержащейся
при естественном режиме фотопериода, но не
оказало влияния на половое созревание. Значи-
тельное увеличение массы тела особей в группах с
непрерывным освещением наблюдалось через
126 дней после начала эксперимента. Авторы
предположили, что такая задержка увеличения
массы тела у рыб при непрерывном освещении
отражает время, необходимое для гипертрофии
мышечных волокон, которые формируются по-
сле прекращения воздействия короткого периода
освещения (до эксперимента), ингибирующего
этот процесс. Это предположение согласуется с
тем, что только спустя 40 дней воздействия режи-
ма 24С : 0Т в мышцах рыб наблюдалось увеличе-
ние плотности распределения МКП до уровня, на
70% превышающего уровень у рыб, содержав-
шихся при естественном фотопериоде. Увеличе-
ние количества МКП привело к пропорциональ-
ному увеличению количества мышечных волокон
и их последующей гипертрофии. Однако после
того, как в начале весны продолжительность дня
начала удлиняться, скорость рекрутирования мы-
шечных волокон была одинаковой в обеих груп-
пах. Таким образом, короткий световой день, по-
видимому, тормозит пролиферацию МКП и, сле-
довательно, рост мышц. Возможно, более раннее
воздействие непрерывного освещения будет ока-
зывать большее влияние на рекрутирование мы-
шечных волокон, и наоборот. Результаты иссле-
дования согласуются с точкой зрения о том, что
определенные генетические механизмы контро-
лируют, с одной стороны, продолжительность
процесса рекрутирования мышечных волокон, а с
другой – его интенсивность. По мнению авторов,
это связано с тем, что непрерывное освещение
влияет на увеличение количества делений МКП
и/или уменьшение продолжительности их кле-
точного цикла. Тем не менее воздействие посто-
янного освещения не повлияло на различия меж-
ду группами по степени гипертрофии волокон,
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что указывает на то, что генетические механизмы,
контролирующие этот процесс, отличаются от
механизмов, регулирующих образование миотуб.
Таким образом, результаты подтвердили выдви-
нутую авторами гипотезу о том, что у лососей, со-
державшихся при непрерывном освещении зи-
мой и весной, наблюдалось увеличение рекрути-
рования мышечных волокон по сравнению с
особями, растущими при естественном режиме
фотопериода. Подобный результат был получен
(Johnston et al., 2004) для внесезонных смолтов ат-
лантического лосося. Пестряток лосося сначала
содержали в условиях режима фотопериода 10С :
14Т в течение шести недель, а затем при постоян-
ном освещении в пресной воде. Далее рыбу пере-
местили в бассейны с соленой водой, где часть
смолтов продолжила расти при постоянном осве-
щении, а другую часть молоди перевели в есте-
ственный режим фотопериода (характерный для
января). В апреле всю рыбу переместили в мор-
ские садки. Согласно результатам исследования,
в течение 6–9 мес. после смолтификации показа-
тели роста особей лосося, выращиваемых при по-
стоянном освещении на протяжении всего экспе-
римента, превосходили таковые у рыб, которых
вернули в условия естественного режима фотопе-
риода. После выключения постоянного освещения
средний вес тела рыб был на 80% выше, а число мы-
шечных волокон на поперечном сечении миото-
ма на 43.5% больше по сравнению с особями в груп-
пе с естественным фотопериодом. Кроме того,
плотность быстрых мышечных волокон остава-
лась на 7.5% выше у рыб при постоянном освеще-
нии. Авторы пришли к выводу, что использова-
ние непрерывного освещения при выращивании
лосося после его переноса в морскую воду оказы-
вает небольшое, но значительное влияние на рост
мышц, что приводит к более высокой плотности
мышечных волокон.

Попытка оценить влияние постоянного осве-
щения на уровни экспрессии миогенных регуля-
торных факторов, энергетический метаболизм в
мышцах и темпы роста атлантического лосося
была предпринята в наших исследованиях (Chu-
rova et al., 2020). Сеголеток лосося в течение трех
месяцев (август–октябрь) выращивали в условиях
рыбоводного завода при воздействии двух режи-
мов освещения: 16С : 8Т и 24С : 0Т. Контрольная
группа содержалась без дополнительного освеще-
ния (освещение рыбзавода). Согласно результа-
там работы, наибольшее увеличение массы рыб
наблюдалось в группе, выращенной при постоян-
ном освещении. Кроме того, у сеголеток, выра-
щенных при непрерывном освещении, были
установлены высокие уровни активности фер-
мента дыхательной цепи митохондрий – цито-
хром-с оксидазы (ЦО) – по сравнению с особями
из бассейна с режимом 16C : 8Т, а также фермен-
тов углеводного обмена – лактатдегидрогеназы

(ЛДГ) и альдолазы – по сравнению с таковыми у
рыб из контрольного бассейна. Было высказано
предположение, что высокий уровень аэробного
и анаэробного обмена у сеголеток лосося в группе
с постоянным освещением необходим для обес-
печения энергией интенсивно идущих биосинте-
тических процессов, как у более крупных, жизне-
способных и активно питающихся особей, что со-
гласуется с более высокими темпами весового
роста у этой группы рыб. При этом для рыб, со-
державшихся в условиях режима 16С : 8Т, были
характерны наиболее низкие темпы роста и пони-
женный уровень аэробного обмена в мышцах. Ве-
роятно, это связано с тем, что более продолжи-
тельный период суточного освещения косвенно
влияет на изменение роста рыб при повышении
их двигательной активности посредством разви-
тия мышечной массы. Согласно этой закономер-
ности, в мышцах сеголеток лосося были выявле-
ны изменения экспрессии мРНК генов, участву-
ющих в процессах регуляции миогенеза, в
зависимости от условий освещения.

Транскрипционные факторы, регулирующие
миогенез (миогенные регуляторные факторы,
МРФ), ответственны за превращение клеток ме-
зодермы в мышечные клетки – миобласты (MyoD
и его паралоги, Myf5), а также участвуют в иници-
ации и поддержании дифференциации мышеч-
ных клеток, их последующем объединении с об-
разованием мышечных волокон (MyoG, MRF4,
MEF2) (Rescan, 2001). Под влиянием последова-
тельной экспрессии вышеперечисленных факто-
ров миогенеза экспрессируется ген тяжелой цепи
миозина (MyHC), продуктом которого является
миозин – основной функциональный компонент
белых мышечных волокон, составляющий у рыб
примерно 50% от количества всех мышечных бел-
ков. Уровень экспрессии MyHC отражает темпы
прироста мышечной массы у рыб (Hevrøy et al.,
2006; Dhillon et al., 2009). В нашей работе (Churo-
va et al., 2020) было показано, что экспрессия
мРНК MyHC, MyoG, MyoD1a, MyoD1c и Myf5 в
мышцах лосося зависела от используемого свето-
вого режима. У сеголеток в обеих группах с до-
полнительным освещением (16С : 8Т и 24С : 0Т) в
начале октября наблюдалось увеличение уровней
мРНК MyHC и MyoG, сопровождаемое повыше-
нием экспрессии паралога MyoD1c, и оно было
выше, чем у рыб в контрольной группе. У рыб в
группе без дополнительного освещения (кон-
троль) повышение уровней мРНК MyHC и MyoG
было постепенным в течение октября, но в начале
месяца наблюдалось резкое увеличение экспрессии
Myf5. По-видимому, в одновременной экспрес-
сии миогенных регуляторных факторов суще-
ствуют определенные закономерности, завися-
щие от сезона. Показано, что во всех группах экс-
прессия MyHC имела сезонный характер, но у
рыб, содержащихся в условиях освещения 16С :
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8Т и 24С : 0Т, она непосредственно зависела от
уровней мРНК MyoG, тогда как в группе без до-
полнительного освещения регулировалась глав-
ным образом уровнем экспрессии Myf5, что впо-
следствии привело к повышению уровня мРНК
MyoG. Более того, уровни транскриптов MyoD1a
были выше у сеголеток из контрольной группы,
нежели в группах с режимами 16С : 8Т и 24С : 0Т.
Учитывая, что уровень экспрессии MyoD1c был
повышен у рыб в группах с дополнительным
освещением и был выше в группе с постоянным
освещением по сравнению с контролем, было вы-
сказано предположение, что паралоги гена
MyoD1 могут иметь разный характер экспрессии в
зависимости от режима освещения. В целом раз-
личия в экспрессии МРФ между группами с раз-
ным освещением показывают, что механизмы
регуляции мышечного роста у сеголеток лосося
зависят от продолжительности фотопериода, и
дополнительное освещение оказывает положи-
тельный эффект на прирост мышечной массы у
молоди, способствуя более продолжительному
росту даже в осенний период при снижении тем-
пературы воды. Эти результаты согласуются с из-
менениями липидного статуса молоди лосося в
аналогичном эксперименте (Nemova et al., 2020).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В литературе имеется достаточно сведений,
подтверждающих влияние периодичности свето-
вого фактора на рост, пищевое поведение, ритмы
размножения и смолтификацию лососевых. При
их искусственном воспроизводстве дополнитель-
ное освещение (главным образом постоянное)
может применяться с целью ускорения роста, на-
ступления периода смолтификации, отсрочки
полового созревания. Однако все еще остается
открытым вопрос, каким образом фотопериод
воздействует на молекулярно-генетические и фи-
зиолого-биохимические механизмы, лежащие в
основе вышеперечисленных процессов. Для рас-
ширения имеющихся знаний необходимы ком-
плексные исследования с применением междис-
циплинарного подхода, в котором, наряду с клас-
сическими методами ихтиологии и физиологии,
используются биохимические и молекулярные
методы исследования.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РНФ по проекту № 19-14-00081 “Влияние физи-
ческих факторов на эффективность искусствен-
ного (заводского) воспроизводства молоди атлан-
тического лосося Salmo salar: физиолого-биохимиче-
ская и молекулярно-генетическая характеристика”.
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One of the factors affecting growth, development, feeding behavior, and metabolism of fish is the length of
daylight hours (photoperiod). The use of different regimes for regulating the photoperiod during the devel-
opment of juvenile salmon has an effect on the time of the transformation of the parr into smolt (smoltifica-
tion process), which, under conditions of artificial cultivation, contributes to their earlier transfer to sea water.
The exposure of some salmonids to prolonged periods of light has been shown to be critical in delaying ma-
turity once individuals reach the required size. Data on the synergistic effect of temperature and photoperiod
on the growth and reproductive cycle of salmonids with the aim of accelerating or delaying the development
of oocytes are also discussed. The published and own research data on the influence of light regimes on the
formation and growth of skeletal muscles (on the gene expression profiles in white muscles, the expression of
myogenic regulatory factors, along with changes in the levels of energy and carbohydrate metabolism) in sal-
monids are presented.


