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В космическом пространстве ультрафиолетовое и космическое излучение, большой диапазон высо-
ких и низких температур, измененная сила гравитации, электромагнитные поля, вакуум и их соче-
тание определяют повреждающее воздействие на живые организмы и выступают в качестве барьера
для их межпланетного распространения. В то же время биологический покой, известный у широко-
го круга бактерий, грибов, животных и растений, позволяет сохранить жизнеспособность их поко-
ящимся стадиям в экстремальных условиях в течение длительного времени. С 2005 по 2016 гг. на
МКС наряду с низшими организмами были протестированы покоящиеся стадии (пропагулы) мно-
гоклеточных животных и растений для оценки их способности выживать после длительного воздей-
ствия условий открытого космоса и космического полета. Среди более чем 40 исследованных видов
около трети составляли покоящиеся стадии водных организмов (икра карпозубых рыб, эмбрионы
дафний, покоящиеся яйца листоногих раков, остракод, диапаузирующие личинки двукрылых насе-
комых). Эксперименты проводили в рамках четырех исследовательских программ: 1) внутри станции
МКС (программа АКВАРИУМ) с ограниченным набором исследованных видов; 2) за пределами стан-
ции в космическом пространстве, но без воздействия ультрафиолетового излучения (программа BIOR-
ISK); 3) в модифицированных космических условиях, имитирующих поверхность Марса (программа
EXPOSE-R); 4) в наземных экспериментах, в которых проведена лабораторная оценка воздействия
космических факторов на покоящиеся стадии, а также изучение некоторых отдельно взятых факторов
космического полета (например, нейтронного излучения). Были получены принципиально новые дан-
ные об устойчивости покоящихся стадий земных организмов к факторам космической среды, что
изменило представления о возможности заноса земных форм жизни на другие планеты с космиче-
скими аппаратами и космонавтами.

Ключевые слова: диапауза, факторы космического полета, Международная космическая станция,
межпланетный карантин, астробиология, гидробиология, микрогравитация, космическая радиа-
ция, ультрафиолет, магнитное поле, температурное воздействие, поиск внеземных форм жизни
DOI: 10.31857/S1026347021060032

Состояние биологического покоя, позволяющее
особым стадиям (пропагулам, спорам, цистам)
длительное время переносить условия, несовме-
стимые с активной жизнедеятельностью, известны
практически у всех исследованных в этом отно-
шении организмов (Данилевский, 1961; Алексе-
ев, 1990; Alekseev, Starobogatov, 1996). Было уста-
новлено, что обезвоженные покоящиеся стадии
тардиград выживают после многомесячного на-
хождения в активной зоне атомного реактора,
диапаузирующие яйца кладоцер и копепод сотни
лет сохраняют жизнеспособность в лишенных
кислорода седиментах озер (Katajisto, 1996), яйца
суданского щитня переносят нагревание песка в
пустынях свыше 100°С, сперма многих видов по-
звоночных животных и цисты артемий сохраняют
активность после многолетнего хранения в жидком

азоте (–196°С) (Алексеев, 1990; Алексеев, 2010;
Ramirez-Reveco et al., 2016; Wakayama et al., 2017).
В совокупности, описанные в литературе и из-
вестные из собственных экспериментов примеры
высокой устойчивости пропагул водных организ-
мов приближаются к условиям открытого косми-
ческого пространства, что и позволило предло-
жить их к экспериментам по нескольким про-
граммам на международной космической
станции МКС (Alekseev et al., 2007)

Биологический покой у организмов различной
степени организации от бактерий до рыб (табл. 1)
активно исследовали в экспериментальных усло-
виях на МКС с 2005 по 2016 гг. как российские
ученые (эксперименты АКВАРИУМ, BIORISK),
так и совместно с исследовательскими группами
ученых из Евросоюза и Японии (EXPOSE-R и
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EXPOSE-R2). Уделение особого внимания вод-
ным организмам было обусловлено как их боль-
шей эффективностью в рециклинге кислорода и
других биогенных элементов в сравнении с на-
земной биотой (Шепелев, 1975), так и их повы-
шенной защищенностью от повреждающих фак-
торов среды (множественные протекторные обо-
лочки, биохимические перестройки клеток при
высыхании и промерзании, остановка эмбриогенеза
на стадиях развития с неспециализированными
клетками и т.д.) (Алексеев, 1990). Основные направ-
ления этих исследований на МКС были связаны с
оценкой возможностей переноса земных форм
жизни на другие планеты – межпланетарный ка-
рантин (Novikova et al., 2014; Orlov et al., 2017;
Alekseev et al., 2019), а также создания экологиче-
ских систем обеспечения жизнедеятельности че-
ловека при межпланетных перелетах и создания
внеземных поселений (Alekseev et al., 2007; Baranov
et al., 2009).

В обзоре рассматриваются наиболее важные
результаты, как опубликованные, так и доложен-
ные автором на крупных международных и спе-
циализированных космических конференциях.
Проведенными исследованиями и обзорными
публикациями было очерчено довольно значи-
тельное поле новых знаний, в получении которых
российские исследователи, прежде всего из науч-
ных учреждений РАН и Роскосмоса, сыграли ве-
дущую роль.

Анализ полученных в экспериментах данных
был проведен в обзоре по следующей схеме:

1) исследование воздействия факторов косми-
ческого полета внутри космической станции
(программа АКВАРИУМ);

2) исследование воздействия факторов косми-
ческого полета открытого космоса, которое также
разделяется на две группы по уровню соответ-
ствия внешним условиям:

– эксперименты BIORISK, в которых не учи-
тывалось воздействие УФ солнечного излучения,
но хорошо воспроизводились все остальные нега-
тивные факторы, включая температурные;

– эксперименты EXPOSE, позволившие оце-
нить воздействие прямых солнечных лучей, но
несколько смягчившие диапазон воздействую-
щих температур.

Одновременно в каждом из разделов описыва-
ли результаты лабораторных оценок воздействия
космических условий на исследованные организ-
мы после их реактивации.

ОБЗОР ИССЛЕДОВАННЫХ ОРГАНИЗМОВ
И МЕТОДОВ ИХ ИЗУЧЕНИЯ

По своему происхождению исследованные по-
коящиеся стадии можно разделить на три группы:

1. Собранные из естественных популяций:
– три вида ракообразных Daphnia magna

(Straus, 1820) (Cladocera, Daphniidae), Streptoceph-

Таблица 1. Список видов водных организмов, участвовавших в российских экспериментах на МКС

Вид Программа Состояние
Способность 
выживания
в космосе

Низшие
ракообразные

Daphnia magna
АКВАРИУМ,
BIORISK-MSN, 
EXPOSE-R

Покоящиеся эмбрионы (зимние) +

Daphnia pulicaria BIORISK-MSN Покоящиеся эмбрионы (летние) –

Streptocephalus torvicornis
АКВАРИУМ,
BIORISK-MSN, 
EXPOSE-R

Покоящиеся эмбрионы +

Artemia franciscana EXPOSE-R Покоящиеся эмбрионы +

Artemia salina BIORISK-MSN Покоящиеся эмбрионы +

Chirocephalus sp. BIORISK-MSN Покоящиеся эмбрионы (обводненные) –

Triops cancriformis BIORISK-MSN Покоящиеся эмбрионы +

Eucypris ornata
BIORISK-MSN, 
EXPOSE-R Покоящиеся эмбрионы +

Рыбы Nothobranchius guentheri BIORISK-MSN Сухая икра –

Насекомые Polypedilum vanderplanki
BIORISK-MSN, 
EXPOSE-R Криптобиот. личинки +
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alus torvicornis (Waga, 1842) (Anostraca, Strepto-
cephalidae), Eucypris ornata (Müller, 1776) (Ostraco-
da, Cyprididae) и один вид одноклеточной водорос-
ли Pediastrum duplex (Meyen, 1829) (Sphaeropleales,
Hydrodictyaceae) из дафниевых прудов осетрового
рыбоводного завода “Трудфронт” (Астраханская
область, юг Европейской России, 46°00′ с.ш.
47°30′ в.д.). Материал прошел естественную тер-
минацию на протяжении 8 месяцев в полотняных
мешках, обеспечивающих хорошую сохранность,
газообмен и следование сезонному ходу темпера-
туры и атмосферной влажности. Этот метод хра-
нения принят в осетровом хозяйстве и обеспечи-
вает высокий уровень реактивации всех исследо-
ванных организмов. Проведенные лабораторные
испытания материала в мае 2005 г. показали вы-
сокий уровень реактивации, достигающий у не-
которых видов (D. magna) 90% от числа исследо-
ванных эмбрионов. Покоящиеся стадии D. magna
и S. torvicornis были использованы во всех косми-
ческих экспериментах, как внутри станции, так и
вне ее, периодически обновляясь накануне от-
правления в космос. Покоящиеся цисты водорос-
ли были использованы при комплектации биоло-
гической части программы ФОБОС-ГРУНТ;

– цисты Artemia salina (L., 1758) (Anostraca, Ar-
temiidae) собранные осенью 2004 г. на соленых
озерах полуострова Крым (район курорта Саки,
45°07′ с.ш. 33°35′ в.д.); после дегидратации (до
40% от исходной массы) в соответствии с техно-
логией длительного хранения цисты этого вида
находились в емкости, предотвращающей даль-
нейшую потерю влаги, в морозильной камере хо-
лодильника при температуре –18°C. Использованы
в экспериментах BIORISK и ФОБОС-ГРУНТ;

– Chirocephalus sp. (Anostraca, Chirocephalidae).
Временные водоемы Словении близ Любляны.
были использованы в экспериментах BIORISK.

2. Лабораторные культуры, длительное время
поддерживаемые для проведения экспериментов:

– Daphnia pulicaria (Forbes, 1893) (Cladocera,
Daphniidae), лабораторный клон, воспроизводя-
щий покоящиеся стадии без самцов. Происхож-
дение – коллекция Института лимнологии Макса
Планка, г. Плоен, Германия;

– икра карпозубых рыб Nothobranchius guentheri
(Pfeffer, 1893) (Cyprinodontiformes, Nothobranchii-
dae), полученная из аквариумной культуры этого
вида, длительное время поддерживаемая в Зооло-
гическом институте РАН, С-Петербург, Россия.
Изначальное место происхождения – временные
водоемы саванны Северной Африки;

– диапаузирующие личинки Polypedilum van-
derplanki (Hinton, 1951) (Diptera, Chironomidae) из
личной коллекции профессора Т. Окуда (Инсти-
тут шелководства, Япония). Изначальное место
происхождения – наскальные водоемы Северной
Африки.

3. Покоящиеся стадии, происхождение кото-
рых точно не установлено (приобретены в зооло-
гических магазинах):

– Triops cancriformis (Bosc, 1801) (Notostraca,
Triopsidae). Приобретен в Японии. Использовали
в экспериментах BIORISK;

– Artemia franciscana (Kellogg, 1906) (Anostraca,
Artemiidae). Коммерческая партия, произведенная
и герметично упакованная в США (г. Солт-Лейк-
Сити) и приобретенная в С-Петербурге. Отлича-
лась высоким процентом реактивации при кон-
трольной оценке (87%). Использовали в экспери-
ментах EXPOSE.

В лаборатории после наземной оценки их спо-
собности к реактивации покоящиеся стадии упа-
ковывали особым образом в зависимости от экс-
перимента.

В эксперименте АКВАРИУМ сухие покоящиеся
стадии размещали на клейкую прозрачную ленту,
установленную в виде специальных окон в кар-
тонных блоках, с двух сторон закрывали защит-
ным листом бумаги и помещали в пластиковые
герметично закупоренные пакеты. Каждый вид
помещали в картонные блоки с тремя окошками
(каждое площадью 1 дюйм2), содержащими на-
клеенные стадии. Для каждого вида было приго-
товлено не менее пяти блоков, которые затем бы-
ли случайным образом разделены на пять групп:
1) для экспонирования на МКС в течение 1 меся-
ца; 2) для экспонирования на МКС в течение
8 месяцев; 3) для лабораторного контроля, содер-
жащегося в условиях сходных по температуре и
влажности с таковыми на борту МКС; 4) для ла-
бораторного контроля, соответствующего плохим
условиям хранения (18–24°С, переменная влаж-
ность 75–95%, естественный ход освещения для
широты 60° в период с июня по октябрь) и 5) для
лабораторного контроля, соответствующего оп-
тимуму по хранению (4°С, влажность 60%, тем-
нота). Количество покоящихся эмбрионов в каж-
дом из вариантов в целом зависело от размеров
покоящихся стадий и составляло у дафний не ме-
нее 30 эмбрионов на вариант (42, в среднем), а у
артемий не менее 500 (720, в среднем).

Для эксперимента BIORISK сухие покоящиеся
стадии водных организмов помещали в воздухо-
проницаемые полотняные мешочки, а те, в свою
очередь, – в пластиковые чашки Петри, плотно
заклеенные по окружности, но имеющие в центре
крышки отверстие для выхода воздуха, на которое
также приклеивали бактериальный фильтр с раз-
мером пор 0.5 мкм. Количество покоящихся ста-
дий зависело от их размера и составляло для икры
рыб – 50, для эфиппиев дафний и яиц стрептаце-
фалов – 250–300, а для цист артемий – 10–12 тыс.

В экспериментах EXPOSE покоящиеся стадии
помещали в пластиковые пакеты размером 7 × 7 мм
и 10 × 10 мм. Количество эмбрионов составляло
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для дафний – 90–100, для артемий и щитня – не
менее 1000. Пластиковые пакеты в земных условиях
освобождали от избытка воздуха и герметично за-
паивали.

Основным методом оценки негативных эф-
фектов космического полета была реактивация
диапаузирующих стадий (реактивацию оценивали
по количеству вылупившихся жизнеспособных
особей). Использованные схемы реактивации за-
висели от требований биологии вида:

1) реактивация пресноводных видов беспозво-
ночных: дафнии, Eucypris ornata, S. torvicornis, Chi-
rocephalus sp. Покоящиеся яйца каждого вида под-
считывали в каждом образце, после чего их перено-
сили из пластиковых пакетов в чашки Петри
объемом 10 мл, заливали аэрированной в течение
1 ч охлажденной водой (10–12°С) и помещали на
двое суток в темную комнату с температурой 10°С
для обводнения эмбрионов и синхронизации эм-
брионального развития. После этой предвари-
тельной подготовки эмбрионы переносили в тер-
мостат с изменяющейся температурой (14–16°С в
темновой фазе и 24–26°С в световой) и фотопе-
риодом долгого дня (14 : 10). Это имитировало
естественный световой и температурный режим
весны – наиболее активной части сезона для ре-
активации эмбрионов. Чашки Петри проверяли
дважды в день и всех реактивированных живот-
ных отбирали, снимали под микроскопом циф-
ровой камерой, а затем использовали для экспе-
риментов по выращиванию или для взвешивания
на весах Сарториус с разрешением 0.0001 мг но-
ворожденных, для чего их высушивали (при 60°С
в течение 24 ч) до постоянного веса. Тестирова-
ние реактивации продолжалось не менее 3 дней
после появления последнего новорожденного
(обычно через 2–4 недели). Покоящиеся яйца в
той же посуде затем возвращали в холодное
(10°С) и темное помещение на 2 недели. После
холодной обработки повторяли тот же цикл реак-
тивации, и общее время реактивации составляло
не менее одного месяца. Скорость реактивации
(количество молоди, вылупившейся в данный
день) и общее количество вылупившихся ново-
рожденных за весь период наблюдения были рас-
считаны, исходя из общего количества эмбрио-
нов или покоящихся стадий в 8–16 повторностях.
Эти показатели в эксперименте затем сравнивали
с аналогичными данными в контроле со стати-
стической оценкой достоверности различий.

2) для реактивации артемий была использова-
на среда с содержанием 15‰ NaCl при 25°С и фо-
топериоде 14:10. Оценка реактивации начиналась
уже на следующий день. Общая продолжитель-
ность наблюдений составляла не менее 1 месяца.

3) при реактивации икры рыб икринки поме-
щали в небольшие стеклянные аквариумы объе-
мом 0.5 л, заполненные подогретой дождевой во-

дой, и выдерживали в термостате при 25°С. Начало
эмбрионального развития отслеживали с помо-
щью бинокулярного микроскопа МБС-9 дважды
в сутки на протяжении месяца.

Размер выборки при реактивации составлял
для крупных эмбрионов (дафнии, S. torvicornis,
Chirocephalus sp., Eucypris ornata, N. guentheri и
P. vanderplanki) не менее 30 , а для мелких (арте-
мии) – не менее 200 в каждых из вариантов.

В ряде экспериментов эффект факторов кос-
мического полета оценивали также на показате-
лях жизненного цикла потомства, выведенного от
экспонированных на МКС эмбрионов двух поко-
лений. Эти эксперименты проводили на базе Ин-
ститута лимнологии Макса Планка, в котором
контролировали температурные, газовые и пище-
вые условия.

Дафнии и жаброноги культивировали группа-
ми по 4–6 особей в проточных сосудах объемом
250 мл (Lampert et al., 1988) при скорости потока во-
ды, содержащей взвешенные водоросли, 1 л/сут в
условиях постоянного питания и фотопериода
при температуре 25°С. Ракообразных кормили зе-
леной водорослью Scenedesmus obliquus (линия
SAG 276-3a, коллекция водорослей Goettingen),
выращенной в хемостате с модифицированной
средой CHU-12 (Muller, 1972) с постоянной ско-
ростью 0.7 л/сут для поддержания одинакового
качества пищи на протяжении всех экспериментов.

Эксперимент по выращиванию начинался с
помещения новорожденных в условия высокой
пищевой концентрации (1 мг С/л) с длинными
фотопериодами (14 ч света) и короткими фотопери-
одами (10 ч света). Пищевую среду обновляли каж-
дое утро, а животных проверяли дважды в день. По-
сле того как самки отложили свою первую кладку,
было зарегистрировано время, подсчитано число
новорожденных (размер первой кладки) и опре-
делена средняя сухая масса новорожденных. Самок
культивировали в этих условиях до тех пор, пока
они не откладывали вторую кладку яиц в вывод-
ковую сумку, затем их высушивали и взвешивали.
Для расчета соматического роста использовали
массу новорожденного и конечную массу самки.
Несколько самок из контрольной группы и груп-
пы, подвергшейся воздействию факторов МКС,
были использованы для получения третьей клад-
ки, из которой новорожденных затем выращива-
ли в тех же условиях, в которых их матери откла-
дывали яйца. После созревания у них определяли
пол, размер и сухую массу. Данные первоначаль-
но оценивались на нормальность распределения,
а затем для оценки достоверности различий в за-
висимости от типа распределения использова-
лись либо t-test, либо непараметрические индек-
сы (Mann–Whitney test). Дисперсионный анализ
результатов проводился с применением процеду-
ры ANOVA. Оценка статистических параметров
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полученных результатов производилась на осно-
ве компьютерной программы Statistica-6.

Следует указать, что эксперименты BIORISK и
EXPOSE оценивались только по параметрам ре-
активации. Сопоставление различных, использо-
ванных в эксперименте параметров жизненного
цикла (количество новорожденной молоди, су-
хой вес самок, начало первого размножения и
т.п.) показало, что реактивация является наибо-
лее удобным и информативным индикатором не-
гативного воздействия факторов космического
полета на покоящиеся стадии водных организ-
мов. Наряду с тем, что воспроизвести условия
культивирования, аналогичные лаборатории Ин-
ститута лимнологии Макса Планка (проточные
культуры со строго контролируемой калорийно-
стью пищи) не представлялось возможным, реак-
тивация покоящихся стадий оказалась оптималь-
ным для исследования параметром и была исполь-
зована для всех последующих экспериментов
BIORISK и EXPOSE.

ИЗУЧЕНИЕ ВЛИЯНИЯ 
ВНУТРИКОРАБЕЛЬНЫХ ФАКТОРОВ 

КОСМИЧЕСКОГО ПОЛЕТА 
(ЭКСПЕРИМЕНТ АКВАРИУМ)

Эксперимент АКВАРИУМ – длительная экс-
позиция обезвоженных стадий покоя ракообраз-
ных внутри космической станции, – стал первым
исследованием по оценке влияния факторов кос-
мического полета на протекание диапаузы и па-
раметры жизненного цикла при культивирова-
нии в земных условиях животных организмов
(Alekseev, Sychev 2006; Сычев и др., 2007). Это ис-
следование было проведено с целью разработки
новой технологии создания и транспортировки
искусственной водной экосистемы для использо-
вания вне биосферы Земли (Alekseev et al., 2007).
Поддержание жизнеспособности стадий покоя
водных животных и растений в космических
условиях должно стать важной частью такой био-
технологии. Исследовались реактивация эмбрио-
нов и параметры жизненных цикла у двух видов
ракообразных – Daphnia magna и Streptocephalus
torvicornis – во время космического полета после
1, и 8-мес. экспозиции их высушенных покоя-
щихся яиц в российском сегменте МКС. В слу-
жебном модуле МКС конверты с покоящимися
стадиями помещались в прободержатель установ-
ки “Растения-2” в контролируемом световом, ра-
диационном и температурном режимах вблизи
микротеплицы “Лада” (рис. 1).

После 30 дней пребывания на орбите образцы
первой группы были доставлены обратно на Зем-
лю и параллельно с контрольными образцами в
течение трех дней доставлены в Лабораторию
экологической физиологии Института лимноло-
гии им. Макса Планка (Плоен, Германия) для де-

тального анализа реактивации и продуктивного
потенциала этих двух видов. Все образцы находи-
лись в герметично упакованных полиэтиленовых
пакетах, что исключало их обводнение за счет ат-
мосферной влаги.

Оценка реактивации и параметров жизненного
цикла Daphnia magna после космического полета.
Выход молоди D. magna из обработанных на МКС
эфиппиев и из контрольной группы начался одно-
временно, на третий день после их перемещения с
10 на 25°С (пятый день после начала активации) и
на пятый день (седьмой день после начала акти-
вации) для эмбрионов, содержавшихся в заведомо
неблагоприятных условиях (рис. 2). Средние по-
казатели реактивации составили 39.6% у экспо-
нированных на МКС эмбрионов и достоверно
выше (51.8%) в контрольной группе при расчете
на основе числа эфиппиев (Alekseev et al., 2019).
Помимо различий в уровне реактивации и про-
должительности этого процесса, испытуемые груп-
пы также различались по динамике сухой массы
новорожденных (рис. 3). В контрольной группе
(наземной) сухая масса новорожденных в начале
периода вылупления (1–3 дни) была достоверно
ниже, чем в середине процесса (4–5 дни). У экспо-
нировавшихся на МКС эмбрионов обнаружилась
противоположная динамика сухой массы ново-
рожденных. Фактически, в контрольной группе
первыми вылупились новорожденные с низкой су-
хой массой, т.е. более слабые (0.0046 ± 0.00047 мг),
тогда как в группе, экспонировавшейся на МКС,
первыми появлялись самые крупные эмбрионы
(массой 0.0056 ± 0.00034 мг) – самые сильные. В
середине периода вылупления в контрольной
группе были обнаружены более крупные ново-
рожденные особи (массой 0.0061 ± 0.000418 мг),
чем в группе, экспонированной на МКС (массой
0.0047 ± 0.000579 мг) (Alekseev et al., 2019). По-ви-
димому, на МКС эмбрионы D. magna были под-
вержены воздействию негативного фактора или
набора факторов, которые подавляли их жизнен-
ные способности (своего рода стресс, вызванный
космическим полетом), поэтому самые слабые
эмбрионы с меньшим весом не могли вылупиться
первыми, и их место в группе МКС было занято
крупными новорожденными, которые, возмож-
но, также имели подавленную, но все еще доста-
точную жизненную способность вылупляться из
своих оболочек.

При оценке воздействия факторов космическо-
го полета на параметры жизненного цикла D. magna
(время выхода первой кладки, выживаемость до
созревания, размер первой кладки, масса ново-
рожденных первой кладки, сухая масса самок в
возрасте выхода второй кладки, возможное влия-
ние матери на пол у потомства) был обнаружен
значительный эффект от пребывания покоящих-
ся яиц в сухом состоянии на МКС на два из этих
параметров (табл. 2). Размер первой кладки у са-
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мок, рожденных от экспонированных на МКС
эмбрионов (11.14 ± 3.592 яйца на особь), был до-
стоверно меньше, чем в контрольной группе
(14.39 ± 2.847 яйца на особь). Небольшое, но так-
же значимое различие было обнаружено для вре-
мени созревания, которое было больше у самок,
полученных из эмбрионов, подвергшихся воз-
действию факторов МКС (10.31 ± 0.372 сут), чем у
контрольных животных (9.95 ± 0.284 сут)
(Алексеев и др., 2011). Оба эти параметра очень
важны для динамики популяции дафний (Lynch,
1980). Они в основном отвечают за приспособ-
ленность популяции или клонов к условиям

окружающей среды, а также играют ключевую
роль в их продуктивности, как в условиях культу-
ры, так и в природе (Ebert, 1993). Не было обнару-
жено различий между группами с МКС и контроль-
ной группой с точки зрения выживания до созре-
вания, массы новорожденных и массы самок
(Alekseev et al., 2019).

Для оценки гипотезы о более низкой жизнен-
ной способности у эмбрионов D. magna, подверг-
шихся воздействию факторов МКС (по сравне-
нию с контрольными эмбрионами) была иссле-
дована резистентность эмбрионов D. magna,
экспонированных в космосе, (параллельно с кон-

Рис. 1. Программа АКВАРИУМ. a – Искусственный пруд для выращивания дафний, откуда брался материал; б – кар-
тонные блоки с покоящимися эмбрионами, помещенные в герметичные пластиковые пакеты; в – прободержатель
размещен рядом с блоком “Растения” (положение показывает стрелка); г – культивирование дафний в Институте
лимнологии Макса Планка (Германия).

(а)
(б)

(г)(в)
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тролем) к инвазии грибкового паразита Pythium
daphnidarum Petersen, 1910 (рис. 4). В качестве ре-
ферентной внешней группы использовались эм-
брионы D. magna с искусственно подавленным
уровнем реактивации (т.е. сниженным процен-
том реактивированных эмбрионов в контрольных
образцах). Эту контрольную группу содержали в не-
благоприятных условиях (при высокой температу-
ре, при постоянном освещении и сухом воздухе) в
течение 6 мес. Для характеристики резистентности
к паразиту использовались два параметра:

1) интенсивность заражения, рассчитываемая
как число яиц, зараженных паразитом, выражен-
ное в процентах; и 2) распространение инвазии,
рассчитываемое как число повторностей, в кото-
рых наблюдалось заражение паразитом, выражен-
ное в процентах (рис. 5). Две группы эмбрионов
D. magna, подвергшихся воздействию экспониро-
вания на орбите показали более высокую чувстви-
тельность к инвазии паразитов, чем эмбрионы из
контрольной группы. Наименьшая резистентность
обнаружена у эмбрионов с пониженной скоростью

реактивации, вызванной неблагоприятными усло-
виями хранения на Земле. Что касается интен-
сивности заражения, образцы, подвергшиеся
воздействию факторов МКС, были ближе, чем
контрольные образцы, к эмбрионам с подавленной
скоростью реактивации. Устойчивость эмбрионов
D. magna к инвазии паразитами была в 1.43 раза
ниже в группе, экспонировавшейся на МКС, чем
в контроле, что возможно, соответствует уровню
снижения жизненной способности эмбрионов,
вызванной космическим фактором (Alekseev et al.,
2019).

Были прослежены рост и развитие потомства
(третьей кладки) самок D. magna из покоящихся яиц,
подвергнутых воздействию космического полета,
в сравнении с содержавшимися в лабораторных
условиях в виде диапаузирующих эмбрионов. Об-
наружилось радикальное различие в половой при-
надлежности у этих потомков между группой МКС
и контролем. Все пять повторностей от потомства
самок, подвергшихся воздействию факторов МКС,
содержали высокую долю самцов от 30 до 78% (в
среднем, 54.9 ± 25.94%) (рис. 6). Среди потомства

Рис. 2. Реактивация Daphnia magna в контроле и после
полета.
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Таблица 2. Средние величины (μ) и стандартное отклонение  (σ) параметров жизненного цикла у особей полученных
от эмбрионов D. magna экспонированных на МКС и содержащихся в лаборатории (Алексеев и др., 2011)

Контроль МКС

эксперимент I эксперимент II эксперимент I эксперимент II

μ σ μ σ μ σ μ σ

Сухая масса самок, мг 0.3837 0.0254 0.3366 0.0280 0.3918 0.0635 0.2549 0.0512
Длина самок, мм 3.0937 0.1364 3.1307 0.1605 3.4970 0.1593 3.0560 0.0919
Общий размер первой кладки 
у 5 самок, шт.

67.20 16.08 70.00 10.22 49.00 17.47 56.00 16.57

Сухая масса новорожд., мг 0.0073 0.0005 0.0073 0.0006 0.0084 0.0016 0.0063 0.0006
Выживание, % 96.00 8.94 96.00 8.94 90.00 11.55 100.00 0.00
Время созревания, сут 9.80 0.27 10.10 0.22 10.63 0.25 10.00 0.00

Рис. 3. Сухой вес новорожденных дафний после поле-
та и в контроле.
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контрольной группы, выращенного в тех же усло-
виях, не появилось ни одного самца (Alekseev et al.,
2019).

Известно, что переход от партеногенеза к би-
сексуальному размножению, особенно у дафний,
является реакцией на стрессовые факторы окру-
жающей среды различного происхождения, такие
как снижение доступности пищи, изменения фо-
топериода и сигнальных метаболитов, резкие ко-
лебания температуры (Glazier, 1992). В описанных
выше экспериментах условия культивирования,
используемые для групп с МКС и контрольных,
были эквивалентными, стабильными и благопри-

ятными для партеногенеза в течение, по меньшей
мере, двух последующих поколений. Единствен-
ное отчетливо видимое различие между ними со-
стояло в условиях нахождения диапаузирующих
эмбрионов, экспонированных на МКС в течение
1 мес. Очевидно, что даже один месяц нахожде-
ния в условиях орбитальной станции был воспри-
нят сухими диапаузирующими эмбрионами как
сигнал стресса, и эта информация затем была пе-
редана посредством материнского эффекта их
потомству, как было показано в отношении фо-
топериода и другой биологической информации у
многих беспозвоночных, включая дафний (Mous-
seau, Fox, 1998; Alekseev, Lampert, 2001). Это дает
вполне определенное основание утверждать, что
стресс окружающей среды, испытываемый на
космической станции, также может быть причи-
ной других выявленных различий между группами,
получившими воздействие факторов МКС, и
контрольными группами, которые были обнару-
жены в вышеописанных экспериментах по реак-
тивации, устойчивости к паразитам и анализу
жизненного цикла D. magna.

Оценка реактивации и параметров жизненного
цикла Streptocephalus torvicornis после космического
полета. Вылупление S. torvicornis из экспонирован-
ных на МКС и контрольных яиц началось одновре-
менно на следующий день после их перемещения в
температурные условия 25°C (четвертый день от
начала обводнения) (рис. 7). Отчетливая разница в
общей продолжительности вылупления между
этими вариантами (3 дня у экспонированных на
МКС яиц против 9 дней у контрольных яиц) так-
же сопровождалась значительной разницей в их
общей скорости реактивации. Как и в случае
D. magna, в экспонированных на МКС яйцах S. tor-

Рис. 4. Паразитический гриб Pythium daphnidarum, по-
разивший экспонировавшийся на МКС эмбрион
Daphnia magna.

Рис. 5. Инфицирование покоящихся эмбрионов Daphnia magna паразитическим грибом Pythium daphnidarum. 1 – эм-
брионы с подавленной скоростью реактивации; 2 – первая группа из космоса; 3 – вторая группа из космоса; 4 – кон-
трольная группа. Красные столбцы обозначают процент распространения паразита (количество экспериментов с
P. daphnidarum), синие столбцы обозначают процент заражения паразитом, а зеленая сплошная линия обозначает про-
цент реактивации.
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vicornis реактивация была значительно меньше
(всего около половины от контроля), чем в кон-
трольных яйцах (Alekseev et al., 2019). Яйца этого
вида, содержавшиеся в неблагоприятных услови-
ях на земле, обладали эффективностью реактива-
ции, близкой к нулю.

S. torvicornis, выращенный из яиц, собранных в
пруду, характеризуется очень высоким уровнем
изменчивости в своем жизненном цикле, в связи
с чем было обнаружено лишь несколько суще-
ственных различий в параметрах между образцами
этого вида, подвергнутых космическому воздей-
ствию, и контролем (табл. 3). Единственным зна-
чимым эффектом, обнаруженным при анализе
жизненного цикла S. torvicornis, стало влияние
длины дня (фотопериода) на размер животных в
возрасте 12 дней (время появления яиц в выводко-
вом мешке самки). Размер животных различался
между длинным днем (9.838 ± 1.1546 мм) и корот-
ким днем (8.676 ± 1.9123 мм) в обоих вариантах, но
был несколько меньше при условии экспозиции

яиц на МКС (Алексеев и др., 2011). Другие пара-
метры, такие как длина самки/самца или размер
кладки, также показали различия между результата-
ми экспериментов в условиях длинного/короткого
дня и в условиях МКС/контроля, но огромные по-
пуляционные полиморфизмы приводят к большим
стандартным отклонениям и маскируют эти разли-
чия, лишая их достоверности.

Исследование стресс-сигналов и негативного 
воздействия отдельных внутрикорабельных 

факторов космического полета на покоящиеся 
стадии ракообразных в условиях

земной лаборатории
Возможными негативными факторами окру-

жающей среды при космическом полете на МКС,
влияющими на биологические объекты, принято
считать: невесомость (микрогравитацию), моди-
фицированный газовый состав (например, повы-
шенная доля этилена), космическую и индуциро-
ванную ею нейтронную радиацию, техногенные

Рис. 6. Самец Daphnia magna, появившийся в потом-
стве дафний после космического полета.

Рис. 7. Реактивация Streptocephalus torvicornis в кон-
троле и после полета.
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Таблица 3. Средние величины (μ) и стандартное отклонение  (σ) параметров жизненного цикла у особей полученных
от эмбрионов S. torvicornis экспонированных на МКС и содержащихся в лаборатории (Алексеев и др., 2011)

Контроль МКС

длинный день короткий день длинный день короткий день

μ σ μ σ μ σ Μ σ

Средняя длина в возрасте 12 сут, мм 9.93 1.52 8.71 2.90 9.77 0.96 8.64 0.34
Длина самок в 12 сут, мм 10.41 1.20 9.48 3.76 10.32 1.40 9.89 0.67
Длина самцов в 12 сут, мм 8.73 0.10 8.23 2.88 9.56 1.17 8.67 0.41
Кладка I (цист на особь) 3.25 3.32 8.88 11.68 2.50 1.87 11.04 12.04
Производство яиц за 3 недели (цист на особь) 9.12 5.38 8.88 11.36 11.80 6.29 14.04 10.43
Выживание, % 85.00 19.15 100.00 0.00 84.00 16.73 85.00 19.15
Время созревания, сут 16.50 1.00 17.25 1.50 15.60 1.67 16.00 0.00
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электромагнитные поля, радио- и СВЧ-излучение,
механическую вибрацию, включая ультразвук, ске-
летный ритм освещенности и спектрального состава
света, обусловленный быстрым обращением стан-
ции вокруг Земли. Кроме этого, в начале полета и
при приземлении на объекты краткосрочно воз-
действуют значительные перегрузки и шум от рабо-
ты двигателей. Совокупное влияние этих элементов
искусственной среды называется фактором косми-
ческого полета (ФКП), соотносительная роль от-
дельных элементов которого в возникающих эф-
фектах у биообъектов представляет большой ин-
терес, как для науки, так и для практики
космических полетов. При изучении воздействия
ФКП на выживание покоящихся стадий модель-
ного вида ракообразных (Daphnia magna) и пара-
метры eго жизненного цикла после реактивации
и культивирования влияние отдельных факторов
исследовалось также в земных условиях. При
этом было принято, что невесомость (микрогра-
витация) не должна значительно влиять на водные
организмы, которые в земных условиях при плот-
ности тела равной воде обитают в планктоне и по-
чти не имеют веса. В наземных условиях микро-
гравитация воспроизводилась (Trotter et al., 2015),
и заметных воздействий на организм обнаружено
не было. Второй важный фактор – состав газовой
смеси на МКС, – также должен быть мало значим
для диапаузирующих герметично упакованных
эмбрионов, уровень дыхания которых при ин-
струментальном контроле не отличим от нуля
(Alekseev, Starobogatov, 1996).

В итоге были проведены наземные однофактор-
ные эксперименты по выявлению четырех важней-

ших на наш взгляд компонентов космического по-
лета на реактивацию диапаузирующих эмбрионов
модельного вида ракообразных D. magna. Эти ком-
поненты включали (табл. 4): измененное магнит-
ное поле Земли и электромагнитные поля прибо-
ров и двигателей; ультразвук; СВЧ излучение;
нейтронную радиацию, по типу и интенсивности
эквивалентную таковой на МКС.

Воздействие отдельных факторов космическо-
го полета проводилось в наземных экспериментах
с сухими эмбрионами D. magna. Главным оцени-
ваемым параметром в этих экспериментах было
определение уровня и темпа реактивации после
длительного (до 1 мес.) воздействия отдельных
факторов в сравнении с контролем. Эксперимен-
ты проводили при температуре 22–24ºС (средняя
температура на МКС (Thirsk et al., 2009)).

Магнитное поле. Для оценки воздействия из-
мененного магнитного поля Земли в эксперимен-
тальной установке Института геомагнетизма
РАН (поселок Борок Ярославской обл.) покоя-
щиеся стадии D. magna в течение 15 дней экспо-
нировали в трех опытных вариантах и в контроле:
1 – отсутствие магнитного поля, 2 – удвоенное по
напряжению магнитное поле Земли, 3 – перемен-
ное электромагнитное поле, имитирующее работу
электротехнических приборов МКС. Контролем
служили покоящиеся стадии D. magna, подверга-
ющиеся естественному фону магнитного поля
Земли в июне 2008 г. Каждый из эксперименталь-
ных вариантов проводили в трех повторностях,
включавших не менее 50 эфиппиев данного вида.
После окончания экспозиции покоящиеся яйца
D. magna были реактивированы в соответствии с

Таблица 4. Характеристика окружающей среды экспериментов с покоящимися стадиями на МКС (по данным
Thirsk et al., 2009 – a; Rettberg et al., 2004 – b; Matthia et al., 2017 – c; Novikova et al., 2014 – d; Rabbow et al., 2015 –
e; Zhou et al., 2007 – f; Dachev et al., 2012, Berger et al., 2012 – g; Dachev et al., 2015, Berger et al., 2015 – h; NASA Mars
Radiation Environment briefing, 2017 – i; Berces et al., 2013 – j; Mo et al., 2014 – k)

Околоземная орбита Поверхность 
Марса (b, c, i, k)внутри МКС снаружи МКС

Эксперимент АКВАРИУМ BIORISK-MSN EXPOSE-R (IMBP)

Продолжительность
экспозиции, сут. 30 и 240 405–935 (d) 682 (e)

Температура, °С +17…+28 (a) –100…+100 (a,d) –24…+49 (e) –123…+25

Давление, Pa 105 (земное) (a) 10–5 (вакуум) (d, e) ~560

Гравитация ~1 μg (микрогравитация) (a) 0.38 g

Магнитное поле, μT ~40 (k) <5

Воздействие UV-B
и UV-C излучения

Отсутствует,
прободержатель

светонепроницаем

Отсутствует, 
контейнер

светонепроницаем (d)

Присутствует,
2687 ч (100% прохождение 

λ > 170 nm) (e, j)

Присутствует
(λ > 200 nm)

Средняя доза космической 
радиации в сут., μGy/day 180–360 (f) 320–408 (g) 323–381 (h) 200–300
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вышеуказанным протоколом, а результаты реак-
тивации были сопоставлены с использованием
статистического пакета Statistica 6 (Alekseev, Sy-
chev, 2006; Alekseev et al., 2009). Несмотря на не-
которые вариации между результатами экспери-
ментов, статистически достоверных различий не
было установлено. Это позволяет исключить дан-
ный фактор космического полета из числа влия-
ющих на космические эксперименты по экспо-
нированию покоящихся стадий ракообразных.

Техногенные факторы космического полета:
ультразвук и СВЧ. Шум (вибрация), радиоволны
и высокочастотные излучения, связанные c работой
механизмов и электротехнических устройств МКС,
также следует отнести к возможным факторам, вос-
приятию которых не препятствует изоляция покоя-
щихся стадий в пластиковых пакетах. Из числа
данных факторов были выбраны два энергетиче-
ски наиболее сильных: ультразвук и СВЧ-излуче-
ние (Alekseev, Sychev, 2006; Alekseev et al., 2009).
Было установлено, что даже длительное воздей-
ствие указанных факторов в рамках, обусловленных
техническими характеристиками МКС, не ока-
зывали заметного воздействия на реактивацию
эмбрионов D. magna, в сравнении с контролем,
однако уже двукратное превышение установленных
технических нормативов по ультразвуку и СВЧ
приводило к статистически достоверному сниже-
нию процента реактивированных эмбрионов.
Дальнейшее повышение этих параметров, в осо-
бенности СВЧ-излучения, существенно влияло
на выживание, приводя к гибели эмбрионов. Та-
ким образом, техногенные факторы МКС в слу-
чае их даже непродолжительного возрастания в
сравнении с нормативами способны снизить вы-
живание покоящихся стадий ракообразных, что

необходимо учитывать при планировании усло-
вий перевозки элементов экологической системы
жизнеобеспечения при долгосрочных полетах и
создании искусственных экосистем на других
планетах.

Нейтронная радиация. Воссоздать космиче-
скую (корпускулярную) радиацию в наземных
экспериментах весьма сложно. Для этого требуется
экспериментальный разгон элементарных частиц
в синхрофазотронах (коллайдере), что очень до-
рого. Обычно для воссоздания радиационной об-
становки на МКС используют эквивалентное
нейтронное излучение с помощью цезиевых изо-
топов. Данный подход был использован в экспе-
рименте с оценкой воздействия этого фактора на
реактивацию эмбрионов D. magna, который про-
водили на базе Института медико-биологических
проблем РАН (Alekseev, Sychev, 2006; Alekseev et al.,
2009). Имитацию космического излучения про-
водили на нейтронном радиоактивном источнике
низкой энергии, аналогичном значению энергии
внутри МКС (около 200 мкГр), в течение 1 мес.
Реактивация экспонированных эмбрионов дели-
лась на два этапа (рис. 8). На первом этапе реак-
тивация была близка к показателям группы с
МКС (первые 2 недели), а через 2 недели началась
отложенная реактивация второй группы эфиппи-
ев. Вероятно, воздействие радиации как стрессо-
вого сигнала вызвало заметную задержку реакти-
вации у одной части популяции дафний. Как по-
казали последующие исследования, эти две части
популяции принадлежали к разным клонам
(Abramson, Alekseev, 2009).

Заключение экспериментов на МКС. Для завер-
шения этой части работы можно сформулировать
следующие краткие обобщения:

Рис. 8. Воздействие нейтронной радиации на вылупление покоящихся стадий D. magna.
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1) эксперименты на космической станции
МКС впервые показали, что обезвоженные диа-
паузирующие эмбрионы D. magna могут быть чув-
ствительны к некоторым факторам окружающей
среды, и эту стресс информацию через материн-
ский эффект они передают уже следующему поко-
лению, вызывая усиленное формирование самцов
при благоприятных условиях культивирования.
Подобная чувствительность, обнаруженная у не-
специализированных клеток диапаузирующего
эмбриона (гаструлы) представляет интерес для
экологии не только экспонируемых в космосе ра-
кообразных, но и для изучения находящихся в не-
благоприятных земных условиях, что открывает
новое направление исследований и явно требует
тщательного изучения.

2) обнаружение аналогичных реакций у поко-
ящихся стадий (пропагул) других животных или рас-
тений может иметь большое значение для транспор-
тировки элементов искусcтвенных экосистем во
время длительных космических полетов и последу-
ющего культивирования на планетных станциях вне
Земли.

3) из исследованных факторов космического
полета наиболее глубокое стресс-влияние на жи-
вые системы (возможно, включая людей) оказы-
вает слабое вторичное нейтронное излучение, ко-
торое не снижает выживаемость эмбрионов, но
кардинальным образом меняет темп их реактива-
ции, замедляя или откладывая выход из яиц сла-
бых, и/или более чувствительных к радиационно-
му состоянию среды организмов.

ИЗУЧЕНИЕ ВЛИЯНИЯ ВНЕКОРАБЕЛЬНЫХ 
ФАКТОРОВ КОСМИЧЕСКОГО ПОЛЕТА

Межпланетарный карантин (программа BIOR-
ISK). Защита планет от заноса иных форм жизни –
одна из ключевых проблем освоения дальнего
космоса человечеством. Крайне важно оценить
риски, связанные с возможным переносом био-
логического материала через межпланетное про-
странство в ходе космических исследований.

Оборудование BIORISK было разработано в
Институте медико-биологических проблем РАН
(ИМБП) для проведения космических экспери-
ментов по длительному воздействию условий от-
крытого космоса на покоящиеся стадии прежде
всего низших организмов (бактерий и грибов),
как неизбежных спутников пилотируемой кос-
монавтики (Novikova et al., 2014). Устройство
BIORISK-MSN состояло из трех металлических
контейнеров, в которые помещали 24 пластико-
вые чашки Петри диаметром 65 мм с исследуемы-
ми организмами внутри (рис. 9). Каждая чашка
содержала бактериальный фильтр, проницаемый
для воздуха, но не для микроорганизмов. Контей-
неры крепили на специальной платформе на

внешней стороне МКС (рис. 10). Доставленные
на МКС герметично закрытыми, эти контейнеры
открывались космонавтом непосредственно пе-
ред закреплением на корпусе станции.

В первом эксперименте BIORISK, который
был начат в январе 2005 г., испытуемыми орга-
низмами были прокариоты (Bacillus) и эукариоты
(грибы родов Penicillium, Aspergillus и Cladosporium)
(Novikova et al., 2011). Продолжительность пребы-
вания в открытом космосе составляла 7, 12 и
18 месяцев. В этом эксперименте микроорганиз-
мы, длительное время находившиеся на внешней
поверхности МКС (1.5 года), в большинстве сво-
ем сохраняли жизнеспособность в условиях кос-
мической среды, но на значительно более низком
уровне, чем в контроле.

Во втором эксперименте в рамках программы
BIORISK биологическими тест-объектами слу-
жили стадии покоя различных таксономических
групп (от бактерий до позвоночных животных и
высших растений):

– бактерии рода Bacillus

– грибы родов Penicillium и Aspergillus

– семена Brassica rapa, Arabidopsis thaliana и др.
– покоящиеся эмбрионы Daphnia magna и

D. pulicaria

– покоящиеся эмбрионы Streptocephalus torvi-
cornis

– покоящиеся эмбрионы Artemia salina

– покоящиеся эмбрионы Triops cancriformis

– покоящиеся эмбрионы Eucypris ornata

– криптобиотические личинки хирономиды
вида Polypedilum vanderplanki

– икра карпозубых рыб вида Nothobranchius
guentheri.

16 февраля 2007 г. испытуемые объекты были
помещены в три контейнера оборудования
BIORISK-MSN, причем количество и состав объ-
ектов во всех контейнерах были одинаковыми.
Споры бактерий и плесневых грибов наносились
на металлические пластины, изготовленные из ма-
териалов, аналогичных тем, которые использова-
лись для конструирования оболочки РС МКС.
Семена растений, покоящиеся яйца низших ра-
кообразных, насекомых и обезвоженную икру
рыб помещали в пакеты из хлопчатобумажной
ткани, а затем в пластиковые чашки Петри (рис.
9в). После этого оборудованный Биориск-2 был
помещен на блок “Энергия” для доставки на РС
МКС 15 апреля 2007 г. на космическом корабле
“Союз-ТМА-10”. Устройство BIORISK-MSN бы-
ло закреплено на внешней стороне МКС россий-
скими космонавтами Ф.Н. Юрчишиным и
О.В. Котовым 6 июня 2007 г. во время внекора-
бельной деятельности (ВКД). Из-за изменения
плана работ на МКС первый контейнер был снят
15 июля 2008 г., т.е. через 13 мес., а не 6, как было
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запланировано. Он был возвращен на Землю
24 октября 2008 г. и спустя несколько часов до-
ставлен в ИМБП (Sychev, 2009). Осмотр металли-
ческого контейнера и изъятие чашек Петри, со-
держащих исследуемые объекты, были проведены
незамедлительно. Внешний визуальный осмотр
показал, что пластиковые чашки Петри были зна-
чительно деформированы нагреванием. Когда их

вскрыли, оказалось, что металлические пластины
с бактериальными и грибковыми спорами вплав-
лены в пластик, тогда как хлопчатобумажные ма-
терчатые мешки, содержащие семена и покоящи-
еся яйца ракообразных и рыб, остались внешне
неизменными (Alekseev et al., 2009).

Покоящиеся яйца низших ракообразных и
рыб исследовали в Зоологическом институте РАН

Рис. 9. Экспериментальный модуль BIORISK. a – Внешний вид контейнеров BIORISK; б – стопка чашек петри с био-
логическими образцами перед их установкой в контейнер; в – хлопчатобумажные пакеты с покоящимися эмбриона-
ми водных организмов (ИМБП).

(а)

(б) (в)
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(Санкт-Петербург). Покоящиеся яйца всех видов
листоногих раков остались жизнеспособными,
хотя уровень реактивации яиц в эксперименте (на
примере Artemia salina) был значительно ниже
(примерно в пять раз), чем в контроле. Выживае-
мость покоящихся яиц щитней Triops cancriformis

варьировала от 5 до 8%. Хотя лишь небольшая
часть опытных яиц была способна к реактивации,
рост вылупившихся щитней не отличался от та-
кового в контрольной группе (Orlov et al., 2017,
Alekseev et al., 2019). Было также показано, что
остракода Eucypris ornata сохранила свою жизне-
способность и успешно размножалась в нескольких
последовательных генерациях. Реактивация яиц
D. magna началась после значительного запаздыва-
ния по сравнению с реактивацией яиц филлопод и
остракод, чем напоминала реакцию эмбрионов это-

го вида на воздействие нейтронного излучения в
однофакторном эксперименте, описанном выше.
Полетный образец яиц D. magna после реактива-
ции показал несколько типов повреждений у но-
ворожденных, которых можно было разделить на
три группы одинакового размера, различающие-
ся по степени повреждения: 1) особи, умершие
сразу после рождения, 2) особи, дожившие до по-
ловой зрелости, но неспособные к размножению,
и 3) особи, способные к воспроизводству не-
скольких поколений. Потомство, полученное от
успешно переживших длительную экспозицию в
открытом космосе, происходило от рачков с раз-
личными сроками начала реактивации. Они были
исследованы биохимическими методами с целью
выявления внутрипопуляционного полиморфиз-
ма по белковым локусам (Abramson, Alekseev,
2009). Оказалось, что особи, выходящие из яиц в
начале и конце периода реактивации, не только
различались по массе тела (первые были круп-
нее), но и относились к разным клонам, очевидно
различавшимися по чувствительности к стресс-
факторам космической среды. В контрольной
группе эти клоны по срокам реактивации досто-
верно не различались. Среди высокочувствитель-
ных к космическому стрессу выделилась еще одна
группа клонов с повышенным уровнем откладки
покоящихся яиц, при тех же условиях, что и у
остальных, что также можно интерпретировать
как повышенную реакцию на стресс, сходную с ра-
нее обнаруженным повышенным производством
самцов при внутристанционном экспонировании
яиц этого вида (см. выше программу АКВАРИУМ).

Интересные результаты были получены при
сравнении выживания в открытом космосе в дол-
госрочных экспериментах у организмов с разным
уровнем в теле полисахарида трегалозы, замеща-
ющего воду при высыхании клеток и являющимся
протектором белковых соединений у многих бес-
позвоночных (Okuda, 2008; Gusev et al., 2009).

В каждом из исследованных отрядов ракооб-
разных и насекомых были получены достоверные
данные по успешному переживанию их покоя-
щимися стадиями многомесячного воздействия
факторов открытого космического пространства
(табл. 5). Наибольшая выживаемость была уста-
новлена для Artemia salina и Eucypris ornata. Вместе
с тем, покоящиеся стадии некоторых видов не
смогли пережить длительное нахождение в от-
крытом космосе, что, по нашему мнению было
связано:

– с высоким содержанием воды в покоящихся
яйцах у ряда видов ракообразных, использован-
ных в экспериментах. Реактивация среди обвод-
ненных эмбрионов рода Chirocephalus после 13 ме-
сячной экспозиции не была отмечена ни в одном
из 6 вариантов. В то же время среди обезвожен-
ных эмбрионов близкого вида Streptocephalus tor-

Рис. 10. Расположение экспериментального модуля
BIORISK на корпусе МКС. a – Положение экспери-
ментального модуля относительно МКС; б – положе-
ние контейнеров BIORISK на корпусе модуля
“Пирс” российского сегмента МКС (NASA).

(а)

(б)
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vicornis реактивация составила от 14 до 42% от
контроля;

– с различной глубиной диапаузы. У видов рода
Daphnia глубокая зимняя диапауза вызывается
сочетанием следующих факторов: высокая плот-
ность популяции, короткий день (12 ч световой
фазы), плохие условия питания и накопление
биоинформации в ряду поколений путем мате-
ринской передачи (Alekseev, Lampert, 2001). У
клона, использованного в нашем эксперименте
Daphnia pulicaria, полученного из коллекции про-
фессора Ламперта (институт лимнологии Макса
Планка), поверхностная летняя диапауза была
индуцирована единственным фактором – ухуд-
шением трофических условий. В то же время фо-
топериод (длинный день с 16 ч световой фазы) и
низкая плотность популяции не способствовали
формированию сигнала для перехода к гаметогенезу
(Alekseev, Lajus, 2009). Реактивация покоящихся
яиц у дафний после экспонирования в космосе
была достигнута только у эмбрионов с глубокой
(зимней) диапаузой (D. magna) (см. табл. 5). Ни
один эмбрион D. pulicaria с поверхностной летней
диапаузой в 6 повторностях космического экспе-
римента не проявил признаков жизни;

– с тропическим происхождением вида. Диапау-
за высыхающей икры карпозубых рыб в природе
длится несколько месяцев и не устойчива к низ-
ким температурам. Этим, видимо, объясняется их
полная смертность в опыте и контроле через
13 месяцев. В 6 месячном эксперименте были ре-
активированы и успешно развивались только эм-
брионы рыб контрольной группы, поскольку этот
вариант Биориска не был своевременно достав-
лен на Землю, и разделить действие низких тем-
ператур и длительности пребывания икры рыб в

космосе на выживание по этой причине оказа-
лось невозможным (Alekseev et al., 2009).

Эксперимент “Биофобос-Анабиоз”. Проект Ро-
скосмоса ФОБОС-ГРУНТ изначально имел сугубо
геологическую направленность. Он предполагал
экспедицию возвращаемого аппарата к этому
спутнику Марса, из которой он должен был до-
ставить на Землю однометровую колонку грунта,
высверленную с поверхности Фобоса (Зеленый,
Захаров, 2011). По мере разработки исследова-
тельской программы, по предложению В.Н. Сы-
чева (ИМБП РАН, Москва), в возвращаемый на
Землю блок были добавлены два небольших кон-
тейнера (11 × 35 мм) с покоящимися стадиями
50 видов организмов, включая цианобактерии,
примитивные грибы, диапаузирующие яйца даф-
ний, копепод, листоногих раков, остракод, личи-
нок двукрылых насекомых, цисты одноклеточ-
ных зеленых водорослей и семена сосудистых
растений (Novikova et al., 2010; Орлов и др., 2011).
Будучи элементами трех экосистем (почвенной,
водной и наземной) в случае удачного перенесе-
ния длительного полета через открытый космос в
слабо защищенном состоянии (устранен фактор
УФ) покоящиеся стадии этих видов могли стать ос-
новой разработки технологии межпланетной
транспортировки и создания искусственных биоло-
гических систем рециклинга кислорода и других
жизненно важных компонентов на обитаемых
станциях вне земной биосферы. В мае–июне 2009 г.
биообъекты были размещены в запаянных пла-
стиковых пакетах. В июне 2009 г. пластиковые
пакеты были помещены в две “Фобос-капсулы”
(по 66 в каждом) и установлены на возвращаемом
модуле. По техническим причинам старт проекта
был отложен. 15 апреля 2010 г. биологические об-

Таблица 5. Реактивация покоящихся стадий водных организмов после 13-ти месячной экспозиции в космиче-
ском пространстве в аппарате BIORISK-MSN-2

Вид Размер Состояние % Реактивации от 
контроля

Daphnia magna
Крупные

Зимняя диапауза
11

Мелкие 35

Daphnia pulicaria Смесь Летняя диапауза 0

Streptocephalus tovicornis
Крупные

Дегидрированный
42

Мелкие 14

Chirocephalus sp. Смесь Обводненный 0

Eucypris ornata Смесь Диапауза 7

Artemia salina Смесь Диапауза 60

Triops cancriformis Смесь Диапауза 14

Polypedium vanderplanki Смесь Диапауза 80

Nothobranchius guentheri Смесь Диапауза 0
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разцы сняты с модуля. Извлеченные пакеты в
марте 2011 г. вместе с вновь подготовленными па-
кетами семян сосудистых растений и диапаузиру-
ющими личинками двукрылых насекомых были
размещены в оборудовании программы BIORISK,
27 апреля доставлены на МКС и 4 августа вынесе-
ны на внешнюю сторону в качестве орбитального
(ближний космос) контроля эксперимента. Фо-
бос-капсулы были заправлены партиями свежих
образцов, но, к сожалению, по техническим при-
чинам, выведенный на околоземную орбиту ра-
кетный комплекс с аппаратом Фобос-Грунт не
смог запустить разгонную систему для выхода на
запланированную траекторию к Марсу. После
нескольких месяцев вращения на околоземной
орбите аппарат был утрачен, а вместе с ним – и
столь важная возможность проведения долго-
срочного эксперимента по влиянию глубокого
космоса на выживание покоящихся стадий жи-
вотных и растений.

В отличие от него орбитальный контроль
BIORISK был благополучно доставлен на Землю
после 31-месячной экспозиции на орбите. Полу-
ченные результаты в целом подтвердили уже
установленные ранее данные по выживанию по-
коящихся стадий низших и высших организмов в
условиях открытого космоса. Численные значения
доли выживших эмбрионов водных животных ока-
зались несколько ниже, чем на первых этапах
эксперимента BIORISK-2, что неудивительно,
учитывая сложную историю их предполетного
хранения (почти 2 года в лабораторных условиях
и на полетном модуле Фобос-Грунта). Тем не менее,
среди всех изученных организмов были обнару-
жены успешно пережившие космическую экспе-
дицию особи. Наивысший процент реактивации,
а значит и наибольшую устойчивость, проявили
покоящиеся стадии артемий, дафний и личинки
двукрылых, которые и были рекомендованы в ка-
честве оптимальных объектов для исследований в
космическом пространстве. Это было учтено в
последовавших экспериментах.

Заключение по экспериментам программы
BIORISK. Целью экспериментов BIORISK в от-
крытом космосе было накопление данных о по-
тенциальных проявлениях или границах феноти-
пической адаптации и генотипических изменениях
бактериально–грибковых ассоциаций, регулярно
встречающихся на конструкционных материалах
космических аппаратов. Основной целью первого
эксперимента в серии была проверка жизнеспо-
собности этих видов в конструкционных систе-
мах космических аппаратов после длительного
воздействия (сравнимого с длительностью полета
на Марс) в открытом космосе (Alekseev et al., 2007,
Novikova et al., 2011, Alekseev et al., 2019). Вторая
цель состояла в том, чтобы оценить влияние кос-
мического полета на исследуемые биологические
образцы. Как известно, не только микробы, но и

некоторые многоклеточные организмы обладают
способностью переходить в состояние покоя при
неблагоприятных условиях окружающей среды.
Не будет преувеличением сказать, что многие живые
существа могут достичь состояния, в котором их
жизнедеятельность временно практически пре-
кращается, чтобы пережить неблагоприятное
воздействие окружающей среды, даже в условиях
космического пространства. Эти состояния разли-
чаются по механизмам, позволяющим различным
организмам достигать стадии покоя, а также по
уровням покоя, обеспечивающим их выживание.
При диапаузе и криптобиозе организмы могут
выдерживать широкий спектр экстремальных хи-
мических и физических воздействий (Данилев-
ский, 1961; Алексеев, 1990), что делает возможным
их перенос через космическое пространство.

В связи с этим второй эксперимент BIORISK,
включавший исследование многоклеточных жи-
вотных (ракообразные, насекомые, рыбы, сосуди-
стые растения), после их пребывания в открытом
космосе в течение времени, аналогичного про-
должительности полета на Марс, стал новым ша-
гом в понимании пределов выживания земных
организмов в экстремальных условиях (Alekseev
et al., 2006). Из негативных факторов открытого
космоса не оцененным вследствие конструктив-
ных особенностей устройства BIORISK осталось
лишь воздействие прямых солнечных лучей, с вы-
сокой долей ультрафиолетового спектра. Кроме
этого среди полученных данных отсутствовали
также количественные оценки температуры и
уровня космической радиации, как накопленные
дозы, так и максимальные ее значения, что за-
трудняло интерпретацию ряда наблюдаемых эф-
фектов. Эти недостатки были во многом преодо-
лены при реализации последовавших космиче-
ских программ EXPOSE.

Имитация условий на Марсе и программа EX-
POSE. Программа EXPOSE – космический био-
логический эксперимент на МКС в поддержку
марсианской миссии. Многофункциональное
устройство EXPOSE (рис. 11) было подготовлено
для длительных астробиологических экспери-
ментов в космосе на МКС. Оно было создано Ев-
ропейским космическим агентством (ЕКА) для
испытания деградации биологических материалов
(аминокислот) и спор примитивных организмов
(бактерий, грибов) в космосе (внутри метеоритов) и
в условиях на поверхности Марса (de Vera et al., 2019).
В отличие от аппаратуры программы BIORISK,
аппарат EXPOSE был способен записывать или
даже в ряде случаев регулировать различные типы
экологических параметров (солнечное излуче-
ние, космическую радиацию, температуру) во
время экспонирования биологических образцов в
космосе, включая ультрафиолетовое излучение
(Novikova et al. 2018; de Vera et al. 2019).



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2021

ИЗУЧЕНИЕ БИОЛОГИЧЕСКОГО ПОКОЯ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ 581

Первый аппарат этой серии, EXPOSE-E, был
подготовлен для доставки на МКС Национальным
управлением по аэронавтике и исследованию кос-
мического пространства США (NASA), запущен
7 февраля 2008 г. и возвращен на Землю 12 сентября
2009 г. Аппарат был размещен на внешней стороне
европейского лабораторного модуля “Коламбус”
и содержал споры бактерий и грибов и семена
растений (Rabbow et al., 2009; Berger et al., 2012).

Следующий проект ЕКА EXPOSE-R был раз-
работан в содружестве с Роскосмосом и доставлен
на МКС в составе российского груза транспорт-
ного комплекса Протон и размещен вне МКС на
российском модуле “Звезда” (рис. 12). Среди но-
вых конструктивных особенностей появилась
возможность заменять индивидуальные емкости
(подносы) с исследуемыми организмами в про-
цессе полета. Наряду с вышеупомянутым набо-
ром биологических объектов, подготовленных
ЕКА, он содержал российский блок с семенами
высших растений и покоящимися стадиями не-
скольких водных беспозвоночных, выживших в
космических экспериментах BIORISK (Baranov
et al., 2009; Orlov et al., 2017). Все эти объекты бы-
ли помещены в небольших пластиковых пакетах в
экспозиционных гнездах в три слоя и отделены от
космического пространства светофильтрами раз-
ной проницаемости, незначительно снизившими

ультрафиолетовое воздействие на верхний слой
(Rabbow et al., 2009).

Эксперименты EXPOSE-R и EXPOSE-R2. По-
сле более чем 1.5-летнего пребывания в открытом
космосе споры микроорганизмов и грибов, а так-
же семена двух видов растений (Arabidopsis thaliana
и томат Lycopersicum esculentum) и покоящиеся яй-
ца ракообразных (Artemia franciscana, Eucypris or-
nata, Daphnia magna и Streptocephalus torvicornis)
были проанализированы на жизнеспособность и
некоторые параметры жизненного цикла. Прак-
тически все организмы, находящиеся в первом
слое образцов, в эксперименте EXPOSE, погиб-
ли, что, очевидно, было связано с воздействием
солнечного излучения, поскольку радиационный
фон был аналогичен Биориску, а температурные
условия, регулируемые прибором (см. табл. 4)
были значительно мягче. Во втором слое и осо-
бенно в третьем последнем, часть организмов со-
хранила жизнеспособность (Alekseev et al., 2012;
Novikova et al., 2015). Из водных организмов наи-
большую устойчивость, как и предполагалось,
проявили покоящиеся стадии артемий, защи-
щенные несколькими оболочками и глубоким
криптобиозом. Эксперимент показал, что не только
бактериальные и грибковые споры, но также и
покоящиеся стадии растений и ракообразных
способны выдерживать длительное воздействие
факторов открытого космического пространства,

Рис. 11. Экспериментальный модуль EXPOSE-R. а – Заполненная кассета с биологическими образцами; б – кон-
струкция модуля; в – герметичные пластиковые пакеты с биологическими образцами (ИМБП, Rabbow et al., 2009).

(а) (б)

(в)
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в том числе ультрафиолетового излучения, но с
некоторой защитой, которой являлись поверх-
ностные слои экспериментальных образцов. По-
коящиеся яйца двух ракообразных (A. franciscana
и E. ornate) показали увеличение процента вы-
живших (реактивированных) эмбрионов по мере
удаления от первого слоя, что совпадало с ослабле-
нием ультрафиолета в этом направлении (рис. 13).
Два других вида водных ракообразных (D. magna и
S. torvicornis) гораздо хуже сохранились во всех об-
разцах. Немногие из выживших D. magna демон-
стрировали разную степень повреждения эмбри-
онов от гибели их сразу после вылупления до до-
стижения самками половозрелого возраста и
установленной невозможности ими производить
потомство.

Даже бактерии и грибы в первом слое, под-
вергшиеся воздействию прямого УФ излучения,

погибли (de Vera et al., 2019). В то же время в тре-
тьем слое, где практически не отмечалось воздей-
ствие УФ, грибы проявили очень высокие пока-
затели выживаемости (до 100% по сравнению с
контрольными образцами) (Novikova et al., 2015).
Такого высокого выживания никогда не было обна-
ружено в экспериментах Биориска, где некоторые
виды грибов полностью погибли, а у переживших
18-месячный полет видов процент выживания не
превышал 0.04% (Novikova et al., 2014). В экспери-
менте EXPOSE-R отдельные споры грибов смог-
ли выжить даже в верхнем слое у тех видов, споры
которых располагались более плотно и составля-
ли некоторую защиту от УФ, а в нижних слоях
выживание было сопоставимо с контролем (No-
vikova et al., 2015). Это показывает, на наш взгляд,
роль температурного фактора в снижении жизне-
способности покоящихся стадий, поскольку в

Рис. 12. Расположение экспериментального модуля EXPOSE-R на корпусе МКС. Белая стрелка указывает на емкость
с покоящимися стадиями водных организмов. а – Положение экспериментального модуля относительно МКС; б –
положение аппарата на поверхности модуля “Звезда” российского сегмента МКС; в – положение кассеты с покоящи-
мися эмбрионами водных организмов (NASA, Роскосмос).

(а)

(в)

(б)
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эксперименте BIORISK температура колебалась в
интервале +100…–100, а в EXPOSE-R +49…–24°С
(см. табл. 4). Смягчение амплитуды температур в
эксперименте EXPOSE-R было почти трехкрат-
ным и не выходило за пределы колебаний этого
фактора, наблюдаемых в земных условиях.

EXPOSE-R продемонстрировал, что жизне-
способность покоящихся яиц артемий и остракод
увеличивается при уменьшении интенсивности
ультрафиолетового излучения. Покоящиеся яйца
Daphnia magna и Streptocephalus torvicornis практи-
чески не выдержали воздействия открытого кос-
мического пространства в условиях EXPOSE-R,
со смягченными колебаниями температуры, но с
проникающим ультрафиолетовым излучением
высокой интенсивности (Novikova et al., 2014).
Основным фактором, который был вреден для
последних двух видов, стало ультрафиолетовое
излучение. В отсутствии этого воздействия (про-
грамма BIORISK) ~30% покоящихся яиц этих ви-
дов выжили, успешно прошли эмбриональное
развитие и создали нормальные размножающие-
ся популяции, по меньшей мере, в двух последу-
ющих поколениях (Alekseev et al., 2009).

Для преодоления столь вредного (зачастую для
многих смертельного) воздействия солнечного
света на живые организмы была изменена кон-
струкция модуля EXPOSE-R2. Окна предусматри-
вали создание различных уровней ультрафиолето-
вого облучения требуемого спектра. Исследуемые
образцы размещались в индивидуальные емкости
в 2–3 слоя. Так же, как и в EXPOSE-R, макси-
мальному воздействию ультрафиолетового излу-
чения подвергался только верхний слой (Rabbow
et al., 2017). У многих видов бактерий, грибов и
растений было вновь показано, что выживае-
мость спящих стадий в космическом простран-
стве увеличивается по мере снижения уровня уль-
трафиолетового излучения (Novikova et al., 2018).
В EXPOSE-R2 также участвовали покоящиеся
стадии двух водных беспозвоночных (комара
Polypedilum vanderplanki и щитня Triops cancriform-
is), но, к сожалению, результаты этих экспери-
ментов до сих пор не опубликованы.

Использование модуля EXPOSE завершилось
в 2016 г. Сейчас идет работа над новым модулем
“Exobiology”, который должен расширить воз-
можности сбора данных “на месте” (Research in
Space 2017 and Beyond, 2017).

Резюме экспериментов по покою в открытом
космосе. Подводя итог, можно сказать, что иссле-
дование выживания покоящихся стадий организмов
в космической среде имеет как теоретическое, так
и практическое значение.

Исследование BIORISK впервые продемон-
стрировало, что бактериальные и грибковые споры,
а также высшие растения и членистоногие могут
выдерживать длительное (до 31 мес.) воздействие

суровых условий открытого космического про-
странства. Это позволяет предположить, что назем-
ные и водные организмы могут быть доставлены на
другие планеты нашими космическими аппарата-
ми, особенно пилотируемыми, несмотря на стро-
гие процедуры обращения с отходами.

Сравнение результатов, полученных в экспе-
риментах BIORISK и EXPOSE, в которых споры
микроорганизмов и грибов (а также спящие ста-
дии растений и водных животных) подвергались
воздействию космических факторов в течение 31
и 22 мес. соответственно, позволяет сделать следую-
щий вывод: космическое ультрафиолетовое излуче-
ние является наиболее мощным отрицательным
фактором, влияющим на живую материю в косми-
ческой среде. В эксперименте EXPOSE-R практи-
чески все организмы в верхнем слое устройства
погибли.

Биологический покой у тропических организ-
мов (высушенные яйца рыб-карподонтов) и эфип-

Рис. 13. Вылупление покоящихся стадий Artemia fran-
ciscana: а – после 22 месяцев воздействия факторов
космического полета внутри аппарата EXPOSE-R
(слои 2 и 3); б – в условиях лабораторного контроля
Земли. Каждый вариант был выполнен в трех повтор-
ностях (1, 2, 3); количество цист составляло 600 на об-
разец в контроле и 150 на образец в группе МКС.
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пиев дафний, образованных летом, оказались не
способными защитить покоящиеся эмбрионы от
повреждающих воздействий космического про-
странства. Покоящиеся яйца двух ракообразных
(D. magna и S. torvicornis) были чувствительны к
сигналам стресса внутри МКС, и не выдерживали
солнечного излучения за ее пределами. Артемии
и остракоды показали самую высокую устойчивость
среди многоклеточных организмов и обладают
хорошим потенциалом для проведения астробио-
логических экспериментов в условиях космиче-
ского пространства.

Концепция покоя представляет большой инте-
рес для поиска внеземной жизни. Установленные
факты длительного выживания покоящихся стадий
водорослей, бактерий, грибов и даже беспозвоноч-
ных в космическом пространстве вселяют надежду
на то, что мы сможем найти жизнь за пределами
Земли. Это подразумевает возможность межпла-
нетной передачи форм жизни метеоритами, ко-
метами и другими телами. С другой стороны, это
допускает возможность транспортировки земной
жизни автоматическими устройствами и непо-
средственно человеком при межпланетных пере-
летах.

Наконец, мы можем снова постулировать, что
небесные тела, где земные формы едва ли могут
существовать, могут быть населены организмами,
которые остаются спящими в течение большей
части их жизненного цикла. Условия на Марсе,
которые были частично имитированы в програм-
ме EXPOSE, выявили довольно значительную ве-
роятность (более 90% для грибов) выжить в защи-
щенной от света среде (в земле или в постоянной
тени), даже для земных организмов. С одной сто-
роны, это увеличивает риск заноса земных форм
жизни на интактные планеты и последующего
нахождения на них живых существ, которые, на
самом деле имеют земное происхождение. Но с
другой стороны, это показывает, что есть шанс
обнаружить местную жизнь на Марсе и других не-
бесных телах со сходными условиями, где-то в
постоянной тени (глубокие ямы, гроты и пеще-
ры) или под поверхностью, вблизи полярной об-
ласти таяния льда. Именно эти места должны
стать, на наш взгляд, первоочередной целью при
поиске жизни на Марсе.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

1. Проведенные эксперименты с покоящими-
ся стадиями гидробионтов в условиях космиче-
ского полета позволили существенно расширить
представление о способности живых организмов
к выживанию в экстремальных условиях.

2. Эксперименты внутри космической стан-
ции установили, что покоящиеся стадии ракооб-
разных даже в сухом состоянии способны вос-

принимать и реагировать на неблагоприятные
условия (прежде всего на воздействия нейтрон-
ного излучения) как на стресс и отвечать на воз-
действие этого фактора изменением типа размно-
жения с резким увеличением продуцирования
самцов во втором поколении.

3. Длительные эксперименты в условиях от-
крытого космоса допускают возможность пере-
носа покоящихся стадий земных организмов на
другие планеты при минимальной защите от уль-
трафиолетового излучения солнца.

4. Покоящиеся эмбрионы D. magna оказались
чувствительны к воздействию радиации и ряда
других внутрикорабельных факторов. Эмбрионы
этого виды могут быть, вероятно, использованы
для оценки кумулятивного эффекта внутрикора-
бельных слабых негативных факторов на биоло-
гические объекты, как своего рода индикаторы
биологического стресса. Артемии, экстремофиль-
ный вид гиперсоленых озер, являются вероятным
остатком фауны древнего моря Тетис. Цисты арте-
мий проявили максимальную устойчивость к нега-
тивному воздействию условий открытого космоса и
могут быть рекомендованы для экспериментов с
биологическими объектами в открытом космосе.

5. Покоящиеся стадии большинства ракооб-
разных, по-видимому, смогут сохранять жизне-
способность в условиях Марса, однако для завер-
шения жизненного цикла им необходима, по
меньшей мере, жидкая фаза воды для активной
стадии развития. Возможность реализации тако-
го цикла развития в условиях Марса требует спе-
циального изучения.
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Study of Biological Dormancy of Aquatic Organisms in Open Space
and Space Flight Conditions

V. R. Alekseev#
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In outer space, ultraviolet and cosmic radiation, a wide range of high and low temperatures, altered gravity,
electromagnetic fields, vacuum and their combination determine the damaging effect on living organisms and
act as a barrier to their interplanetary propagation. At the same time, biological dormancy, known in a wide
range of bacteria, fungi, animals and plants, makes it possible to preserve the viability of their dormant stages
under extreme conditions for a long time. From 2005 to 2016, along with lower organisms, resting stages
(propagules) of multicellular animals and plants were tested on the ISS to assess their ability to survive after
prolonged exposure to the conditions of open space and space f light. Among the more than 40 species stud-
ied, about a third were dormant stages of aquatic organisms (Cyprinodontiformes fish eggs, daphnia ephippii,
resting eggs of phyllopods and ostracods, diapausing larvae of dipterans). The experiments were carried out
in the framework of four research programs: 1) inside the ISS station (AKVARIUM program) with a limited
set of investigated species; 2) outside the station in outer space, but without exposure to ultraviolet radiation
(BIORISK programs); 3) in modified space conditions simulating the surface of Mars (EXPOSE-R pro-
gram); 4) in ground-based experiments, in which a laboratory assessment of the impact of cosmic factors on
resting stages was carried out, as well as the study of some separately taken factors of space f light (such as neu-
tron radiation). Fundamentally new data were obtained on the stability of the resting stages of terrestrial or-
ganisms to the factors of the cosmic environment, which changed the idea of the possibility of bringing ter-
restrial life forms to other planets with spacecraft and astronauts.

Keywords: diapause, space f light factors, ISS, interplanetary quarantine, astrobiology, hydrobiology, micro-
gravity, cosmic radiation, ultraviolet light, magnetic field, temperature effect, search for extraterrestrial life
forms
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С помощью метода лазерного фотолиза показано присутствие антиоксидантов–доноров электрона
и произведена оценка их общего содержания (не менее 700–1000 мкмоль/л) в стекловидном теле
глаза человека в раннем пренатальном развитии. В стекловидном теле определена концентрация
мочевой кислоты и показано присутствие катехоламинов (дофамина, норадреналина, адреналина) –
антиоксидантов, обладающих электроно-донорными свойствами. Содержание антиоксидантов в
системе развивающегося глаза, обеспечивающее его редокс-статус, является важным показателем
для оценки нормы и патологии глаза и существенно для прогнозирования и интерпретации заболе-
ваний глаз у новорожденных и принятия адекватных подходов к их лечению.

DOI: 10.31857/S1026347021050115

Одним из механизмов для корректировки раз-
вития глаза является система антиоксидантной
защиты. Дисбаланс между продукцией и деградаци-
ей свободных радикалов приводит к окислительно-
му стрессу, при этом сверхэкспрессия свободных ра-
дикалов является повреждающим фактором для
клеток, приводящим к нарушению процессов
пролиферации, повреждению липидов, белков,
нуклеиновых кислот и т.д. (Sies et al., 2017).

Во время эмбрионального и плодного разви-
тия сетчатка и хрусталик, имеющие в составе кле-
точных мембран высокое содержание полинена-
сыщенных жирных кислот, особенно нуждаются
в антиоксидантной защите. Кровеносные гиалоид-
ные сосуды стекловидного тела в процессе роста и
регрессии, сосудистая сумка хрусталика, хориока-
пилляры сосудистой оболочки, развивающиеся со-
суды собственно сетчатки (Mann, 1949) создают
опасность повреждения сетчатки и хрусталика,
вызываемого окислительным стрессом. Стекло-
видное тело, расположенное между сетчаткой и
хрусталиком, является самым объемным внекле-
точным матриксом глаза человека и является
важной внутриглазной средой, обеспечивающей
метаболические процессы в тканях глаза (Le Goff,
Bishop, 2008). На ранних стадиях пренатального
развития человека в стекловидном теле нами были

обнаружены лютеин (Yakovleva et al., 2007; Panova
et al., 2017), альбумин, альфа-фетопротеин (Pano-
va, Tatikolov, 2011) и билирубин (Панова и др.,
2020) – молекулы, обладающие свойствами анти-
оксидантов, которые, вероятно, обеспечивают
защиту стекловидного тела и окружающих его
тканей от окислительного стресса.

Ранее в стекловидном теле и жидкости перед-
ней камеры глаза травяной лягушки с примене-
нием метода импульсного лазерного фотолиза и
рибофлавина в качестве акцептора электрона в
триплетном состоянии, были обнаружены доно-
ры электрона – тушители триплетного состояния
рибофлавина (Panova et al., 2008). Этим же мето-
дом можно оценить присутствие доноров электрона
в стекловидном теле плодов человека. Следует
учесть, что соединения–доноры электрона эффек-
тивно взаимодействуют со свободными радикала-
ми, участвующими в процессах перекисного окис-
ления и, таким образом, обладают свойствами анти-
оксидантов. Следовательно, данный метод можно
использовать для оценки содержания антиокси-
дантов в биологических средах. В настоящей ра-
боте предложенный метод был применен для ана-
лиза стекловидного тела глаза человека в прена-
тальном развитии. Так как этот метод позволяет
оценивать только суммарную концентрацию ан-
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тиоксидантов, но не отдельные их молекулы, мы
независимыми методами проанализировали со-
держание в стекловидном теле глаза плодов челове-
ка мочевой кислоты и катехоламинов, обладающих
свойствами антиоксидантов. Кроме антиоксидант-
ной функции, эти молекулы играют важную роль в
метаболизме различных органов и тканей орга-
низма (Liu et al., 1984; Shi et al., 2003; Eisenhofer et al.,
2004; Webb et al., 2009; Yang et al., 2010; Tovchiga,
Shtrygol, 2014).

Важность стекловидного тела для пренаталь-
ного развития тканей глаза определила цель на-
стоящей работы – проанализировать содержание
антиоксидантов в стекловидном теле глаза плодов
человека по критерию электронодорных свойств –
как тушителей триплетного состояния рибофлави-
на. Поскольку анализ литературы показал отсут-
ствие данных по содержанию мочевой кислоты и
катехоламинов в стекловидном теле в раннем
пренатальном развитии человека, в работе также
проанализировали эти молекулы.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследовали стекловидное тело глаз плодов
человека с 17 по 31 недель гестации. Возраст пло-
дов соответствовал срокам, установленным вра-
чом-акушером. Оценку содержания доноров
электрона методом импульсного фотолиза про-
водили также для стекловидного тела взрослых
глаз 23, 25, 41 и 48 лет.

Глазные яблоки, полученные при аутопсии, очи-
щали от окружающих тканей и отмывали в несколь-
ких сменах физиологического раствора (0.9% NaCl).
Затем под бинокулярной лупой МБС-9 отрезали
по лимбу роговицу и вынимали стекловидное те-
ло вместе с хрусталиком, после чего аккуратно
удаляли хрусталик и очищали стекловидное тело
от остатков сетчатки. Полученные таким образом
образцы стекловидного тела центрифугировали
при 12 500 об./мин и 4°С в течение 30 мин. Надо-
садочную жидкость использовали в качестве об-
разцов для исследования с помощью фотохими-
ческого зонда и для измерения концентрации мо-
чевой кислоты.

Концентрацию мочевой кислоты измеряли на
автоматическом биохимическом анализаторе ВА-
400, компании “BioSystems S.A.” (Испания). Из-
мерения провели на 11 плодах с 17 по 31 нед.:
2 плода на 17 нед., 2 – на 19 нед., 2 – на 21 нед., 1 –
на 23 нед., 2 – на 24 нед., 2 – на 31 нед. Анализи-
ровали образцы стекловидного тела, объединен-
ные от обоих глаз одного плода. Для измерений с
помощью фотохимического зонда объединяли
надосадочную жидкость от двух плодов каждого
возраста, оставшуюся после измерения концен-
трации мочевой кислоты.

Присутствие катехоламинов (норадреналина,
адреналина, дофамина) определяли в стекловид-
ном теле у двух плодов на сроках 17 и 18 нед. мето-
дом ВЭЖХ.

Оценка содержания антиоксидантов – эффек-
тивных доноров электрона. Оценку общего содержа-
ния молекул антиоксидантов, являющихся эффек-
тивными донорами электрона, в стекловидном теле
проводили методом импульсного фотолиза с ис-
пользованием рибофлавина, у двух плодов человека
24 и 31 недель и, для сравнения, у взрослых людей
(по одному глазу для каждого возраста) 23, 25, 41
и 48 лет. Рибофлавин, являясь природным соеди-
нением (витамин В2), обладает фотохимической
активностью. В триплетном состоянии он отры-
вает электрон от различных доноров с образова-
нием радикалов (Cardoso et al., 2004, 2005). Это
свойство позволяет использовать его в качестве
фотохимического зонда для изучения содержания
доноров электрона во внеклеточном матриксе.

Рибофлавин в качестве зонда растворяли в су-
пернатантах стекловидного тела (в концентрации
~5 × 10–4 моль/л) и переводили в возбужденное
триплетное состояние на установке лазерного
импульсного фотолиза с возбуждением азотным
лазером (337 нм, длительность вспышки 1 нс,
энергия 0.8 мДж) (Levin et al., 2005). Содержание
доноров электрона в стекловидном теле оценива-
ли по кинетике гибели триплетного состояния
рибофлавина (спектр триплет-триплетного по-
глощения с  = 710 нм), который, как извест-
но, эффективно тушится электроно-донорными
соединениями (Cardoso et al., 2004, 2005, 2012). Из
этой кинетики (экспоненциальной, рис. 1, кривая 2)
были определены константы скорости гибели три-
плетного состояния рибофлавина в стекловидном
теле (kТ) Точность определения значений kТ состав-
ляла ± 10%. Сравнение величин kТ с константой
скорости гибели триплетного состояния рибо-
флавина в воде (k0, рис. 1 кривая 1) позволило
оценить константы скорости тушения триплет-
ного состояния рибофлавина донорами электро-
на, содержащимися в стекловидном теле, кото-
рые, в свою очередь, дали возможность оценки
суммарной концентрации эффективных доноров
электрона в стекловидном теле (табл. 1, см. ниже).

Все протоколы манипуляций с аутопсийным
материалом человека одобрены комиссией по
биоэтике ИБР РАН им. Н.К. Кольцова.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Мочевая кислота была обнаружена в стекло-

видном теле плодов на всех исследованных стадиях
(табл. 1). Не наблюдается закономерной зависи-
мости концентрации мочевой кислоты от возраста
плодов. Большая вариабельность данных, воз-
можно, связана как с метаболизмом пуринов, так

max
absλ
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и с питанием матери во время беременности, либо с
малым количеством проанализированных глаз.

Кроме того, в стекловидном теле на стадиях 17
и 18 нед. были обнаружены катехоламины – но-
радреналин, адреналин и дофамин. Данные по
катехоламинам носят качественный характер.

Информация о содержании электроно-донор-
ных тушителей в стекловидном теле была получена
путем сравнения кинетики гибели триплетного
состояния рибофлавина в среде стекловидного
тела с таковой в воде. Для этой цели мы использо-
вали следующее выражение для константы ско-
рости гибели триплетного состояния рибофлави-
на (Panova et al., 2008):

(1)
где k0 – константа скорости гибели триплетного
состояния рибофлавина в отсутствие тушителей;
kqi и ci – константы скорости тушения и соответ-
ствующие концентрации тушителей; kq – константа
скорости тушения, усредненная по большинству
эффективных тушителей, присутствующих в систе-
ме (с учетом их концентрации).

Мы можем принять k0 равным kT в воде в отсут-
ствие тушителей (k0 = 3.3 × 105 с–1 (Panova et al.,
2008). Измерение кинетики гибели триплетного
состояния рибофлавина в стекловидном теле у
плодов 24 и 31 недель гестации дало значения kT,
равные (2.4–2.5) × 106 с–1 (табл. 1). Для основных
электронодонорных тушителей триплетного состо-
яния рибофлавина, которые могут присутствовать в
стекловидном теле, в литературе известны следую-
щие значения kq (kq × 10–9, л моль–1 с–1): 2.9 для мо-
чевой кислоты, 2.0 для аскорбата, 1.8 для трипто-

= + Σ = + ΣT 0 0 ,qi i q ik k k c k k c

фана, 1.4 для тирозина, 2.8 для катехоламинов
(Cardoso et al., 2004, 2005, 2007, 2012). Для контроля
мы измерили значение kq для тушения триплет-
ного состояния рибофлавина мочевой кислотой в
воде (3.1 × 109 л моль–1 с–1), которое оказалось
близким к значению, приведенному выше. Со-
единения с более низкими константами скорости
тушения (порядка 108 л моль–1 с–1 и менее, в част-
ности, белки альбумин, лактоглобулин и лизоцим
(Cardoso et al., 2004, 2005, 2007, 2012)), вероятно,

Рис. 1. Кинетические кривые гибели триплетного со-
стояния рибофлавина (1) в воде и (2) в стекловидном
теле плода 24 нед. гестации. ΔA – изменение погло-
щения; t, μs – время, мкс. Длина волны регистрации
кинетических кривых 710 нм.
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Таблица 1. Концентрация мочевой кислоты, константа скорости гибели триплетного состояния рибофлавина
(kT) и общая концентрация доноров электрона в стекловидном теле человека разных возрастов (в пренатальном
развитии и взрослого человека)

Примечание. н/а – не анализировали.

Возраст (число 
плодов или глаз)

Концентрация 
мочевой кислоты, 

мкмоль/л
kT × 10–6, с–1

Общая концентрация 
доноров электрона,

мкмоль/л

Плод человека 17 нед (2 плода) 37; 136 н/а н/а

19 нед (2 плода) 79; 235 н/а н/а

22 нед (2 плода) 67; 104 н/а н/а

23 нед (1 плод) 64 н/а н/а

24 нед (2 плода) 142; 248 2.5 ~990 (>700)

31 нед (2 плода) 79; 80 2.4 ~940 (>690)

Взрослый
человек

23 года (1 глаз) н/а 3.3 ~1400 (>990)

25 лет (1 глаз) н/а 5.6 ~2400 (>1800)

41 год (1 глаз) н/а 6.0 ~2600 (>1900)

48 лет (1 глаз) н/а 7.6 ~3300 (>2400)
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не вносят существенного вклада в процесс туше-
ния. Было показано, что каротиноиды, которые
также присутствуют в стекловидном теле (Yakov-
leva et al., 2007; Panova et al., 2017), не тушат три-
плетное состояние рибофлавина (Cardoso et al.,
2004, 2005, 2007, 2012). Мы также показали, что
такие компоненты стекловидного тела, как гиалу-
роновая кислота и коллаген, не тушат триплетное
состояние рибофлавина (Panova et al., 2008). Целе-
сообразно учитывать только наиболее активные
триплетные тушители с kq ≥ 1 × 109 л моль–1 с–1 (в
частности, 5 соединений, указанных выше). Если
принять для kq в качестве грубого приближения
усредненное значение 2.2 × 109 л моль–1 с–1, то из
соотношения (1) можно оценить общую концен-
трацию эффективных тушителей-антиоксидан-
тов Σci (~1000 мкмоль/л, (табл. 1); если принять
для kq максимальное значение 3 × 109 л моль–1 с–1,
Σci будет не менее 700 мкмоль/л, что является
нижней границей оценки содержания антиоксидан-
тов в стекловидном теле). Поскольку измеренная
нами максимальная концентрация мочевой кисло-
ты в стекловидном теле составляла 248 мкмоль/л
(для плодов 24 нед. гестации, (табл. 1), содержа-
ние других эффективных тушителей в стекловид-
ном теле у плодов 24 недель гестации можно
определить по разности: 990 – 248 = 742 мкмоль/л
(не менее 700 – 248 = 452 мкмоль/л). Еще более
высокое содержание других эффективных три-
плетных тушителей можно ожидать в стекловид-
ном теле плодов 31 недель гестации (по разности
940 – 80 = 860 мкмоль/л), с учетом содержания
мочевой кислоты в нем ~80 мкмоль/л (табл. 1).

Для сравнения были проведены измерения кине-
тики гибели триплетного состояния рибофлавина в
стекловидном теле взрослых людей, которые дали
еще большие значения kT (табл. 1). Наблюдается
тенденция к увеличению концентрации доноров
электрона с возрастом человека (что требует до-
полнительного исследования). Это может озна-
чать накопление эффективных антиоксидантов в
стекловидном теле, возможно, связанное с воз-
растной перестройкой матрикса стекловидного
тела.

Таким образом, концентрация мочевой кис-
лоты в стекловидном теле плодов человека де-
монстрирует большую вариабельность (от 37 до
248 мкмоль л–1), и не наблюдается какой-либо
возрастной зависимости концентрации. В стекло-
видном теле у взрослых людей содержание мочевой
кислоты также варьирует в широких пределах – от
77.38 до 452.00 мкмоль/л (Kałuzny, Raukuć, 1996).
В то же время, полученные данные указывают на
то, что стекловидное тело плодов человека, наря-
ду с мочевой кислотой, содержит и другие эффек-
тивные антиоксиданты (эффективные тушители
триплетного состояния рибофлавина) с общей
концентрацией, которая может существенно пре-

вышать концентрацию мочевой кислоты. В част-
ности, такими антиоксидантами могут быть ка-
техоламины (Shimizu et al., 2010; Tovchiga, Shtrygol,
2014; Шилов, Иванютин, 2014), присутствие ко-
торых было обнаружено в стекловидном теле плодов
человека в настоящей работе, и аскорбиновая
кислота, которая была обнаружена в стекловидном
теле у плодов человека в работе Cен с соавт. (Sen
et al., 1983). Присутствие катехоламинов (Hervet
et al., 2016), аскорбиновой кислоты, триптофана и
ряда других антиоксидантов (Ankamah et al., 2020)
также было показано в стекловидном теле глаз
взрослого человека.

Из многочисленных функций мочевой кислоты
и катехоламинов мы сделали акцент на их анти-
оксидантных свойствах, поскольку антиокси-
дантная защита является важной составляющей в
развитии глаза, обеспечивающей защиту сетчатки,
хрусталика и самого стекловидного тела от окис-
лительного стресса. В то же время все обнаруженные
нами антиоксиданты в стекловидном теле явля-
ются биологически активными молекулами и мо-
гут участвовать в регуляции пролиферации и диф-
ференцировки сетчатки и хрусталика. Так, мочевая
кислота присутствует в жидких средах и тканях орга-
низма и помимо антиоксидантной функции служит
показателем ряда патологических состояний орга-
нов и тканей, таких как подагра, гиперурикемия,
артрит, сердечно-сосудистая и почечная недоста-
точность (Ames et al., 1981; Alvarez-Lario, Macar-
ron-Vicente, 2010). Она является одним из главных
эндогенных сигналов опасности при поврежде-
нии клеток, приводящем к стимуляции иммун-
ной системы путем активации Т-клеток (Shi et al.,
2003; Webb et al., 2009).

Важными молекулами, присутствующими в
организме, являются и катехоламины (дофамин,
норадреналин и адреналин). Они занимают клю-
чевую позицию в регуляции физиологических
процессов (Eisenhofer et al., 2004). Катехоламины
хорошо исследованы в сетчатке глаза млекопита-
ющих. Дофамин и адреналин присутствуют в
амакриновых нейронах, которые участвуют в зри-
тельном процессе. Норадреналин присутствует в
симпатических нервах, которые иннервируют сосу-
ды сетчатки (Hodjiconstaintinou, Neff, 1984; Макси-
мова, 2008). В последнее время появляются данные
об участии катехоламинов – дофамина и норад-
реналина в регуляции ангиогенеза при ретинопа-
тии недоношенных (Катаргина и др., 2019).

Следует сказать, что некоторые молекулы-анти-
оксиданты, также присутствующие в стекловидном
теле, не являются эффективными тушителями три-
плетного состояния рибофлавина и, таким образом,
не входят в оценку, полученную методом туше-
ния триплетного состояния рибофлавина. К ним,
в частности, относится лютеин – каротиноид, об-
наруженный нами в стекловидном теле плодов
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человека на ранних стадиях развития (Yakovleva
et al., 2007; Panova et al., 2017).

Полученные данные позволили расширить на-
ше представление о молекулах стекловидного тела,
обладающих антиоксидантными свойствами, в
пренатальном развитии глаза человека. Оценка
содержания антиоксидантов по критерию туше-
ния триплетного состояния рибофлавина показа-
ла достаточно высокую их концентрацию в стек-
ловидном теле как плодов, так и взрослого чело-
века (не менее 700–1000 мкмоль/л). Содержание
антиоксидантов в системе развивающегося глаза,
обеспечивающее его редокс-статус, является
важным показателем нормы и патологии глаза и
существенно для интерпретации заболеваний
глаз у новорожденных и принятия терапевтиче-
ских, либо хирургических подходов к лечению.
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Using the method of laser photolysis, the presence of electron donor antioxidants has been shown and their
total content (not less than 700–1000 μmol/L) in the vitreous body of the human eye in early prenatal devel-
opment has been estimated. In the vitreous body, the concentration of uric acid has been determined and the
presence of catecholamines (dopamine, noradrenaline, adrenaline) – antioxidants with electron-donor
properties, has been shown. The content of antioxidants in the system of the developing eye, which ensures
its redox status, is an important indicator for assessing the normal state and pathology of the eye and is essen-
tial for predicting and interpreting eye diseases in newborns and adequate approaches to their treatment.
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Проведено сравнение содержания ионов Cl–, Ca2+, Na+ и K+ в крови кумжи Salmo trutta из двух рек
бассейна Ладожского озера – Алатсоя и Улмасенйоки. Концентрация Cl– и Ca2+ в крови рыб различа-
ется и коррелирует с содержанием хлоридов и гидрокарбонатов в реках. Уровень Na+ (у рыб в обеих ре-
ках) и Cl– (у рыб в р. Улмасенйоки) повышается к возрасту особей 2+, в дальнейшем (в возрасте ≥3+)
практически не меняется. Выявлен половой диморфизм по концентрации K+ в крови – у самок со-
держание этого иона на 13% выше, чем у самцов. У самок в возрасте 1+ в р. Улмасенйоки содержание K+

заметно выше, чем у самок того же возраста в р. Алатсоя. Предполагается, что, наряду с другими факто-
рами, изменения ионного состава у кумжи за полгода до смолтификации может определять степень их
подготовки к покатной миграции.

Ключевые слова: кумжа Salmo trutta, осморегуляция, ионы крови, реки Фенноскандии
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Многим лососевым свойственна внутрипопу-
ляционная дифференциация, при которой особи
выбирают резидентную или анадромную жизнен-
ные стратегии, формирующиеся в ранний период
развития рыб (Jonsson, Jonsson, 2011, 2014; Ferguson
et al., 2019). Кумжа Salmo trutta обитает во многих
реках Фенноскандии и характеризуется разнооб-
разием условий обитания, которые во многом
определяют жизненный цикл и физиологическое
состояние рыб, а также долю проходных особей в
популяции (Northcote, 1984; Lucas, Baras, 2001;
Jonsson, Jonsson, 2011, 2018; Huusko et al., 2018).

Способность к модификации осморегуляции
является одним из механизмов реализации у особей
проходной жизненной стратегии (McCormick, 2001;
Jonsson, Jonsson, 2011; Zydlewski, Wilkie, 2012; Fergu-
son et al., 2019). На примере черноморской кумжи
Salmo trutta labrax показано, что у смолтов измене-
ние концентрации ионов происходит еще в прес-
ной воде – повышаются Na+ и Ca2+ в крови, а K+

и Cl– снижается (Павлов и др., 2017). На данный
момент неизвестно, за какое время до смолтифи-
кации наступают изменения в осморегуляции у
проходной кумжи Salmo trutta. Есть гипотеза
(Thorpe et al., 1998) о том, что подготовка к смол-
тификации у атлантического лосося Salmo salar
начинается в конце лета, предшествующего по-
следующей весенней покатной миграции смол-

тов, т.е. более чем за 6 мес. до смолтификации. Ге-
терогенность условий обитания в период, предше-
ствующий смолтификации, связана с долей
мигрантов в популяции (Thorpe et al., 1987). Кум-
жа, как и многие другие лососевые (Груздева и
др., 2017), способна смолтифицироваться в раз-
ном возрасте (чаще в 2–3 года) (L’Abée-Lund et al.,
1989; Jonsson, L’Abée-Lund, 1993; Jonsson et al.,
2001), что предполагает возможность модифика-
ции ионного состава крови у рыб на протяжении
всей жизни в пресной воде. Ранее нами установ-
лено (Павлов, Павлов, 2018), что кумжа из разных
водоемов бассейнов Ладожского и Онежского
озер, различается по уровню ионов. Однако оста-
ется до конца неясно, насколько велика степень
изменчивости ионного состава крови у кумжи из
разных рек, разного возраста и биологического
состояния.

Цель работы – сравнить уровень Cl–, Ca2+ Na+

и K+ в крови кумжи разного возраста за полгода
до смолтификации из двух близкорасположен-
ных рек Фенноскандии.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Работа проведена в августе 2019 г. на рыбах, от-

ловленных в двух реках, относящихся к бассейну
Ладожского озера – р. Алатсоя и р. Улмaсенйоки

УДК 597.553.2.591.05

БИОХИМИЯ



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2021

РАЗЛИЧИЕ СОДЕРЖАНИЯ ИОНОВ В КРОВИ У КУМЖИ 595

(рис. 1). Река Улмaсенйоки имеет протяженность
всего 2.7 км, а ее истоком является озеро Суйста-
монъярви (61°53′36.3′′ N 31°08′12.2′′ E). Эта река
впадает в более крупное озеро Янисъярви, соеди-
няющееся через р. Янисйоки с Ладожским озером.
Длина реки Алатсоя составляет 14 км, а ее истоком
является оз. Алатунлампи (http://textual.ru/gvr),
которое находится в 5 км на юго-запад от оз. Суй-
стамонъярви (61°52′30.8′′ N 31°03′01.8′′ E). Таким
образом, истоки двух рек расположены рядом
друг с другом, но не соединены между собой. Река
Алатсоя впадает в р. Янисъйоки в среднем течении.
На реке Янисъйоки расположены две плотины, не
имеющие рыбохода и блокирующие возврат произ-
водителей кумжи из озера на нерест в реки Улма-
сенйоки и Алатсоя. Тем не менее, в реках бассейнов
Ладожского озера часть молоди кумжи смолти-
фицируется, выбирая проходную жизненную
стратегию (Павлов, Павлов, 2018). Смолтифика-
ция и покатная миграция кумжи в северной части
ареала, как правило, происходит в апреле–мае
(Rasmussen, 1986; Bohlin et al., 1993). Период про-
ведения работ был выбран такой, когда смолты
(под термином “смолт” понимается особь, совер-
шающая покатные миграции независимо от конеч-
ного пункта этих миграций – река, озеро, море
(Jones et al., 2015; Huusko et al., 2018; Ferguson et al.,
2019)) кумжи в исследованных реках отсутствуют
(за полгода до смолтификации). Это позволяет оце-
нить неоднородность рыб по ионному составу за-
долго до подготовки смолтов к покатной миграции.

Для оценки гидрохимии исследованных водо-
емов в начале сентября (через две недели после
отлова рыб) с помощью портативного многопара-
метрового прибора WTW Multi 3620 Set G были
определены температура воды, pH, общая масса
растворенных примесей (TDS), окислительно-вос-
становительный потенциал (ОВП, U), проводи-
мость (ϗ), удельное электрическое сопротивление
(ρ). Уровень ионов Na+, K+, Ca2+, гидрокарбонатов
и хлоридов в воде определяли в Центре лабора-
торного анализа и технических измерений по
Республике Карелия (ЦЛАТИ по Республике Ка-
релия, г. Петрозаводск) с помощью спектрометра
эмиссионного с индуктивно связанной плазмой
Optima 7000DV и ионного хроматографа “Стай-
ер”.

Кумжа отловлена с помощью электролова Fa-
2 (Норвегия). В период исследования встречались
молодь (пестрятки) и половозрелые особи в воз-
расте ≥1+. Все пестрятки и половозрелые особи в
возрасте 1+ имеют окраску серого цвета с оливко-
вым оттенком и ярко выраженные черные попереч-
ные полосы по бокам тела. Окраска половозрелой
кумжи старшего возраста (≥3+) оливковая с тем-
ным оттенком на дорзальной стороне тела до
светлого на вентральной. По всему телу яркие
красные пятна чередуются с небольшими черны-
ми пятнами неправильной формы. В течение часа
после поимки рыб перевозили в лабораторию в
аэрируемом баке, объемом 100 л (плотность по-
садки ≤300 экз./м3). Перевозку осуществляли в
воде из того же водоема, в котором были пойманы
рыбы.

В течение 3-х часов после поимки у рыб при-
жизненно отбирали кровь из хвостовой вены за
анальным плавником шприцом объемом 1 мл
(объем пробы в зависимости от размера особи ва-
рьировал от 100 до 300 мкл). Концентрацию Cl–,
Ca2+, Na+ и K+ определяли индивидуально (для
каждой особи) в цельной крови непосредственно
после ее отбора портативным прибором Abbot
i-STAT 1 (“Abbott Point-of-Care Inc.”) с набором
одноразовых картриджей CHEM 8+. У особей из-
меряли длину по Смиту (L) и массу (W) тела, опре-
деляли пол (по морфологическому строению поло-
вых желез при вскрытии), возраст (по чешуе) и ста-
дию зрелости половых желез (Макеева, 1992):
II-я стадия у молоди, III–IV-я – у половозрелых
рыб.

Всего выловлено и проанализировано 83 экз.
рыб, из них 42 экз. из р. Алатсоя и 41 экз. из р. Ул-
масенйоки. Статистическая обработка материала
выполнена по индивидуальным и обобщенным
показателям, совокупность значений в выборках
соответствует нормальному распределению –
p > 0.05 (Колмогоров-Смирнов). Малые реки
Республики Карелия, как правило, характеризуют-
ся низкой численностью кумжи (Веселов и др.,

Рис. 1. Схема озерно-речной системы: 1 – районы ра-
бот, 2 – плотины.

2

Ладожское озеро

р. Янисйоки

р. Алатсоя

оз. Алатунлампи

р. Улмасенйоки
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1

1

оз. Янисъярви
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2016). Принимая во внимание ограниченность вы-
борки, был проведен дисперсионный анализ
(ANOVA) для оценки связи содержания ионов в
крови кумжи с принадлежностью особи к кон-
кретной реке, ее возрастом и полом. Использован
коэффициент корреляции Пирсона, t-критерий
Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Физико-химические показатели рек. Исследуе-

мые реки различаются по ряду физико-химиче-
ских показателей (табл. 1). Температура воды в
р. Улмасенйоки заметно ниже, чем в Алатсоя, за
счет впадения родника в ее нижнем течении. Общая
минерализация (TDS) в реках низкая, не превыша-
ет 37 мг/л, что обуславливает низкую электропро-
водность воды и высокое ее удельное электрическое
сопротивление, затрудняющие отлов кумжи элек-
троловом. Наибольший вклад в общую минерали-
зацию вносят неорганические соли (бикарбонаты,
хлориды и сульфаты кальция, калия и натрия), а
также небольшое количество органических ве-
ществ. Исследованные реки характеризуются по-
ложительным окислительно-восстановительным
потенциалом. Вода в р. Улмасенйоки имеет низ-
кую концентрацию Na+ и высокую концентра-
цию хлоридов. Высокое удельное электрическое
сопротивление воды в р. Улмасенйоки обуслов-
лено не только ее низкой минерализацией, но и
низкой температурой воды.

Возрастная структура и биологические показа-
тели кумжи. В реках были отловлены пестрятки
(57 экз.) и половозрелые особи (26 экз.). Поло-
возрелые особи в р. Алатсоя были представлены
только самцами, возраст которых соответствовал
возрасту пестряток (табл. 2). В р. Улмасенйоки
половозрелые самки и самцы были старше пест-
ряток.

Однофакторный дисперсионный анализ пока-
зал, что длина и масса тела пестряток в возрасте
1+ в р. Улмасенйоки заметно (почти в 2 раза по
массе), выше (p < 0.001 по t-критерию Стьюден-
та), чем у пестряток из р. Алатсоя; к возрасту 2+
различия нивелируются (p > 0.05).

Уровень Cl–, Ca2+, Na+ и K+ в крови кумжи.
Концентрация ионов в крови кумжи представле-
на в табл. 3. У пестряток самок в возрасте 1+ из р.
Улмасенйоки уровень K+ значительно выше, чем
у пестряток самцов 1+ из той же реки и пестряток
самок 1+ из р. Алатсоя (соответственно p = 0.001
и p = 0.01 по t-критерию Стьюдента). Концентра-
ция Cl– в крови пестряток самцов 1+ из р. Алат-
соя ниже, чем у особей той же группы из р. Улма-
сенйоки. Другие различия не выявлены (p > 0.05).

Дисперсионный анализ показал, что кумжа из
двух рек различается только по содержанию двух
ионов – Ca2+ и Cl– (табл. 4). Концентрация в кро-
ви двух других ионов (Na+ и K+) одинакова у рыб
из двух рек (p > 0.05). Концентрация ионов Cl– и
Na+, связана с возрастом рыб. Содержание K+ в
крови кумжи связано только с полом особи.

У рыб старшего возраста (≥2+) из р. Алатсоя
уровень Cl‒ в крови заметно ниже (p = 0.003 здесь
и далее по t-критерию Стьюдента), чем у особей
из р. Улмасенйоки (рис. 2). Достоверные разли-
чия (p = 0.018) по концентрациям Cl– получены
только между рыбами из р. Улмасенйоки в воз-
расте 1+ и особями старшего возраста (≥2+); у
кумжи из р. Алатсоя прослеживается сходная тен-
денция. Концентрация Ca2+ выше у рыб из
р. Алатсоя по сравнению с кумжей из р. Улмасенйо-
ки (рис. 3). Высокий уровень Cl– у рыб старшего воз-
раста (≥2+) и Ca2+ у разновозрастных особей из рр.
Алатсоя и Улмасенйоки соответствует повышенно-
му содержанию хлоридов (7.0 против 1.85 мг/дм3) и

Таблица 1. Физико-химические показатели воды в исследованных реках

Примечание. Пределы варьирования указаны только для показателей, определенных в ЦЛАТИ по Республике Карелия, Пет-
розаводск (за счет проведения 3-х повторных количественных определений каждого из показателей.

Показатель р. Алатсоя р. Улмасенйоки

Температура, °C 13.0 8.5
Ph 6.719 7.021

Na+, мг/дм3 0.98 ± 0.23 <0.5

K+, мг/дм3 0.21 ± 0.05 0.2 ± 0.05

Ca2+, мг/дм3 3.2 ± 0.5 3.8 ± 0.6

Гидрокарбонаты, мг/дм3 58 ± 6 43 ± 6

Хлориды, мг/дм3 1.85 ± 0.28 7.0 ± 1.0

Общая масса растворенных примесей (TDS), мг/л 37 33
Окислительно-восстановительный потенциал (ОВП, U), мВ 12.7‒22.8 0.2‒1.4
Электропроводность (ϗ), мкСм/см 37 32.7
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гидрокарбонатов (58 против 43 мг/дм3) в воде ис-
следованных рек.

Уровни ионов Na+ повышаются в крови кум-
жи к возрасту 2+, в дальнейшем (возраст ≥3) кон-
центрация этих ионов у особей заметно не меня-
ется (p > 0.05) (рис 4). В крови самок уровень K+

выше, чем у самцов (рис. 5).
В крови кумжи выявлена положительная кор-

реляция между концентрациями ионов Cl– и Na+

(0.71, р < 0.001), Cl– и Ca2+ (0.55, р < 0.001) и отри-
цательная – между Na+ и K+ (–0.46, р < 0.001), Cl–

и K+ (–0.38, р < 0.01). Не установлено корреляции
уровня ионов с длиной и массой тела у пестряток
из двух рек в возрасте 1+. Уровень Cl– в крови
пестряток 2+ коррелирует с их длиной и массой
тела (соответственно 0.76 и 0.70 при р < 0.01). У
особей старшего возраста (≥3+) содержание K+

также коррелирует с длиной и массой тела (соот-
ветственно 0.40 и 0.51 при р < 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Полученные результаты свидетельствуют о
том, что уровень ионов в крови рыб зависит как
от условий среды обитания (гидрохимический

Таблица 2. Возрастная структура и биологические показатели кумжи Salmo trutta из рр. Алатсоя и Улмасенйоки

Река Группа и возраст FL, см W, г n, экз.

Алатсоя

Пестрятки 1+ 25

Пестрятки 2+ 7

Половозрелые особи 1+...2+ 10

Улмасенйоки

Пестрятки 1+ 17

Пестрятки 2+ 8

Половозрелые особи 3+...6+ 16

12.4 0.12
10.9 13.3

±
−

21.8 0.60
15.4 26.6

±
−

17.3 0.53
14.9 19.3

±
−

56.5 5.16
36.7 76.5

±
−

17.0 0.71
12.9 19.6

±
−

61.6 6.20
25.6 84.5

±
−

15.5 0.30
12.8 18.2

±
−

40.9 2.45
20.5 61.5

±
−

18.9 0.61
15.5 20.1

±
−

70.9 6.03
43.1 87.9

±
−

29 1.6
21 47

±
−

263 46.8
96 820

±
−

Рис. 2. Концентрация Cl– в крови кумжи Salmo trutta
в возрасте 1+ и ≥2+ из двух близкорасположенных
рек. Различия достоверны между а и б по t-критерию
Стьюдента (p < 0.05). Рис. 2–5 построены по суммар-
ным выборкам рыб на основании данных из табл. 4 –
уровень каждого иона оценен по достоверным разли-
чиям (p > 0.05). Здесь и на рис. 3–5 (│) – ошибка сред-
ней, цифры над столбиками – число экз. (n).
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Рис. 3. Концентрация Ca2+ в крови кумжи Salmo trutta
из рр. Алатсоя и Улмасенйоки. Здесь и на рис. 4–
5 различия между столбцами достоверны по ANOVA
(p < 0.05).
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состав воды), так и от возраста и пола особи. Рас-
смотрим специфику выявленных зависимостей.

Концентрации Cl– и Ca2+ в крови у кумжи из
рек Алатсоя и Улмасенйоки различаются, что, по
всей видимости, обусловлено различиями в хими-
ческом составе воды в этих реках. Так, низкий уро-
вень Cl– в крови кумжи из р. Алатсоя по сравнению
с особями из р. Улмасенйоки соответствует пони-
женному (в 3.8 раза) содержанию хлоридов в воде
р. Алатсоя. В то же время высокий уровень Ca2+ в

крови рыб соответствует повышенному содержа-
нию гидрокарбонатов в р. Алатсоя. Эти результа-
ты согласуются с нашим предположением (Пав-
лов, Павлов, 2018), что различия количественно-
го содержания ионов в крови рыб могут быть
связаны с гидрохимией рек. На наличие такой
связи обращали внимание и другие исследовате-
ли (Evans, 1980; Laurent, Hebibi, 2011).

Концентрация Na+ в крови кумжи из двух рек
практически не различается несмотря на то, что

Таблица 3. Концентрация Cl–, Ca2+, Na+ и K+ в крови кумжи Salmo trutta, ммоль/л

Группа и возраст Пол Cl– Ca2+ Na+ K+ n, 
экз.

р. Алатсоя

Пестрятки 1+
♀ 12

♂ 13

Пестрятки 2+
♀ 6

♂ 123 1.45 141 3.5 1

Половозрелые особи 1+...2+ ♂ 10

р. Улмасенйоки

Пестрятки 1+
♀ 10

♂ 7

Пестрятки 2+
♀ 3

♂ 5

Половозрелые особи 3+...6+
♀ 7

♂ 9

127 0.91
19 130

±
−

1.56 0.034
1.40 1.77

±
−

143 1.0
137 147

±
−

4.4 0.21
3.6 5.6

±
−

126 0.91
21 131

±
−

1.62 0.026
1.47 1.80

±
−

144 0.6
141 148

±
−

4.2 0.19
2.9 5.1

±
−

130 1.41
24 134

±
−

1.58 0.036
1.40 1.63

±
−

146 0.7
144 148

±
−

4.1 0.31
3.4 5.5

±
−

128 0.91
24 132

±
−

1.56 0.024
1.47 1.70

±
−

145 1.0
140 150

±
−

4.3 0.16
3.5 5.1

±
−

127 1.81
15 135

±
−

1.49 0.050
1.25 1.66

±
−

141 1.4
133 147

±
−

5.5 0.16
4.4 7.3

±
−

130 1.01
27 133

±
−

1.45 0.038
1.33 1.57

±
−

143 1.0
141 149

±
−

4.1 0.17
3.4 4.7

±
−

135  1.0
134 137

±
−

1.62 0.040
1.57 1.70

±
−

146 0.31
45 146

±
−

4.4 0.49
3.5 5.2

±
−

132 2.7
123 140

±
−

1.51 0.065
1.27 1.63

±
−

146 1.7
142 150

±
−

4.1 0.29
3.2 4.9

±
−

132 2.0
126 136

±
−

1.54 0.061
1.31 1.77

±
−

147 1.5
142 153

±
−

4.8 0.37
3.7 6.6

±
−

133 2.1
121 139

±
−

1.53 0.052
1.40 1.77

±
−

147 1.9
136 156

±
−

4.1 0.35
3.1 6.1

±
−

Таблица 4. Уровни значимости (p) зависимости концентрации ионов Cl–, Ca2+, Na+ и K+ в крови кумжи Salmo
trutta (однофакторный дисперсионный анализ ANOVA) от возраста, пола и принадлежности рыб к реке. Выделе-
ны значения p < 0.05

Примечание. В числителе – оценка проведена по всем исследованным особям, в знаменателе – только по пестряткам.

Cl‒ Ca2+ Na+ K+

Река 0.001/0.018 0.035/0.040 0.600/0.403 0.131/0.078
Возраст 0.014/0.005 0.146/0.630 0.019/0.003 0.162/0.088
Пол 0.782/0.560 0.780/0.711 0.583/0.767 0.005/0.017
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вода в рр. Алатсоя и Улмасенйоки различается по
этому иону почти в 2 раза. Концентрация Na+ и
Cl– зависит от возраста особи – уровень этих
ионов выше у рыб в возрасте 2+ (по сравнению с
годовиками), в дальнейшем (у особей в возрасте
≥2+) остается практически неизменным. При
этом по уровню Cl– достоверно различаются
только годовики и рыбы старшего возраста из
р. Улмасенйоки. Ранее установлено (Павлов и др.,
2017), что в крови пестряток черноморской кум-
жи за 1–2 мес. до смолтификации из четырех ис-
следованных ионов, в первую очередь, снижается
Cl–. Изменения содержания ионов Cl– в крови
кумжи в возрасте 1+ могут свидетельствовать о
подготовке части пестряток в этом возрасте к
смолтификации и покатной миграции. В свою
очередь, повышение и стабилизация концентра-

ций Cl– и Na+ у особей старших возрастных групп
(≥2+) в исследованных реках указывают на замет-
ное снижение вероятности смолтификации у
кумжи в этом возрасте. Кумжа чаще смолтифици-
руется в возрасте 2–3 года (L’Abée-Lund et al.,
1989; Jonsson, L’Abée-Lund, 1993; Jonsson et al.,
2001), в старшем возрасте (≥3+) вероятность ее
покатной миграции снижается. По всей видимо-
сти, в реках Алатсоя и Улмасенйоки кумжа пре-
имущественно совершает покатную миграцию в
возрасте 2-х лет. А к возрасту 2+ в реках остаются
преимущественно резидентные особи, имеющие
более высокие уровни ионов Cl– и Na+ в крови по
сравнению с мигрировавшими рыбами. При
этом, отсутствие выраженных различий по уров-
ню Cl– в крови кумжи разного возраста из р. Алат-
соя может быть связано с меньшей вероятностью
их смолтификации по сравнению с особями из
р. Улмасенйоки.

Концентрация K+ в крови кумжи зависит
только от ее пола – у самок она, в среднем, на 13%
выше, чем у самцов. Различия у самок и самцов
могут быть обусловлены как разной скоростью про-
текания обменных процессов в организме, так и
особенностями их жизненного цикла. Cамки кум-
жи в отличие от самцов имеют бóльшую склон-
ность к миграциям, в то время как самцы, напро-
тив, чаще ведут оседлый образ жизни (Jonsson et al.,
2001; García-Vega et al., 2018; Ferguson et al., 2017,
2019; Huusko et al., 2018). Самки в возрасте 1+ из
р. Улмасенйоки имеют уровень K+ в крови на 25%
выше, чем самки 1+ из р. Алатсоя, что может от-
ражать разную степень подготовки рыб из этих
рек к смолтификации.

Установленные корреляции концентраций ис-
следованных ионов в крови кумжи разного воз-
раста, пола и принадлежности к реке являются
отражением осморегуляторного процесса в орга-
низме рыб. Он заключается в работе механизмов
активного транспорта Na+, K+ и Cl– через цито-
плазматическую мембрану против градиента кон-
центрации (Karnaky, 1986; Tipsmark et al., 2002).
Для удаления избытка Na+ и Cl– из крови
Na+/K+-АТФ-аза за один цикл своей работы пе-
реносит три иона натрия (3Na+) из клетки и два
иона калия (2K+) в клетку. В частности, этим про-
цессом обусловлена отрицательная зависимость
(–0.46, р < 0.001) уровня Na+ в крови от K+.

Согласно гипотезе Тhоrре et al., для атлантиче-
ского лосося (Thorpe et al., 1998) вероятность
смолтификации и покатной миграции напрямую
связаны с половым созреванием. При траектории
развития, направленной преимущественно на ран-
нее половое созревание, уже в конце летнего перио-
да может происходить блокировка смолтификации
весной следующего года. Мы предполагаем, что
такие процессы могут происходить и у кумжи,

Рис. 4. Концентрации Na+ в крови кумжи Salmo trutta
в возрасте 1+ и ≥2+ из двух близкорасположенных
рек (рр. Алатсоя и Улмасенйоки).
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Рис. 5. Концентрация K+ в крови самок и самцов
кумжи Salmo trutta из двух близкорасположенных рек
(рр. Алатсоя и Улмасенйоки).
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которая имеет более разнообразную жизненную
историю, чем атлантический лосось. Ранее было
показано (Павлов и др., 2020), что формирование
траектории развития у кумжи из р. Алатсоя, на-
правленной на раннее созревание происходит в
конце первого лета жизни. Обнаруженная в дан-
ной работе заметная вариабельность по содержа-
нию ионов в крови кумжи из исследованных рек
может дополнительно свидетельствовать о ран-
нем разделении рыб на мигрантов и резидентов.
Это означает, что в конце первого лета жизни у кум-
жи может происходить не только формирование
траектории развития, направленной на раннее со-
зревание, но и проходной жизненной стратегии.

Исследованные реки, географически находящи-
еся рядом, значительно отличаются друг от друга
химическим составом воды, что вызывает модифи-
кации тех или иных процессов у кумжи, являющей-
ся чрезвычайно пластичным видом (Jonsson, Jons-
son, 2011). Известно, что на осморегуляцию рыб
оказывают влияние температура (Handeland et al.,
2004; Masroor et al., 2018) и pH воды (Gonzalez,
Wilson, 2001; Yanagitsuru et al., 2019), которые разли-
чаются и в исследованных реках. Степень влияния
этих факторов во многом определяется видом ры-
бы, ее физиологическим состоянием и адаптаци-
онными возможностями (Gonzalez, Wilson, 2001;
Yanagitsuru et al., 2019). Очевидно, что выявлен-
ные различия по концентрациям ионов у кумжи
из двух рек помимо гидрохимического режима
могут быть обусловлены как другими гидрологи-
ческими особенностями водоемов (температурой
и расходом воды, их суточными колебаниями),
так и физиологическим состоянием кумжи, отно-
сящейся к разным популяциям. Оценка этих
сложных зависимостей требует дальнейшего ис-
следования.

Таким образом, кумжа из двух исследованных
рек различается по содержанию ионов Cl–, Ca2+ в
крови рыб. Эти различия связаны с условиями
обитания, в частности, с гидрохимией рек. Кон-
центрация Na+ в крови кумжи отражает возраст-
ные различия рыб, а K+ – половые. Пестрятки
кумжи в возрасте 1+ из двух рек характеризуются
различным уровнем Cl–, Na+ и K+, что может от-
разиться на степени их подготовки к смолтифи-
кации весной следующего года.

Авторы выражают благодарность А.О. Касумя-
ну (биологический факультет МГУ) за ценные за-
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дований.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РНФ (грант 19-14-00015).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Веселов А.Е., Скоробогатов М.А., Ефремов Д.А. Нере-

стовые популяции пресноводного лосося и кумжи
Северного Приладожья // Петрозаводск: Форевер,
2016. 128 с.

Груздева М.А., Кузищин К.В., Павлов Е.Д., Буш А.Г., Бе-
лова Н.В., Поляков М.П., Павлов Д.С. Морфофи-
зиологические закономерности формирования
жизненных стратегий мальмы Salvelinus malma
Камчатки // Вопр. ихтиологии. 2017. Т. 57. № 5.
С. 587–602.

Макеева А.П. Эмбриология рыб. М.: Изд-во МГУ,
1992. 216 с.

Павлов Д.С., Павлов Е.Д., Ганжа Е.В., Костин В.В. Со-
держание Na+, K+, Cl– и Ca2+ в крови молоди чер-
номорской кумжи Salmo trutta labrax при внутрипо-
пуляционной дифференциации // Известия РАН.
Серия биологическая. 2017. № 6. С. 585–592.

Павлов Е.Д., Буш А.Г., Костин В.В., Павлов Д.С. Рост и
раннее половое созревание кумжи Salmo trutta
р. Алатсоя (Республика Карелия) // Биол. внутр.
вод. 2020. № 6. С. 584–591. 
https://doi.org/10.31857/S0320965220060145

Павлов Е.Д., Павлов Д.С. Cравнение содержания ионов
Na+, K+, Ca+ и Cl– в крови кумжи Salmo trutta из
разных рек // Доклады академии наук. 2018. Т. 481.
№ 3. С. 336–339.

Bohlin T., Dellefors C., Faremo U. Timing of sea-run brown
trout (Salmo trutta) smolt megration: effects of climatic
variation // Can. J. Fish. Aquat. Sci. 1993. V. 50. № 6.
P. 1132–1136. 
https://doi.org/10.1139/f93-128

Evans D.H. Osmotic and ionic regulation by freshwater and
marine fishes. In M.A. Ali (ed.), Environmental physi-
ology of fishes, Plenum Publ. Corp., New York, 1980.
P. 93–122.

Ferguson A., Reed T., McGinnity P., Prodöhl P. Anadromy in
brown trout (Salmo trutta): A review of the relative roles
of genes and environmental factors and the implica-
tions for management and conservation. In G. Harris
(Ed.), Sea trout: Management & science (pp. 1–40).
Leicestershire, England: Matador Publishing Ltd. 2017.

Ferguson A., Reed T.E., Cross T.F. et al. Anadromy, pota-
modromy and residency in brown trout Salmo trutta:
the role of genes and the environment // J. Fish Biol.
2019. P. 1. 
https://doi.org/10.1111/jfb.14005

García-Vega A., Sanz-Ronda F.J., Celestino F.L., Makrakis S.,
Leunda P.M. Potamodromous brown trout movements
in the north of the Iberian Peninsula: Modelling past,
present and future based on continuous fishway moni-
toring. Science of the Total Environment. 2018.
V. 640–641. P. 1521–1536. 
https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2018.05.339

Gonzalez R.J. and Wilson R.W. Patterns of ion regulation in
acidophilic fish native to the ion-poor, acidic Rio Ne-
gro // J. Fish Biol. 2001. V. 58. P. 1680–1690.

Handeland S.O., Wilkinson E., Sveinsbø B. et al. Tempera-
ture influence on the development and loss of seawater
tolerance in two fast-growing strains of Atlantic salmon //
Aquaculture. 2004. V. 233. P. 513–529.



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2021

РАЗЛИЧИЕ СОДЕРЖАНИЯ ИОНОВ В КРОВИ У КУМЖИ 601

Huusko A., Vainikka A., Syrjänen J.T., Orell P. Louhi P., Ve-
hanen T. Life-history of the adfluvial brown trout (Sal-
mo trutta L.) in eastern Fennoscandia. In J. Lobón-Cer-
viá & N. Sanz (Eds.), Brown trout: Biology, ecology
and management (pp. 267–295). Holboken N.J.: Wi-
ley. 2018.

Jones D.A., Bergman E., Greenberg L., Jonsson B. Food
availability in spring affects smolting in brown trout
(Salmo trutta) // Can. J. Fish. Aquat. Sci. 2015. V. 72.
P. 1694–1699.

Jonsson B., Jonsson N. Ecology of Atlantic salmon and
brown trout: habitat as a template for life histories //
Fish Fish. Ser. 2011. V. 33. 680 p.

Jonsson B., Jonsson N. Early environment influences later
performance in fishes // J. Fish Biol. 2014. V. 85.
P. 151–188.

Jonsson B., Jonsson N. Egg incubation temperature affects
the timing of the Atlantic salmon Salmo salar homing
migration // J. Fish Biol. 2018. V. 93. P. 1016–1020. 
https://doi.org/10.1111/jfb.13817

Jonsson B., Jonsson N., Brodtkorb E., Ingebrigtsen P.-J. Life-
history traits of Brown Trout vary with the size of small
streams // Functional Ecology. 2001. V. 15. P. 310–317.

Jonsson B., L’Abée-Lund J.H. Latitudinal clines in life histo-
ry variables of anadromous brown trout in Europe // J.
Fish Biol. 1993.V. 43 (Suppl A). P. 1–16.

Karnaky K.J. Structure and function of the chloride cell of
Fundulus heteroclitus and other teleosts // Am. Zool.
1986. V. 26. P. 209–224.

L’Abée-Lund J.H., Jonsson B., Jensen A.J. et al. Latitudinal
variation in life history characteristics of sea-run mi-
grant brown trout Salmo trutta // J. Anim. Ecol. 1989.
V. 58. P. 525–542.

Laurent P., Hebibi N. Gill morphology and fish osmoregu-
lation // J. of Zoology. 2011. V. 67(12). P. 3055–3063.
https://doi.org/10.1139/z89-429

Lucas M.C., Baras E. Migration of Freshwater Fishes.
Blackwell Science, 2001. 420 p.

Masroor W., Farcy E., Gros R., Lorin-Nebel C. Effect of com-
bined stress (salinity and temperature) in European sea
bass Dicentrarchus labrax osmoregulatory processes //
Comp. Biochem. Physiol. Part A. 2018. V. 215. P. 45–54.

McCormick S.D. Endocrine Control of Osmoregulation in
Teleost Fish // Am. Zoologist. 2001. V. 41(4). 
https://doi.org/10.1093/icb/41.4.781

Northcote T.G. Mechanisms of fish migration in rivers //
“Mech. Migrat. Fishes. Proc. NATOAdv. Res. Inst.,
Acquafredda di Maratea, Dec. 13–17 1982”. New York;
London. 1984. P. 317–355.

Rasmussen G.H. The population dynamics of brown trout
(Salmo trutta L.) in relation to year-class size // Pols.
Arch. Hydrobiol. 1986. V. 33. № 3/4. P. 489–508.

Thorpe J.E. Sea trout: an archetypallife history strategy for
Salmo trutta L. In: The Sea Trout in Scotland. Eds. M.J.
Picker and W.M. Shearer. Proc. Symposium at Dun-
staffmage Marine Research Laboratory, 1987. 102 p.

Thorpe J.E., Mangel M., Metcalfe N.B., Huntingford F.A.
Modelling the proximate basis of salmonid life-history
variation, with application to Atlantic salmon, Salmo
salar L. // Evol. Ecology. 1998. V. 12. P. 581–599.

Tipsmark C.K., Madsen S.S., Seidelin M. et al. Dynamics of
Na+, K+, 2Cl– cotransporter and Na+, K+-ATPase ex-
pression in the branchial epithelium or brown trout
(Salmo trutta) and atlantic salmon (Salmo salar) // J.
Exp. Zool. 2002. V. 293. P. 106–118.

Yanagitsuru Y.R., Hewittb C.R., Le Thi Hong Gam, Pham
Phuong-Linh, Rodgerse E.M., Wang T., Bayley M., Do
Thi Thanh Huong, Nguyen Thanh Phuong, Brauner C.J.
Effect of water pH and calcium on ion balance in five
fish species of the Mekong Delta // Comp. Biochem.
Physiol. Part A. 2019. V. 232. P. 34–39.

Zydlewski J., Wilkie M.P. Freshwater to seawater transitions
in migratory fishes // Euryhaline Fishes. 2012. P. 253–
326.

Differences between Ion Level in the Blood of Brown Trout Salmo trutta
from Two Close Located Rivers before Smoltification

E. D. Pavlov1, #, E. V. Ganzha1, and D. S. Pavlov1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Leninsky pr. 33, Moscow, 119071 Russia
#e-mail: p-a-v@nxt.ru

The concentrations of Cl–, Ca2+, Na+ and K+ in the blood of the brown trout Salmo trutta from two rivers of
the Ladoga Lake basin (Alatsoya and Ulmasenjoki) are compared. The levels of Cl– and Ca2+ + in the blood
of fish are differs and correlates with the content of chlorides and hydrocarbons in the rivers water. The level
of Na+ (in fish blood from both rivers) and Cl– (in fish blood from Ulmasenjoki River) are increases till the
age of individuals 2+, and then (at the age of ≥3+) does not change nearly. Sexual dimorphism was revealed
by the concentration of K+ in the blood: in females its concentration are 13% higher than in males. The level
of K+ is no ticeably higher in females aged 1+ from Ulmasenjoki River than in females of the same age in Alat-
soya River. It is assumed that, along with other factors the changes in the ionic level of brown trout could de-
termine the degree of their preparation for downstream migration for six months before smoltification.

Keywords: brown trout Salmo trutta, osmoregulation, blood ions, rivers of Fennoskandia
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Представлены результаты анализа генетической изменчивости партеногенетического вида
Darevskia rostombekowi (Darevsky, 1957) с использованием четырех микросателлит-содержащих локу-
сов. На основе 118 записей с географическими координатами присутствия данного вида в Закавка-
зье были созданы карты потенциального ареала. Анализ генетической структуры популяций пока-
зал, что, несмотря на установленную мультиклональность (7 клональных линий в 4 популяциях),
D. rostombekowi образован в результате единичного акта гибридизации между близкими двуполыми
видами. Прогнозируемое распределение D. rostombekowi с помощью созданного потенциального
ареала выявило новые небольшие местообитания, где присутствие вида ранее не сообщалось. Ре-
зультаты этого исследования и отсутствие множественных актов гибридизации этих форм могут
указывать на регрессию численности. Следовательно, оценка статуса сохранения партеногенетиче-
ского вида представляется оправданной.

DOI: 10.31857/S1026347021050103

За последние 50 лет получены результаты ци-
тогенетического, молекулярно-генетического
анализов однополых и двуполых комплексов ви-
дов рода Darevskia (Даревский, 1967; Uzzell,
Darevsky, 1975; Мартиросян и др., 2002; Малышева
и др., 2006; Осипов и др., 2016; Ryskov et al., 2017).
Эти результаты указывают на концепцию гибри-
догенного видообразования у партеногенетиче-
ских видов скальных ящериц, состоящую в фор-
мировании новых однополых гибридных видов,
несущих в себе геномы, унаследованные от двух
близкородственных родительских видов (Uzzell,
Darevsky, 1975; Ryskov et al., 2017). Проведенный
комплексный анализ показал, что партеногене-
тический вид D. rostombekowi образован в резуль-
тате естественной гибридизации между близкими
двуполыми видами D. portschinskii (отцовский
вид) и D. raddei raddei (материнский вид) (Uzzell,
Darevsky, 1975). Несмотря на определенные успехи
исследования D. rostombekowi (MacCulloch et al.,
1997; Мартиросян и др., 2002; Осипов и др., 2016;
Ryskov et al., 2017), вопросы о границах его ареала

и видоспецифических параметров абиотических
факторов среды, определяющих область распро-
странения изолированных популяций, остаются
открытыми. Анализ аллозимных локусов особей
различных популяций D. rostombekowi, за исклю-
чением изолированной популяции Цовак (Tsovak),
не выявил изменчивости, что предположительно
указывало на моноклональную генетическую
структуру (MacCulloch et al., 1997).

Существуют фрагментарные данные по ха-
рактеру распределения отдельных популяций на
территории Армении. Известно, что ящерица
D. rostombekowi (один из семи партеногенетиче-
ски размножающихся видов скальных ящериц
рода Darevskia) занимает сравнительно неболь-
шой по площади ареал, состоящий из нескольких
разных по величине изолированных популяций в
пределах Северной Армении, прилежащих районах
Северо-Западного Азербайджана, и оторванной от
основного ареала, маленькой высокогорной релик-
товой (~12 тыс. лет) популяции на юго-восточном
побережье оз. Севан (MacCulloch et al., 1997; Мар-

УДК 598.112.23:591.5(574.9)

ГЕНЕТИКА
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тиросян и др., 2002; Arakelyan et al., 2011, Petrosyan
et al., 2020a). Границы ареала вида в целом, а также
отдельных популяций в литературе отсутствуют.

Цель исследования: 1) определить генетиче-
скую структуру популяций, обитающих в разных
экологических условиях на территории Армении;
2) построить карту пространственного распределе-
ния вида D. rostombekowi на основе данных находок;
3) выявить биоклиматические, топографические
и ландшафтные переменные, определяющие по-
тенциальный ареал вида.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Молекулярно-генетический анализ

Для исследования были отобраны образцы
ДНК партеногенетического вида D. rostombekowi
(n = 42) из четырех популяций на территории Ар-
мении (табл. 1). Ящерицы были отловлены в пе-
риод с 1997 по 2006 гг. в их естественных местах
обитания. Все полевые исследования проводили
до момента включения вида D. rostombekowi в
Красную книгу Армении как вид, “находящийся
в опасном состоянии” в соответствии с критери-
ями МСОП (Endangered, EN B1ab) (Agasyan et al.,
2010). В работе анализ проводили на основе трех
ранее описанных микросателлит-содержащих
локусов Du215, Du281, Du323 (Ryskov et al., 2017) и
нового Du47G. Данные локусы были установлены
для исследования других партеногенетических ви-
дов данного рода: D. unisexualis (Badaeva et al., 2008),
D. dahli (Vergun et al., 2014).

Постановку локус-специфической полиме-
разной цепной реакции проводили с использова-
нием ранее подобранных пар праймеров и усло-
вий амплификации (Korchagin et al., 2007; Vergun
et al., 2014).

Методика выделения ДНК, анализ микроса-
теллит-содержащих локусов Du215, Du281,
Du323, Du47G представлены в работах (Korchagin
et al., 2007; Осипов и др., 2016; Ryskov et al., 2017).
Полученные в результате секвенирования после-
довательности были депонированы в GenBank

(KM573728–KM573762; HM014002–HM014003;
KR559279KR559316; MK622868-MK622872).

Анализ и сопоставление полученных последо-
вательностей проводили в программе MEGA
v.7.0.21. Число аллелей, аллельное богатство как
мера количества аллелей с поправкой на размер
выборки и ожидаемая гетерозиготность как мера
разнообразия генов были рассчитаны по каждому
локусу и популяции с использованием Fstat v.2.9.3.2.
GenePop v.4.2 и online версии POPTREEW. AMO-
VA-анализ проводили с использованием пакета
Poppr (Kamvar et al., 2014). Реализацию множе-
ственных выравниваний последовательностей
микросателлитных аллелей трех видов произво-
дили с помощью алгоритма MUSCLE (Edgar RC.
et al., 2004). Эти матрицы были использованы для
строительства сети методом ближайшего соседа с
помощью MEGA v.7.0.21 (Tamura et al., 2013). Со-
ставление генотипов производили путем сравне-
ния и анализа комбинаций аллельных вариантов
в популяциях с помощью программы LabConvert-
er V1. (Омельченко и др., 2016).

Создание карты потенциального ареала вида

Сбор полевых данных. Материалом для работы
послужили данные, собранные соавторами во время
полевых исследований в 1997–2019 гг., и коллек-
ционные материалы кафедры зоологии Ереван-
ского государственного университета (ЕРГУ),
Зоологического музея МГУ им. М.В. Ломоносова
(ZMMU), музея Зоологического института РАН
(ZISP) и Канадского музея Royal Ontario Museum
(ROM). Изучены потенциальные местообитания
на маршрутах общей протяженностью 3000 км в
2018 г. и 1800 км в 2019 г. Учетные работы прово-
дили в утренние солнечные безветренные часы.
Для каждого локалитета географические коорди-
наты и высоты были определены с помощью
GPS-навигатора Garmin Montana 680t (Garmin
Corp., Olathe, KS, США) с погрешностью ±3.5 м.
Ящерицы с каждого участка были отловлены и
определены в полевых условиях с помощью опре-
делителя (Darevsky, 1967; Arakelyan et al., 2011).

Векторные слои мест находок. Для создания
векторной базы данных (ВБД) в среде ArcGIS
Desktop 10.4.1 использовали полевые, музейные и
литературные данные (Даревский, 1967; Uzzell,
Darevsky, 1975; MacCulloch et al., 1997; Мартиро-
сян и др., 2002; Arakelyan et al., 2011; Ryskov et al.,
2017).

Растровые слои для построения карт ареала.
Был проведен обзор литературы для выбора важ-
нейших переменных, определяющих распростра-
нение скальных ящериц (Darevsky, 1967; Uzzell,
Darevsky, 1975; Kaliontzopoulou et al., 2008; Tarkh-
nishvili et al., 2010; Arakelyan et al., 2011; Doronin,
2015; Freitas et al., 2016, Petrosyan et al., 2019,

Таблица 1. Список исследованных образцов ДНК

Название 
популяции

Количество 
особей

Географические 
координаты

Гош 4 40°42′20.3′′ N
45°00′57.7′′ E

Цовак 8 40°10′45.0′′ N
45°37′22.7′′ E

Папанино 21 40°42′27.7′′ N
44°45′43.8′′ E

Спитак 9 40°48′50.0′′ N
44°16′48.7′′ E



604

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2021

ОСИПОВ и др.

2020b). Выбранные экологические переменные
характеризуют климат, топографию и земельный
покров/землепользование. Пространственные кли-
матические переменные были взяты из набора дан-
ных WorldClim 2.0 (http://worldclim.org/version2) c
разрешением 30 s, включающие 21 биоклимати-
ческих переменных. В работе анализ проводили
для трех различных разрешений (3, 9 и 30 arc sec-
ond, т.е. ~90, ~270 и ~900 м соответственно) раст-
ровых слоев рельефа, климатических параметров
и ландшафта. Все эти слои были подготовлены с
помощью соответствующего программного модуля
Arc GIS Desktop 10.4.1 с использованием кубиче-
ской функции аппроксимации. В результате этих
преобразований все растровые слои были пред-
ставлены с разрешением ~90, ~270 и ~900 м соот-
ветственно.

Для проверки пространственной автокорреляции
точек находок из ВБД использовали двухшаговую
процедуру, описанную в работах (ESRI, 2017; Ai-
ello-Lammens et al., 2015; Petrosyan et al., 2020b).

Потенциальные модели распределения D. ros-
tombekowi были определены с помощью метода
максимальной энтропии с использованием Max-
Ent 3.4.1 (Phillips et al., 2006) из окружения Eco-
Spat (De Pous et al., 2011; Di Cola et al., 2017). Для
построения модели распределения вида (SDM)
использовали 10 запусков MaxEnt со случайным
выбором тестовых и обучающих выборок. Во всех
вариантах запуска MaxEnt 80% записей находок
использовали как обучающие выборки, а 20% за-
писей – как тестовые выборки. Мы использовали
индекс Бойса (Bind) для оценки пригодности мо-
делей с помощью пакета EcoSpat (Di Cola et al., 2017).
Средний показатель индекса Бойса определяли
усреднением индексов 10 моделей для каждого раз-
решения в отдельности. Важность каждой предик-
торной переменной определяли, используя таблицу
вкладов MaxEnt (Phillips et al., 2006). Важными пе-
ременными считались те, которые вносят суще-
ственный вклад в модель, т.е. имеют высокие зна-
чения перестановочной важности (PI) или высо-
кие значения процента вклада (PC) (Phillips et al.,
2006).

Сходство экологических ниш. Сравнительный
анализ экологических ниш популяций D. ros-
tombekowi, полученных для различных наборов дан-
ных проводили с использованием общей концеп-
ции, представленной в работах (Petitpierre et al., 2012;
Di Cola et al., 2017). Оценку перекрытия ниш, по-
лученных на основе разных наборов точек при-
сутствия, проводили с использованием индекса
Schoener’s D (Di Cola et al., 2017).

Сравнительный анализ центроидов (средних
значений переменных) ниш, определяющих про-
странственное расположение популяций D. ros-
tombekowi, проводили с использованием процедуры
общей линейной модели (GLM). В этой модели

был использован однофакторный дисперсион-
ный анализ (ANOVA). Если ANOVA показывал
существенное различие центроидов, то с помо-
щью методов множественного сравнения Post hoc
Тьюки HSD определяли, какие именно центрои-
ды отличались друг от друга.

Статистический анализ и построение диа-
грамм были выполнены в среде RStudio 1.1.463.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Генетическая характеристика популяций. Ана-

лиз четырех микросателлит-содержаших локусов
Du215, Du281, Du323 и Du47G выявил, что все ис-
следованные особи D. rostombekowi являются гете-
розиготными по данным локусам. В исследован-
ных популяциях было выявлено от 2 до 5 аллелей
в зависимости от локуса. Аллельные варианты
каждого локуса представлены в табл. 2.

Структурные различия микросателлитных ло-
кусов Du215, Du281 и D323 ранее были описаны
(Осипов и др., 2016; Ryskov et al., 2017). Анализ ло-
куса Du47G позволил выявить 5 аллельных вари-
антов, которые различались структурой микроса-
теллитного кластера, для которого характерны
GATA- и GACA-повторы, а так же несовершен-
ные звенья GAT. Кроме того аллельные варианты
различались по фиксированным точечным заменам
на флангах, по которым их можно разделить на две
группы: 1) A (+7), A (+21), G (+52) T (+58), харак-
терная для аллелей Du47G(rost)1 и Du47G(rost)5;
2) T (+7), T (+21), C (+52) T (+58), характерная
для аллелей Du47G(rost)2-Du47G(rost)4 (табл. 2).

Количество генотипов было установлено по
анализу сочетания аллельных вариантов каждой
особи (табл. 3, рис. 1). Анализ аллельных комбина-
ций по 4 локусам выявил 7 генотипов, неравномер-
но распространенных в исследуемых популяциях.
Особи с одинаковыми генотипами формировали
клональные линии. Мажорный клон (генотип 1),
был установлен у 24 особей (57% от всех исследо-
ванных особей) и представлен в трех популяциях –
Гош, Папанино (окрестности г. Дилижан), Спитак.
Клон с генотипом 2 встречался у 7 особей (17%).
Клон с генотипами 3 (5 особей – 12%) и 4 (3 особи –
7%) были обнаружены только в изолированной
севанской популяции Цовак. Остальные геноти-
пы (5, 6 и 7) были представлены только одной
особью (2%) и встречались в популяциях Гош,
Папанино, Спитак.

Генотипы 1–7 отличаются друг от друга после-
довательностью микросателлитного кластера.
Редкие генотипы, обнаруженные у единичных
особей в популяциях, вероятно являются мутаци-
онными производными основного (представлен-
ного большим числом особей и распространне-
ного в 3 из 4 исследованных популяциях) геноти-
па. Генотипы 3 и 4 представлены только в
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изолированной популяции Цовак и являются са-
мыми отдаленными от основного генотипа. Ана-
лиз пространственно-частотных распределений
наиболее широко распространенных генотипов 1
и 2 и популяционно-специфических генотипов 3
и 4 выявил зависимость между частотами клонов
и географическим разделением между тремя се-
верными популяциями и севанской популяцией
Цовак.

Принимая генотип 1(G1) за исходный, соглас-
но модели Паркера (Parker et al., 1989), мы можем
считать, что остальные обнаруженные генотипы
могли быть образованы в результате микросател-
литных мутаций уже сформировавшегося основ-
ного клона. Это событие отражено на схеме (рис. 2),
которая построена на основе сравнительного
анализа сочетаний аллельных вариантов по каж-
дому локусу с учетом распространения генотипа
и частоты его встречаемости в популяциях. Как
видно их схемы, генотипы G2, G7 отличаются от
генотипа G1 одной GATA- мутацией в микроса-
теллитном кластере по одному из 4 локусов (G1
отличается от G7 одной мутацией в локусе Du215,
G1 от G2 – одной мутацией в локусе Du281). Та-
кая же картина наблюдается между генотипами
G2 и G5. Генотип G6 хоть и представлен в попу-
ляции Гош, однако имеет сходство с генотипом
G2 (представленным в популяциях Спитак и Па-
панино) за исключением делеции одного GCAA
звена в локусе Du215. Несмотря на то, что геноти-
пы G3 и G4 не были обнаружены в других популя-
циях, кроме Цовак; они связаны с основным ге-
нотипом G1 общими аллельными вариантами,
однако сильно “удалены” от него множественны-
ми изменениями внутри микросателлитного кла-
стера.

В табл. 4 приведены данные расчетов индексов
генетического разнообразия в популяциях парте-

новида по четырем микросателлитным локусам.
Уровень ожидаемой гетерозиготности (HE ) ва-
рьируется от 0.533 до 0.783 (в среднем, 0.581), а
число аллелей (N) от 2 до 4. Показатель степени
аллельного богатства (Rs) варьируется от 1.995 до
4.000 (в среднем, 2.685). Самый высокий показа-
тель данного значения установлен в популяции
Гош по локусам Du215, Du281 и Du323.

Важнейшие предикторные переменные среды и
потенциальный ареал партеногенетического вида.
Мы собрали 118 записей с географическими ко-
ординатами присутствия D. rostombekowi на тер-
ритории Армении и Азербайджана (49 литератур-
ных данных и 69 собственных полевых записей).
После удаления кластерных точек остались 56 за-
писей, включенных в сокращенный набор для
дальнейшего анализа. Эти записи в дальнейшем
(полные: n = 118, сокращенные n = 56) использо-
вали для построения моделей распределения ви-
дов и сравнения экологических ниш для трех раз-
решений ~90, ~270 и ~900 м соответственно.

Мы получили “высокие” значения индекса
Бойса (Bind ± SD) и AUC (±SD) для всех моделей
распределения вида. Вклады переменных для раз-
личных SDM моделей представлены в табл. 5. Из
таблицы следует, что индекс AUC (Phillips et al.,
2006) имеет достаточно высокие значения и ва-
рьирует от 0.978 (±0.007) до 0.985 (±0.007), кото-
рые слабо различаются друг от друга. Последнее
означает, что вне зависимости от типа использо-
вания данных (сокращенных, полных) и про-
странственного разрешения слоев, индекс AUC
пригодности модели меняется слабо (табл. 5). В
отличие от AUC, индекс Бойса чувствителен и
позволяет выделять наилучшую модель. В нашем
случае наиболее высокая точность модели рас-
пределения вида наблюдается только для одного

Таблица 3. Генотипическое разнообразие в популяциях D. rostombekowi по четырем микросателлитным локусам

Генотип Комбинация аллельных вариантов

Популяции
Количество 

особей 
с данным 

генотипом

Го
ш

Ц
ов

ак

П
ап

ан
ин

о

С
пи

та
к

1 Du215(2 + 5) + Du281(1 + 4) + Du323(1 + 2) + Du47G(4 + 5) 2 0 14 8 24
2 Du215(2 + 5) + Du281(2 + 4) + Du323(1 + 2) + Du47G(4 + 5) 0 0 6 1 7
3 Du215(4 + 5) + Du281(3 + 4) + Du323(1 + 2) + Du47G(2 + 1) 0 5 0 0 5
4 Du215(4 + 5) + Du281(3 + 4) + Du323(1 + 2) + Du47G(4 + 5) 0 3 0 0 3
5 Du215(2 + 5) + Du281(2 + 4) + Du323(1 + 2) + Du47G(3 + 5) 0 0 1 0 1
6 Du215(3 + 5) + Du281(2 + 4) + Du323(1 + 2) + Du47G(4 + 5) 1 0 0 0 1
7 Du215(1 + 5) + Du281(1 + 4) + Du323(1 + 2) + Du47G(4 + 5) 1 0 0 0 1

Общее количество особей 4 8 21 9 42

Генотипическое разнообразие 3 2 3 2
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случая, т.е. когда используются полные данные с
пространственным разрешением ~90 м. В этом
случае индекс Бойса составляет 0.958 ± 0.004.
Наихудшая модель по индексу Бойса 0.813 (±0.02)
построена при использовании сокращенных дан-
ных с пространственным разрешением ~270 м.
Карты распределения вида для этих случаев пред-
ставлены в рис. 3.

Из табл. 5 следует, что из 8 предикторных пе-
ременных только пять (MeanTempDrQ, Sradmean,
PrecipCoefVar, IsoTerm, PrecWarmQ) общие для
всех 60 моделей (10 репликации × 2 типа набора
данных × 3 разрешения). Важность переменной
StdDivTemp выделяется почти для всех моделей за
исключением моделей, полученных для сокра-
щенных данных для разрешения ~90 м. Важность
переменной HighWay, выделяется для всех моде-
лей с разным разрешением при использовании
полного набора данных точек находок, а также
для моделей с разрешением ~90 м при использо-
вании сокращенных данных. Единственная пере-
менная, которая выделяется только для одного

сочетания набора данных (полных) и разрешения
(~90 м), является высота над уровнем моря (Ele-
vation).

Визуальный качественный анализ наилучшей
(рис. 3а) и наихудшей (рис. 3б) карт показывает,
что они, в целом, совпадают в общих чертах по
границам ареала, но существует большое различие в
деталях. Наилучшая карта (рис. 3а) указывает, что
наиболее пригодные местообитания (с вероятно-
стью >0.6) в основном расположены на севере Ар-
мении, включая все известные местообитания
популяций (Севан, Спитак, Гош, Дилижан, Ид-
жеван-Ноемберян), а также новые небольшие ме-
стообитания западной части оз. Севан и в восточной
части Нагорного-Карабаха, северной части Ар-
мении на границе с Грузией. Наихудшая карта
показывает обширные пригодные местообитания
на западной части оз. Севана, обширную зону на
восточной части Нагорного Карабаха, в северной
Армении на границе с Грузией и участки в южной
части Грузии.

Таблица 4. Показатели генетического разнообразия в популяциях D. rostombekowi по четырем микросателлитным
локусам

Примечание. N – число аллелей, Rs – уровень аллельного богатства, HE – значение ожидаемой гетерозиготности.

Локус Популяция N Rs HE

Du215 Гош 4 4.000 0.750

Цовак 2 2.000 0.533

Папанино 2 1.997 0.512

Спитак 2 2.000 0.529

∑ 5 2.738 0.581

Du281 Гош 3 3.000 0.679

Цовак 2 2.000 0.533

Папанино 3 2.773 0.626

Спитак 3 2.443 0.582

∑ 4 3.127 0.605

Du323 Гош 2 2.000 0.571

Цовак 2 2.000 0.533

Папанино 2 1.997 0.512

Спитак 2 2.000 0.529

∑ 2 1.995 0.536

Du47G Гош 2 2.000 0.571

Цовак 4 3.774 0.783

Папанино 3 2.186 0.535

Спитак 2 2.000 0.529

∑ 5 2.883 0.604

Все локусы 16 2.685 0.581
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Индексы сходства экологических ниш популя-
ций партеногенетического вида. Результаты анали-
за перекрывания ниш для разных наборов данных
представлены на рис. 4. Показано, что индекс
сходства экологических ниш для разных разре-
шений изменяется в диапазоне от 86 до 90%, в за-
висимости от разрешения используемых слоев.
Доля общих местообитаний, т.е. перекрытие ниш
варьируется от 97.8 до 98.8%. Тест сходства эколо-
гических ниш, полученных на основе разных на-
боров данных, не отклоняется для всех разреше-
ний (P < 0.02).

Несмотря на высокое сходство экологических
ниш при использовании разных наборов данных,
тем не менее, центроид по высоте смещается
вверх для сокращенных данных (рис. 4г, 4д, 4е).
Это означает, что разреживание с целью удаления
кластеризованных точек приводит к значительному
уменьшению количества точек в местообитаниях
северных популяций (Спитак, Гош, Папанино, Ид-
жеван-Ноемберян) и оставляет без изменения ко-
личества точек находок в южной части оз. Севан
(Цовак). Это в итоге приводит к увеличению цен-
троида высоты и увеличению пригодности обита-
ния на высоте более 2000 м.

Сравнительный анализ центроидов ниш популя-
ций партеногенетического вида. Для проверки ста-
тистической значимости различия центроидов
ниш по абиотическим факторам среды разных
популяций мы проводили их сравнительный анализ.
Результаты сравнения средних значений предик-

торных переменных (центроидов ниш) объеди-
ненных северных популяций и изолированной
популяции Цовак представлены на рис. 5. Из это-
го рисунка следует, что экологические условия
популяции Цовак статистически значимо разли-
чаются от серверных популяций по средней тем-
пературе и суммарными осадками сухой четверти
года, средней солнечной радиацией, коэффици-
ентом вариации осадков, изотермичностью и вы-
сотой над уровнем моря. Южная популяция раз-
личается от северных не только по расстоянию до
дорог, но и по стандартному отклонению темпе-
ратуры.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Сравнительный анализ единичных нуклеотид-
ных мутаций вне микросателлитного кластера
(SNV) партеновида D. rostombekowi с родительски-
ми видами (D. r. raddei, D. portschinskii) (Осипов и
др., 2016, Ryskov et al., 2017) позволяет утверждать,
что партеновид мог образоваться в результате
единичного акта гибридизации между близкими
бисексуальными особями родительских видов,
поскольку исследованные особи партеновида не
различались по SNV во всех четырех микросател-
литных локусах (рис. 1).

Анализ распределений наиболее широко рас-
пространенных генотипов 1 и 2 и популяционно-
специфических генотипов 3 и 4 выявил зависимость
между частотами клонов и географическим разделе-

Таблица 5. Наборы предикторных переменных, определяющих модели распределения D. rostombekowi с указани-
ем индексов пригодности AUC и Бойса для карт потенциальных ареалов, полученных с помощью MaxEnt и Eco-
Spat. Представлены только переменные, которые внесли вклад больше 5% либо по PC или по PI

Примечание. * MeanTempDrQ – средняя температура сухой четверти года (°С), HighWay – расстояние до дорог (м), Sradmean –
средняя солнечная радиация (КДж m-2 день-1), PrecipCoefVar – коэффициент вариации осадков (%), IsoTerm – изотермич-
ность (%), PrecWarmQ – сумма осадков в самой теплой четверти года (mm), StdDivTemp – стандартное отклонение темпера-
тур (°С), Elevation – высота над уровнем моря (м).

Переменная*

Полный набор точек находок Сокращенный набор точек находок

Разрешение

90 м 270 м 900 м 90 м 270 м 900 м

PC PI PC PI PC PI PC PI PC PI PC PI

MeanTempDrQ 20.1 31.5 19.6 35.4 20.3 31.6 29 66.8 30 63.7 27.6 60
HighWay 17.6 1.2 12.9 0.5 9.7 1.4 6.2 0.9 4.6 0 4.6 0.1
Sradmean 15.7 17.9 1.2 6.4 4.3 9.4 16.2 5.5 0.7 6.1 3 6.8
PrecipCoefVar 11.2 17.3 19.3 21.7 21.2 23.4 19.6 13.5 21.4 12.1 22.3 16.8
IsoTerm 9.8 3.3 19.3 9 21.7 16.1 8.2 4.8 18.2 3.5 18.6 5.8
PrecWarmQ 7.9 3.5 15.8 6.2 14.3 7.7 9.8 2.6 14.3 3.4 15.2 3.5
StdDivTemp 4.2 18.3 3.7 18.6 1.7 5.0 4.9 4.9 5.2 9.5 4.2 5.8
Elevation 4.7 5.7 1.5 1.6 1 0.8 0.2 1 0.2 1 0.4 0.4
Индекс AUC 0.979 ± 0.011 0.98 ± 0.01 0.978 ± 0.007 0.979 ± 0.009 0.982 ± 0.007 0.985 ± 0.007
Индекс Бойса 0.958 ± 0.004 0.926 ± 0.006 0.916 ± 0.003 0.814 ± 0.009 0.813 ± 0.02 0.939 ± 0.003
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нием между тремя северными популяциями и се-
ванской популяцией Цовак. Остается нерешенным
вопрос, какой из 7 установленных клонов D. ros-
tombekowi образовался первым. Предполагая, что
у партеновида, образованного в результате одного
гибридизационного события, имеется распростра-
ненный и чаще всего встречающийся “мажорный”
клон с несколькими “минорными” клонами (Parker
et al., 1989), то, вероятно, генотип G1 мог быть ис-
ходным. Остальные же генотипы являются мута-
циями G1. Мутации de novo во всех четырех иссле-
дованных локусах обусловлены делецией или
вставкой микросателлитного повтора (рис. 1,
табл. 2). Заметные различия генотипов G3 и G4 от
основного генотипа G1 и обнаруженных в попу-
ляциях Гош, Папанино и Спитак генотипов G2,
G5, G6, G7 могут быть связаны со значительны-
ми различиями в экологических условиях их ме-
стообитаний (рис. 5). Вероятно, другие (переход-
ные клональные линии) между генотипами 1–3 и
4 могли быть утеряны в результате сокращения
и/или разрыва ареала D. rostombekowi.

В работе показано, что SDM является важным
инструментом, который можно использовать для
выявления экологических требований популяций
D. rostombekowi к среде и выбора наиболее важных
переменных, определяющих их пространствен-
ное распределение. Дополнительный анализ с
помощью метода ординации позволяет прово-
дить сравнительный анализ экологических ниш
различных популяций и определить меру их пере-
сечения, сходства и выявить значимые сдвиги
ниш при определении потенциальных ареалов на
основе разных наборов данных точек находок и
разрешений слоев предикторных переменных.
Эти два подхода, а также генетическая структура
популяций, позволяют выявить их особенности и
оценить роль экологических факторов в форми-
ровании северных и южной популяций данного
вида.

Важнейшие переменные, определяющие модель
размещения партеногенетического вида. Как по-
казали SDM средняя температура и суммарные
осадки в сухой и теплой четверти года, солнечная
радиация, коэффициент вариации осадков, изо-
термичность и высота над уровнем моря являются
важными факторами среды, которые оказывают
влияние на формирование пространственного
распределения ящериц на территории Армении,
Нагорного Карабаха и Азербайджана (рис. 3,
табл. 5). Из этого следует, что набор переменных,
определяющих пригодные местообитания, в зна-
чительной степени связаны с термическими
условиями и влажностью в сухой и теплый период
года соответственно, а также годовыми коэффи-
циентами вариации этих переменных. Причем
изотермичность должна быть в пределах 28–34%,
а коэффициент влажности осадков 41–52% (рис. 4).
Важно отметить, что изотермичность, отражаю-

Рис. 1. Схематическое изображение семи генотипов,
образованных аллельными комбинациями микроса-
теллитных локусов Du215, Du281, Du323 и Du47G у 42
особей D. rostombekowi. Специфичные для родитель-
ских видов маркеры SNV показаны в квадратах. Ва-
риабельные микросателлитные кластеры показаны
для каждого аллеля.
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щая достаточно высокую стабильность темпера-
туры и низкие ее колебания в местообитаниях,
ранее не была отмечена для других видов ящериц,
как важнейшая предикторная переменная (Ka-
liontzopoulou et al., 2008; De Pous et al., 2011). Уз-
кий диапазон изменения этих переменных означает
достаточно высокую чувствительность вида к изме-
нению климата. Установленные переменные объ-
ясняют экологические особенности, связанные с
распределением D. rostombekowi и дают представле-

ние о факторах, ограничивающих его распростране-
ние. Другая важная переменная – солнечная радиа-
ция, которая обеспечивает прогреваемость грунта
в местообитаниях и меняется в узком диапазоне
4.1–4.2 кВт ⋅ ч/м2. Высота над уровнем моря явля-
ется важной переменной только для одной – наи-
лучшей модели, которая была получена с исполь-
зованием слоев с разрешением 90 м (3 s) (табл. 5).

Потенциальный ареал партеногенетического вида.
Точки находок и потенциальный ареал D. ros-

Рис. 2. Схематическое изображение, отражающее взаимоотношения между генотипами 1–7(G1–G7) в исследованных
популяциях D. rostombekowi. Размер кругов соответствует представленности генотипа в популяции.
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G3 Множество мутаций
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Гош  

Цовак

Папанино

Спитак

Рис. 3. Карты распределения D. rostombekowi с использованием разных наборов данных и разрешений. (а) Полный на-
бор точек находок и пространственное разрешение 90 м, (б) сокращенный набор данных и пространственное разре-
шение 270 м.
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tombekowi показывают, что вид распространен доста-
точно широко в северно-восточной части Армении,
в северо-западной части Азербайджана и на терри-
тории Нагорного Карабаха (рис. 3а). Большин-
ство мест, где ранее наблюдался D. rostombekowi,
хорошо поддаются предсказанию с помощью
SDM (Darevsky, 1967; Uzzell, 1975; Мартиросян и др.,
2003; Arakelyan et al., 2011). Фактически, модель
потенциального ареала D. rostombekowi предсказа-

ла более широкий диапазон распространения за
пределами уже известных подходящих мест обита-
ния популяций Спитак, Гош, Папанино, Иджеван,
Ноемберян, Тавуш, а также южной популяции на
берегу оз. Севан, где уже был зарегистрирован
вид. Кроме этого, модель выделяет новые неболь-
шие потенциальные местообитания западной части
оз. Севан и восточной части Нагорного-Карабаха,
северной части Армении на границе с Грузией. В

Рис. 4. Экологические ниши D. rostombekowi (а), (б), (в), представленные с использованием двух осей главных компо-
нент, и сдвиги центроидов ниш (г), (д), (е) по высоте, полученных на основе сокращенных точек находок относитель-
но полных. Затемненные области показывают реализованные ниши для разных наборов точек и разрешений, пунк-
тирная и сплошная линии на рис. (а), (б), (в) – 90, 100% площади района исследования.
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целом, не высокое требование вида к раститель-
ности по результатам моделирования MaxEnt, от-
ражено в потенциальной модели распределения,
включающей в себя районы, которые расположены
в лесной зоне (64%), горных лугах (12%), горных
степей (14%) и антропогенно-трансформирован-
ных местообитаниях 9% на высотах характерных
для горных лесов (1394 ± 37 м) и горных лугов и

степей (1957 ± 146 м). Северные популяции в ос-
новном расположены в лесной зоне, изолирован-
ная популяция Севан − в горных лугах и степях.

Данное исследование систематизировало зна-
ния о генетической изменчивости и распределе-
нии партеногенетического вида D. rostombekowi в
нативной части ареала с использованием четырех
микросателлит-содержащих локусов Du215, Du281,

Рис. 5. Сравнение средних значений предикторных переменных (центроидов) серверных популяций и изолированной
популяции Цовак. На графике представлены средние значения с 95% доверительными интервалам Тьюки с исполь-
зованием ANOVA GLM: (а) F = 6.9; P = 0.01; (б) F = 0.001; P = 0.99; (в) F = 30.95, P  0.001; (г) F = 212.8, P  0.001; (д)
F = 18.98, P  0.001; (е) F = 22.36, P  0.001; (ж) F = 0.02, P = 0.89; (з) F = 13.9, P = 0.0003.
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Du323, Du47G и 118 записей с географическими
координатами присутствия вида на территории
Армении, Азербайджана и Нагорного Карабаха,
охватывающих большую часть его ареала. В ходе
исследования мы дополняли имеющиеся литера-
турные данные собственными полевыми наблю-
дениями и построили потенциальный ареал вида
(ПАВ) на основе анализа климатических, топо-
графических и ландшафтных переменных среды.
Результаты генетического структуры (ГС) попу-
ляций показали, что, несмотря на наличие семи
клональных линий, партеновид характеризуется
одной монофилетической формой, т.е. образован
в результате единичного акта гибридизации меж-
ду близкими бисексуальными особями родитель-
ских видов. Анализ ПАВ и ГС указал на различие
изолированной популяции юго-востока оз. Севан
и северных популяций в Армении. Эти различия
выражаются как в сдвиге экологических ниш
этих популяций относительно друг от друга, так и
в различии установленных генотипов. Прогнози-
руемое в настоящее время распределение D. ros-
tombekowi с помощью ПАВ выявило новые не-
большие местообитания западной части оз. Севан
и восточной части Нагорного Карабаха, северной
части Армении на границе с Грузией, где присут-
ствие вида ранее не сообщалось в литературе. Ре-
зультаты этого исследования и отсутствие полифи-
летических форм могут указывать на его регрессию.
Следовательно, оценка статуса сохранения вида
представляется оправданной. Результаты ценны
для содействия будущим исследованиям и могут
использоваться для ориентации природоохран-
ных организаций, с целью сохранения наиболее
важных местообитаний изучаемого вида.
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Genetic Diversity and Potential Range of Darevskia rostombekowi in Transcaucasia
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The results of the analysis of genetic diversity of Darevskia rostombekowi (Darevsky, 1957) parthenogenetic
species using four microsatellite loci are presented. On the basis of 118 records with the geographical coordi-
nates of the species occurrence in Transcaucasia, maps of the potential range were created. Analysis of the
genetic structure of populations showed that, despite the established multiclonality (seven clonal lines in four
populations), D. rostombekowi was formed as a result of a single act of hybridization between closely related
bisexual species. Modelling of D. rostombekowi predicted distribution range revealed new small habitats where
the presence of the species was not previously reported. The results of this study and the absence of multiple
events of hybridization of these forms may indicate a regression in abundance. Consequently, the assessment
of the conservation status of the parthenogenetic species seems to be justified.
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ВЛИЯНИЕ КАДМИЯ НА АНТИОКСИДАНТНЫЙ СТАТУС in vitro
КУЛЬТУР Rhododendron japonicum
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Исследовано воздействие различных концентрация кадмия (Cd, 42–126 мкМ) на антиоксидантную
систему in vitro культур рододендрона японского. Показано уменьшение активности супероксид-
дисмутазы, одного из основных высокомолекулярных антиоксидантов, у гетеротрофных каллусов,
выращиваемых на средах с возрастающими концентрациями поллютанта, и увеличение – у фото-
миксотрофных. Накопление низкомолекулярных антиоксидантов фенольной природы в этих куль-
турах в большинстве случаев повышалось, особенно у фотомиксотрофного каллуса. Полученные
результаты свидетельствуют об изменениях в антиоксидантном статусе каллусных культур родо-
дендрона японского, выращиваемых на средах с Cd, и важной роли как антиоксидантных фермен-
тов, так и низкомолекулярных антиоксидантов в сохранении их жизнеспособности.

Ключевые слова: рододендрон, Rhododendron japonicum, каллусная культура, кадмий, антиоксиданты,
супероксиддисмутаза, фенольные соединения, флаваны
DOI: 10.31857/S1026347021060196

Одним из приоритетных направлений совре-
менной физиологии растений является изучение
физиолого-биохимических и молекулярно-генети-
ческих механизмов устойчивости дикорастущих и
культурных видов к действию тяжелых металлов
(Asati et al., 2016; Fryzova et al., 2017). К числу широко
распространенных их представителей относится
кадмий (Сd). Известно о его высокой подвижно-
сти в почвенном растворе, кумулятивности и фи-
тотоксичности (Haider et al., 2021). При действии
Cd отмечалось изменение роста и развития расте-
ний, ультраструктуры клеточных органелл (мито-
хондрии, хлоропласты), водного и гормонального
баланса, увеличение количества активных форм
кислорода (АФК) и развитие окислительного
стресса (Seregin et al., 2015; Manquián-Cerda et al.,
2016; Hayat et al., 2019).

Ослабление окислительной атаки в клетках
растений, вызванной действием стрессора, обеспе-
чивается функционированием многокомпонент-
ной системы антиоксидантной защиты, состоящей
из высокомолекулярных и низкомолекулярных ме-
таболитов (Pradedova et al., 2011). К их числу отно-
сится супероксиддисмутаза (СОД) – высокомо-
лекулярный фермент «первой линии защиты»,
поддерживающий баланс между генерацией и
удалением АФК (Yu et al., 2020). При ее участии

осуществляет превращение двух молекул O–2 в
пероксид водорода и кислород, что способствует
снижению (предотвращению) перекисного окис-
ления липидов (ПОЛ) и сохранению стабильно-
сти клеточных мембран (Kolahi et al., 2020). К
низкомолекулярным антиоксидантам относятся
фенольные соединения – одни их наиболее рас-
пространенных в растениях вторичных метаболи-
тов (Pradedova et al., 2011; Naikoo et al., 2019). Для
них характерно наличие гидроксильных групп в
ароматическом кольце, которые легко взаимо-
действуют со свободными радикалами и ингиби-
руют процессы радикально-цепного окисления
(Belščak-Cvitanović et al., 2018). Этот эффект в зна-
чительной степени зависит от вида растения,
условий его произрастания и содержания фе-
нольных соединений (Llugany et al., 2013; Ka-
tanskaya, Zagoskina, 2018; Kolahi et al., 2020).

К числу растений с высоким адаптивным по-
тенциалом и устойчивостью к действию тяжелых
металлов, в том числе Cd, относятся представите-
ли рода Rhododendron L. (Kwon et al., 2020). Для
них характерно образование различных феноль-
ных соединений (Qiang et al., 2011). К ним отно-
сятся оксибензойные кислоты (протокатеховая,
хлорогеновая, галловая) и редко – производные
коричной кислоты (кофейная кислота) (Prakash
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et al., 2007). У большинства представителей рода
Rhododendron L. были идентифицированы флаво-
ноиды: гиперозид, авикулярин и кверцетин, и
значительно реже – кемпферол и рутин (Prakash
et al., 2007; Olennikov, Tankhaeva, 2010). Сообща-
лось o накоплении в них катехинов – веществ с
Р-витаминной капилляроукрепляющей актив-
ностью (Bagratishvili, Jikia, 2015). Наличие фе-
нольных соединений в тканях рододендронов
позволяет использовать их в фармакологических
целях для профилактики и лечения заболеваний
различной этиологии (Popescu, Kopp, 2013; Ka-
tanskaya, Zagoskina, 2018). Кроме того, они успешно
используются для озеленения крупных городов с
высоким уровнем промышленных загрязнений, а
также в качестве фиторемедиаторов и биоинди-
каторов состояния окружающей среды (Katanska-
ya, Zagoskina, 2018).

Успешным подходом для изучения стрессовых
реакций растений являются культуры клеток и
тканей, сохраняющие в условиях in vitro основные
характеристики исходных эксплантов, в том чис-
ле способность к образованию фенольных соеди-
нений (Nosov, 2012; Nielsen et al., 2019). Однако
данные о влиянии тяжелых металлов, в частности
Cd, на накопление этих соединений вторичного
метаболизма в клеточных культурах рододендро-
нов с различным уровнем внутриклеточной диф-
ференциации отсутствуют.

В связи с этим, целью работы являлось изуче-
ние реакции антиоксидантной системы каллу-
сных культур Rhododendron japonicum с различным
уровнем внутриклеточной дифференциации (ге-
теротрофные, фотомиксотрофные) на действие Cd.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектом исследования служили каллусные
культуры, полученные из стерильных проростков
рододендрона японского (Rh. japonicum (A. Gray)
Suring) и культивируемые на питательной среде
Андерсона, содержащей 2-изопентиладенин
(5 мг/л), 2,4-дихлорфеноксиуксусную кислоту
(5 мг/л), сахарозу (30 г/л), агар (8 г/л). Каллусы
выращивали при температуре 25–26°С, относи-
тельной влажности воздуха 70% в темноте или
при 16-ти часовом фотопериоде (5000 лк). Про-
должительность пассажа составляла 45 сут.

При проведении опытов к основной пита-
тельной среде добавляли различные концентра-
ции Cd(NO3)2 (42, 63, 126 мкМ). Культуры выра-
щивали в течение 33-х сут. Контролем служили
каллусы, культивируемые на среде без Cd.

Оценивали морфофизиологические парамет-
ры каллусных культур (Zubova et al., 2020).

Содержание воды определяли путем высуши-
вания растительного материала до постоянной

массы в термостате при 70°С в течение 72 ч (Zubo-
va et al., 2020).

Фенольные соединения извлекали 96%-ным
этанолом из свежего растительного материала
при 45°С в течение 45 мин. Полученные экстрак-
ты центрифугировали (16000 об./мин, 15 мин) и
надосадочную жидкость использовали для спек-
трофотометрических исследований. Содержание
суммы растворимых фенольных соединений
определяли с реактивом Фолина-Дениса, флава-
нов — с 1%-ным ванилиновым реактивом (Zubo-
va et al., 2020). Калибровочные кривые в обоих
случаях строили по (–)-эпикатехину.

Интенсивность перекисного окисления липи-
дов (ПОЛ) определяли по реакции с тиобарбиту-
ровой кислотой (ТБК), анализируя содержание
одного из ее конечных продуктов – малонового
диальдегида (МДА). Навеску каллусной ткани го-
могенизировали в 5 мл 0.1 М Tris-HCl буфера
(рН 7.5), содержащего 0.35 М NaCl, после чего
добавляли 1 мл 0.5%-ного раствора ТБК в 20% три-
хлоруксусной кислоте. Реакционную смесь инку-
бировали на кипящей водяной бане (30 мин), охла-
ждали и измеряли оптическую плотность раство-
ра при 532 нм. Для расчета содержания МДА
(мкмоль/г сырой массы) использовали коэффи-
циент молярной экстинкции равный 1.56 × 10–5

см–1 М–1 (Hodges et al., 1999).
Активность супероксиддисмутазы (СОД)

определяли стандартным методом с использовани-
ем нитросинего тетразолия (НСТ) (Никерова и др.,
2019). Измеряли уменьшение оптической плот-
ности раствора при 560 нм через 30 мин после ин-
кубации на свету. Активность СОД выражали в
единицах активности/г сырой массы.

Эксперименты проводили в 3-кратных биоло-
гических и аналитических повторностях. Корре-
ляционный и факторный (ANOVA) анализ осу-
ществляли в программе SigmaPlot 12.3. На диа-
граммах представлены средние арифметические
значения определений (М) и их стандартные от-
клонения (±SEM).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Морфологические характеристики каллусных

культур. Важным аспектом жизнедеятельности
in vitro культивируемых клеток и тканей является
оценка их морфо-физиологических характери-
стик (Zagoskina et al., 2007; Martins et al., 2020).
Каллусные культуры Rh. japonicum, выращивае-
мые поверхностным способом на агаризованной
питательной среде, имели низкую скорость роста
(в среднем, 170–180%). Гетеротрофные каллусы
были светло-кремового цвета и средней плотно-
сти. Фотомиксотрофные культуры были несколь-
ко плотнее, имели зеленовато-желтое окрашива-
ние с небольшими участками сиренево-розового
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цвета. Во всех вариантах оводненность каллусов
составляла ~82%.

У культур, выращиваемых на средах с различ-
ными концентрациями Cd, морфологические ха-
рактеристики, рост и оводненность были анало-
гичны таковым контроля. Лишь у фотомиксотроф-
ного каллуса на среде с высокой концентрацией
металла (126 мкМ) отмечалось формирование не-
кротизированных участков темно-коричневого
цвета, что свидетельствует об изменениях в морфо-
физиологических характеристиках.

Следовательно, как гетеротрофная, так и фо-
томиксотрофная каллусные культуры рододенд-
рона японского проявляли достаточно высокую
устойчивость к действию Cd, о чем свидетель-
ствовало сохранение их жизнеспособности. Об
устойчивости растений рода Rhododendron L. к
действию Cd отмечено и в литературе (Katanska-
ya, Zagoskina, 2018).

Уровень перекисного окисления липидов (ПОЛ).
Для всех растительных клеток изменение уровня
ПОЛ, оцениваемое по содержанию малонового
диальдегида (МДА), может служить показателем
их реакции на действие различных экзогенных
факторов (Полесская, 2007). Его увеличение ча-
сто считают признаком развития окислительного
стресса и изменения физиологического состоя-
ния растений (Sin’kevich et al., 2011; de Dios Alché,
2019).

Каллусные культуры рододендрона японско-
го, выращиваемые в контрольных условиях, зна-
чительно отличались по содержанию МДА (рис. 1).
У гетеротрофной культуры оно было почти в два
раза ниже по сравнению с фотомиксотрофной.
Это согласуется с данными о том, что при форми-
ровании хлоропластов в клетках растений доста-
точно часто повышается количество АФК (По-
лесская, 2007; Kreslavski et al., 2012).

При выращивании каллусов рододендрона на
средах с поллютантом уровень ПОЛ в них изме-
нялся (рис. 1). В гетеротрофной культуре содержа-
ние МДА на средах с 42 и 63 мкМ Cd было стати-
стически равным и на 50% ниже, чем в контроле.
При высокой его концентрации (126 мкМ) уро-
вень ПОЛ в каллусе значительно повышался и
превышал значение контрольного варианта по-
чти в два раза, что может быть следствием образо-
вания значительных количеств АФК и развития
окислительного стресса, как отмечалось и други-
ми авторами (Sin’kevich et al., 2011; Fryzova et al.,
2017). В фотомиксотрофных культурах во всех ис-
следованных вариантах содержание МДА было
ниже, чем в контроле (на 33, 40 и 10% при 42, 63 и
126 мкМ Cd соответственно).

Исходя из полученных данных можно заклю-
чить, что снижение уровня ПОЛ в клетках Rh. japon-
icum при действии Cd может свидетельствовать об
активации системы антиоксидантной защиты,

включая высокомолекулярные и низкомолеку-
лярных антиоксиданты, эффективно элиминирую-
щие АФК (de Dios Alché, 2019; Haider et al., 2021).

Высокомолекулярные антиоксиданты. К их чис-
лу относятся различные ферменты, в том числе
СОД – один из важных и эффективных их пред-
ставителей, участвующих в реакции дисмутации
супероксид-анион радикала до Н2О2 и O2 (Saibi,
Brini, 2018). Эта реакция имеет спонтанный харак-
тер и протекает чрезвычайно быстро, тем самым за-
щищая клетки от повреждения продуктами реак-
ций (Никерова и др., 2019).

Определение активности СОД показало почти
вдвое более высокий ее уровень в гетеротрофной
культуре рододендрона по сравнению с фотомик-
сотрофной (рис. 2). При выращивании гетеро-
трофного каллуса на средах с различными концен-
трациями Cd она возрастала и во всех случаях была
выше, чем в контроле. При действии 42 и 63 мкМ
металла увеличение активности СОД составило
20%, а при 126 мкМ – 30%. Эти различия в опре-
деленной степени согласуются с данными по
уровню ПОЛ в этих культурах (рис. 1). Следова-
тельно, более высокая активность СОД в гетеро-
трофном каллусе рододендрона “обеспечивает”
более низкий уровень ПОЛ, что свидетельствует о
важной роли этого высокомолекулярного анти-
оксиданта в поддержании баланса АФК, как это
отмечалось и другими авторами (Полесская, 2007;
de Dios Alché, 2019).

Иная тенденция отмечена для фотомиксо-
трофной культуры Rh. japonicum, у которой актив-
ность СОД на средах с Cd снижалась по сравнению
с контролем (на 40% в варианте с 42 мкМ металла и

Рис. 1. Содержание малонового диальдегида (МДА) в
гетеротрофных (ГК) и фотомиксотрофных (ФК) кал-
лусных культурах Rhododendron japonicum, выращен-
ных на основной питательной среде (контроль) или
на средах с различными концентрациями Cd. Возраст
культур – 30 дней.
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на 80% –при 63 и 126 мкМ). Все это свидетель-
ствует о существенных различиях в активности
СОД, одного из основных ферментов антиокси-
дантной защиты, в каллусных тканях Rh. japoni-
cum с различным уровнем дифференциации.

Низкомолекулярные антиоксиданты. К их числу
относятся фенольные соединения, для которых
характерно как взаимодействие с АФК, так и
комплексообразование с тяжелыми металлами, в
том числе Cd (Llugany et al., 2013; Belščak-Cvita-
nović et al., 2018).

Каллусные культуры рододендрона значительно
отличались по суммарному содержанию феноль-
ных соединений, которое в большинстве иссле-
дованных вариантов в 2 и более раз было выше у
фотомиксотрофного каллуса (рис. 3а). О том, что
in vitro культивируемые фотомиксотрофные кал-
лусы, инициированнные из эксплантов различ-
ных растений, накапливали больше этих вторич-
ных метаболитов, сообщалось в литературе
(Zubova et al., 2020). Это может быть следствием
как формирования в них хлоропластов – одного
из основных центров биосинтеза фенольных со-
единений, так и светорегуляции ферментов, от-
ветственных за их образование (Dias et al., 2016;
Katanskaya, Zagoskina, 2018).

При культивировании как гетеротрофного, так и
фотомиксотрофного каллусов рододендрона на
средах с Cd происходило увеличение суммарного
содержания в них фенольных соединений (рис. 3а).
При этом можно отметить четкую взаимосвязь
между концентрацией металла в среде и уровнем
накоплением этих вторичных метаболитов: чем
она была выше, тем больше накапливалось фе-
нольных соединений. О повышении содержания

фенольных соединений при действии этого пол-

лютанта на in vitro культивируемые клетки и тка-

ни растений сообщалось в литературе (Zagoskina

et al., 2007; Manquián-Cerda et al., 2016). Исключе-

ние был вариант с высокой концентрацией Cd

(126 мкМ), когда у гетеротрофного каллуса содер-

жание этих веществ в 3.5 раза превышало таковое

контроля, тогда как у фотомиксотрофного – все-

го лишь в 1.5 раза и было даже ниже, чем в вари-

анте с 63 мкМ Cd. Следовательно, значительное

количество Cd в питательной среде оказывает не-

гативное действие на биосинтез фенольных со-

единений в фотомиксотрофной культуре родо-

дендрона.

К компонентам фенольного комплекса расте-

ний рода Rhododendron L. относятся флаваны – ве-

щества с антиоксидантной активностью, успешно

используемые в фармакологии (Popescu, Kopp,

2013). Способность к их образованию характерна

и для каллусов рододендрона японского (рис. 3б).

У фотомиксотрофной культуры их количество

было значительно выше, по сравнению с гетеро-

трофной. При выращивании этих культур на средах

с Cd количество флаванов возрастало: в гетеро-

трофном каллусе при всех исследованных концен-

Рис. 2. Активность супероксиддисмутазы в гетеро-
трофных (ГК) и фотомиксотрофных (ФК) каллусных
культурах Rhododendron japonicum, выращенных на
основной питательной среде (контроль) или на сре-
дах с различными концентрациями Cd. Возраст куль-
тур – 30 дней.
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Рис. 3. Содержание суммы растворимых фенольных
соединений (а) и флаванов (б) в гетеротрофных (ГК)
и фотомиксотрофных (ФК) каллусных культурах
Rhododendron japonicum, выращенных на основной
питательной среде (контроль) или на средах с различ-
ными концентрациями Cd. Возраст культур –
30 дней.
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трациях поллютанта, а в фотомиксотрофном – в
большей степени при 42 мкМ Cd.

Все это свидетельствует о том, что выращива-
ние каллусных культур Rh. japonicum с различным
уровнем дифференциации на средах с Cd сопро-
вождалось активацией фенольного метаболизма,
в том числе и биосинтеза флаванов, количество
которых зависло от действующей концентрации
поллютанта.

* * *

Высокотоксичный поллютант Cd оказывает
стрессовое воздействие на растения: угнетает
рост, снижает продуктивность, повышает образо-
вание АФК, вследствие нарушения баланса (об-
разование/инактивация). Однако во многих случа-
ях их жизнеспособность сохраняется, что обуслов-
лено различными факторами, включая их видовую
принадлежность, устойчивость к действию пол-
лютантов, наличие и регуляцию количества анти-
оксидантов. В связи с этим представляло интерес
изучить ответные реакции клеток на присутствие
Cd, используя в качестве модельных объектов кал-
лусы Rh. japonicum, сохраняющие в условиях in vitro
способность к накоплению фенольных соедине-
ний (см. рис. 3).

В первую очередь следует подчеркнуть, что вы-
ращивание гетеротрофных и фотомиксотрофных
культур рододендрона на средах с различными
концентрациями Cd не вызывало изменений в их
морфофизиологических и ростовых характери-
стиках, которые сохранялись на уровне контроля
(данные не приводятся). Подобная тенденция
может быть следствием его “ограниченного” по-
ступлении в клетки и, возможно, частичной сорб-
цией компонентами питательной среды. Кроме
того, рододендроны являются аккумуляторами
тяжелых металлов, обладают высокой устойчиво-
стью к действию Cd и аналогичная тенденция ха-
рактерна для культур рододендрона японского,
выращиваемых в условиях in vitro.

О жизнеспособности растительных клеток,
особенно в условиях действия стрессовых факто-
ров, судят по уровню ПОЛ. В гетеротрофных и
фотомиксотрофных культурах Rh. japonicum расту-
щих на средах с низким уровнем Cd (42 и 63 мкМ)
он был ниже по сравнению с контролем, что свиде-
тельствовало об активации систем защиты Однако
при высокой концентрации поллютанта (126 мкМ)
уровень ПОЛ в каллусах повышался: в фотомик-
сотрофной культуре – до уровня контроля, а в ге-
теротрофной – значительно превышая его, т.е.
антиоксидантная система клеток не справлялась
с элиминацией АФК, что, вероятно, приводило к
развитию окислительного стресса. Следовательно,
количество Cd в питательной среде имеет важное

значение для каллусных культур рододендрона
японского с различным уровнем дифференциации.

Определение активности СОД – одного их
ключевых высокомолекулярных антиоксидантов
в клетках растений, показало ее более высокий
уровень в гетеротрофных каллусах рододендрона
японского по сравнению с фотомиксотрофными
(рис. 2). На средах с Cd у гетеротрофной культуры
она повышалась, тогда как у фотомиксотрофной
– снижалась. Это свидетельствует о значитель-
ных отличиях в регуляции СОД в культурах родо-
дендрона при действии Сd. Ее функциональная
роль в поддержании баланса АФК и предотвра-
щения окислительного стресса более выражена у
гетеротрофного каллуса, о чем свидетельствуют
данные по увеличению в нем активности СОД
(рис. 2) на фоне снижение уровня ПОЛ (рис. 1) в
присутствии Cd (42 и 63 мкМ).

Иная тенденция характерна для накопления
низкомолекулярных антиоксидантов фенольной
природы в каллусных культурах рододендрона
японского (рис. 3). Во всех вариантах их количе-
ство было выше в фотомиксотрофной культуре,
по сравнению с гетеротрофной.

На средах с Cd суммарное содержание феноль-
ных соединений и флаванов в большинстве случаев
увеличивалось. Исключением являлись лишь вари-
анты с высокой концентрацией Cd (126 мкМ), ко-
гда у фотомиксотрофной культуры оно было ни-
же по сравнению с таковым у гетеротрофной.

Все это свидетельствует об изменениях в анти-
оксидантном статусе каллусных культур родо-
дендрона японского, выращиваемых на средах с
Cd, и важной роли как антиоксидантных фермен-
тов, так и низкомолекулярных антиоксидантов в
сохранении их жизнеспособности.

Работа выполнена при финансовой поддерж-
ке Минобрнауки РФ в рамках темы Государ-
ственного задания Института физиологии расте-
ний им. К.А. Тимирязева РАН (АААА-А-19-
11904189005-8).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Никерова К.М., Галибина Н.А., Мощенская Ю.Л., Боро-
дина М.Н., Софронова И.Н. Определение активно-
сти супероксиддисмутазы и полифенолоксидазы в
древесине Betula pendula var. Carelica (Betulaceae)
при разной степени нарушения ксилогенеза //
Растительные ресурсы. 2019. Т. 55(2). С. 213–230.

Полесская О.Г. Растительная клетка и активные формы
кислорода. М.: КДУ, 2007. 140 с.

Asati A., Pichhode M., Nikhil K. Effect of heavy metals on
plants: an overview // Int. J. Appl. Innov. Eng. Manage.
2016. V. 5(3). P. 56–66.

Bagratishvili D., Jikia R. Formation of phenolic compounds
in callus culture from Rhododendron caucasicum Pall.
and influence of hormonal effectors on the process //
Bull. Georg. Nat. Acad. Sci. 2015. V. 9(2). P. 105–109.



620

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2021

ЗАГОСКИНА и др.

Belščak-Cvitanović A., Durgo K., Huđek A., Bačun-Družina V.,
Komes D. Overview of polyphenols and their properties //
Polyphenols: Properties, Recovery, and Applications /
Ed. Galanakis C.M. Duxford. UK.: Woodhead Publ.,
2018. P. 3–44.

Dias M.I., Sousa M.J., Alve R.C., Ferreira I.C. Exploring
plant tissue culture to improve the production of phe-
nolic compounds: a review // Ind. Crops Prod. 2016.
V. 82. P. 9–22.

de Dios Alché J. A concise appraisal of lipid oxidation and li-
poxidation in higher plants // Redox Biology. 2019.
V. 23. 101136. https:// doi. org/ .
https://doi.org/10.1016/j.redox.2019.101136

Fryzova R., Pohanka M., Martinkova P., Cihlarova H., Brt-
nicky M., Hladky J., Kynicky J. Oxidative stress and
heavy metals in plants // Rev. Envir. Cont. Toxicol.
2017. V. 245. P. 129–156.

Haider F.U., Liqun C., Coulter J.A., Cheema S.A., Wu J.,
Zhang R., Wenjun M., Farooq M. Cadmium toxicity in
plants: Impacts and remediation strategies // Ecotox.
Environ. Safety. 2021. V. 211. 111887. P. 1–22.

Hayat M.T., Nauman M., Nazir N., Ali S., Bangash N. Envi-
ronmental hazards of cadmium: past, present, and fu-
ture // Cadmium Toxicity and Tolerance in Plants /
Eds. Hasanuzzaman M., Prasad M.N.V., Fujita M. Ac-
ademic Press, 2019. P. 163–183.

Hodges D.M., DeLong J.M., Forney C.F., Prange R.K. Im-
proving the thiobarbituric acid-reactive-substances as-
say for estimating lipid peroxidation in plant tissues
containing anthocyanin and other interfering com-
pounds // Planta. 1999. V. 207(4). P. 604–611.

Katanskaya V.M., Zagoskina N.V. Plants of genus Rhododen-
dron L.: classification, distribution, resistance to stress
influences // The Bull. Kharkiv National Agrarian
University. Series Biology. 2018. V. 3(45). P. 74–84.

Kolahi M., Kazemi E.M., Yazdi M., Goldson-Barnaby A. Ox-
idative stress induced by cadmium in lettuce (Lactuca
sativa Linn.): Oxidative stress indicators and prediction
of their genes // Plant Physiol. Biochem. 2020. V. 146.
P. 71–89.

Kreslavski V.D., Los D.A., Allakhverdiev S.I. Signaling role
of reactive oxygen species in plants under stress // Rus.
J. Plant Physiol. 2012. V. 59. P. 141–154.

Kwon S.J., Cha S.J., Lee J.K., Park J.H. Evaluation of accu-
mulated particulate matter on roadside tree leaves and
its metal content // J. Applied Biol. Chemistry. 2020.
V. 63(2) P. 161–168.

Llugany M., Tolrà R., Martín S.R., Poschenrieder C., Barceló J.
Cadmium-induced changes in glutathione and pheno-
lics of Thlaspi and Noccaea species differing in Cd accu-
mulation // J. Plant Nutr. Soil Sci. 2013. V. 176. P. 851–
858.

Manquián-Cerda K., Escudey M., Zúñiga G., Arancibia-Mi-
randa N., Molina M., Cruces E. Effect of cadmium on
phenolic compounds, antioxidant enzyme activity and
oxidative stress in blueberry (Vaccinium corymbosum L.)
plantlets grown in vitro // Ecot. Environ. Safety. 2016.
V. 133. P. 316–326.

Martins J.P.R., de Vasconcelos L.L., de Souza Braga P.D.C.,
Rossini F.P., Conde L.T., de Almeida Rodrigues L.C.,
Gontijo A.B.P.L. Morphophysiological responses, bio-
accumulation and tolerance of Alternanthera tenella

Colla (Amaranthaceae) to excess copper under in vitro
conditions // Plant Cell, Tissue and Organ Culture
(PCTOC). 2020. V. 143(2). P. 303–318.

Naikoo M.I., Dar M.I., Raghib F., Jaleel H., Ahmad B.,
Raina A., Khan F.A., Naushin F. Role and regulation of
plants phenolics in abiotic stress tolerance: an overview //
Plant Sign. Mol. 2019. P. 157–168.

Nielsen E., Elisabetta M., Temporiti E., Cella R. Improve-
ment of phytochemical production by plant cells and
organ culture and by genetic engineering // Plant Cell
Reports. 2019. V. 38. P. 1199–1215.

Nosov A.M. Application of cell technologies for production
of plant-derived bioactive substances of plant origin //
Appl. Biochem. Microbiol. 2012. V. 48. № 7. P. 609–
624.

Olennikov D.N., Tankhaeva L.M. Phenolic compounds
from Rhododendron dauricum from the Baikal region //
Chem. Nat. Compounds. 2010. V. 46(3). P. 471–473.

Popescu R., Kopp B. The genus Rhododendron: An ethno-
pharmacological and toxicological review // J. Ethno-
pharm. 2013. V. 147. P. 42–62.

Pradedova E.V., Isheeva O.D., Salyaev R.K. Classification
of the antioxidant defense system as the ground for rea-
sonable organization of experimental studies of the ox-
idative stress in plants // Rus. J. Plant Physiol. 2011.
V. 58. P. 210–217.

Prakash D., Upadhyay G., Singh B., Dhakarey R., Kumar S.,
Singh K. Free-radical scavenging activities of Hima-
layan rhododendrons // Cur. Science. 2007. V. 92.
P. 526–531.

Qiang Y., Zhou B.S., Gao K. Chemical constituents of plants
from the genus Rhododendron // Chem. Biodivers.
2011. V. 8. P. 792–815.

Saibi W., Brini F. Superoxide dismutase (SOD) and abiotic
stress tolerance in plants: An overview // Superoxide
Dismutase: Structure, Synthesis and Applications / Ed.
Magliozzi S. Nova Science Publishers, 2018. P. 101–
142.

Seregin I.V., Kozhevnikova A.D., Zhukovskaya N.V., Schat H.
Cadmium tolerance and accumulation in excluder
Thlaspi arvense and various accessions of hyperaccu-
mulator Noccaea caerulescens // Rus. J. Plant Physiol.
2015. V. 62. P. 837–846.

Sin’kevich M.S., Naraikina N.V., Trunova T.I. Processes
hindering activation of lipid peroxidation in cold-toler-
ant plants under hypothermia // Russ. J. Plant Physiol.
2011. V. 58. P. 1020–1026.

Yu X.Z., Yang L., Feng Y.X. Comparative response of SOD
in different plants against cadmium and drought stress
at the molecular level // Applied Env. Biotech. 2020.
V. 5(1). P. 15–28.

Zagoskina N.V., Goncharuk E.A., Alyavina A.K. Effect of
cadmium on the phenolic compounds formation in the
callus cultures derived from various organs of the tea
plant // Rus. J. Plant Physiol. 2007. V. 54. P. 237–243.

Zubova M.Yu., Nechaeva T.L., Kartashov A.V., Zagoskina N.V.
Regulation of the phenolic compounds accumulation
in the tea-plant callus culture with a separate and com-
bined effect of light and cadmium Ions // Biology Bul-
letin. 2020. V. 47. P. 593–604.



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2021

ВЛИЯНИЕ КАДМИЯ НА АНТИОКСИДАНТНЫЙ СТАТУС 621

Influence of Cadmium on Antioxidant Status in vitro Cultures
of Rhododendron japonicum

N. V. Zagoskina1, #, V. M. Katanskaya1, ##, and T. N. Nikolaeva1

1Timiryazev Institute of Plant Physiology RAS, Botanical str. 35, Moscow, 127276 Russia
#e-mail: zagoskina@ifr.moscow
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The effect of different concentrations of cadmium (Cd, 42–126 μM) on antioxidant system of in vitro cultures
of Rhododendron japonicum was studied. A decrease in the activity of superoxide dismutase, one of the main
high-molecular antioxidants, was shown in heterotrophic calli grown on media with increasing concentra-
tions of the pollutant, and an increase in photomixotrophic ones.The accumulation of low molecular weight
phenolic antioxidants in these cultures increased in most cases, especially in photomixotrophic callus.The re-
sults obtained indicate changes in the antioxidant status of callus cultures of Rh. japonicum grown on media
with Cd and the important role of antioxidant enzymes and low molecular weight antioxidants in maintaining
their viability.

Keywords: rhododendron, Rhododendron japonicum, callus culture, cadmium, antioxidants, superoxide dis-
mutase, phenolic compounds, f lavans
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Исследованы морфологические, экологические и физиолого-биохимические особенности пред-
ставителей рода Achillea (Asteraceae). Объекты исследования – гибрид Achillea × submicrantha Tzvelev
и его родительские виды A. micrantha Willd. и A. setacea Waldst. et Kit. A. × submicrantha габитуально
схож с A. micrantha, отличаясь от него желтовато-белыми цветками и более широкими листьями. Ги-
бридный вид менее подвержен окислительному стрессу, содержит больше зеленых пигментов, мем-
бранных и запасных липидов, что говорит о его большей функциональной активности в сравнении
с родительскими видами. С помощью метода искусственных нейронных сетей показано, что по фи-
зиолого-биохимическим признакам A. × submicrantha ближе к A. setacea.
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Род Achillea L. (тысячелистник) из семейства
Asteraceae Bercht. et J. Presl (сложноцветные)
представлен, в основном, многолетними корне-
вищными травами, реже – полукустарничками. В
роде насчитывается от 115 до 200 видов, распростра-
ненных, как правило, в субтропических, умеренных
и арктических регионах Евразии и Северной Аме-
рики (Цвелев, 1994; Ehrendorfer, Guo, 2006; Trock,
2006; Shi et al., 2011). В европейской части России
разнообразие рода Achillea представлено 17 вида-
ми и их гибридами (Цвелев, 1994; Борский, 2018).

Широкое распространение гибридизации у
тысячелистников вносит существенный вклад в
видообразование (Rieseberg, Wills, 2007), обеспе-
чивая перенос генов между видами и расширяя
адаптационные возможности представителей рода
Achillea, произрастающих в различных экологи-
ческих условиях (Seehausen, 2004). Цвелев (1994)
объясняет происхождение многих таксонов в ро-
де Achillea межвидовой гибридизацией. Согласно
Ehrendorfer, Guo (2006), гибридизация и диффе-
ренциация в роде Achillea сформировали сложные
видовые комплексы и позволили его представите-
лям заселить самые разнообразные местообитания
по всему Северному полушарию (цит. по: Борский,
2018).

У представителей рода Achillea часто встреча-
ются гибриды даже между морфологически четко

разделенными таксонами с различными уровнями
плоидности. Это свидетельствует о том, что вари-
ация кариотипа у тысячелистников не играет
большой роли в развитии репродуктивных барье-
ров (Baltisberger, Widmer, 2016). Известно, что
межвидовые и внутривидовые скрещивания при-
водят к непредсказуемым изменениям генома и,
как следствие, метаболома, тем самым влияя на
морфологию, адаптацию, рост и развитие новых
видов растений (Hammer, 1984). Исследования
метаболизма гибридов растений (= нотовидов)
может быть инструментом для создания новых
форм на основе генетического материала дикорас-
тущих видов при поиске продуцентов биологически
активных соединений и гибридов, устойчивых к
абиотическим и биотическим воздействиям (Недо-
лужко, 2016; Rai et al., 2017).

Адаптационную способность растений можно
оценить по ряду параметров, характеризующих их
функциональную активность и уровень стресса.
Например, по составу и содержанию липидов
оценивается степень проницаемости клеточных
мембран, структурные особенности фотосинте-
тического аппарата, уровень окислительно-вос-
становительного потенциала (Крепс, 1981; Гон-
тарь и др., 2006; Розенцвет и др., 2017; Labudda,
2013). Вместе с пигментами такие липиды как моно-
(МГДГ) и дигалактозилдиацилглицерины (ДГДГ),

С. В. Саксонов
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сульфохиновозилдиацилглицерины (СХДГ), вхо-
дящие в состав хлоропластов, участвуют в фотосин-
тезе (Nakamura, Li-Beisson, 2016). Предполагают,
что каждая молекула таких веществ выполняет спе-
цифические биохимические и структурные функ-
ции (Хотимченко, 2003; Minoda et al., 2003; Wu et al.,
2013; Розенцвет и др., 2019). Фосфолипиды (ФЛ),
такие как фосфатидилхолин (ФХ), фосфатидил-
этаноламин (ФЭ), как правило, составляют базис
бислойных непластидных мембран клетки –
плазмалеммы, тонопласта, ЭПР и пр. (Nakamura,
2017). Изменение параметров абсолютного и от-
носительного содержания липидов сказывается
на сохранении упорядоченности и структуриро-
ванности мембран, необходимых для контроля
клеточной проницаемости и функциональной
активности (Розенцвет и др., 2017). Перекисное
окисление липидов (ПОЛ) до сих пор является ин-
тегральной характеристикой соотношения процес-
сов анаболизма и катаболизма биополимеров
(Тарчевский, 2001). Основным субстратом ПОЛ в
клетках являются полиненасыщенные жирные
кислоты (ЖК) в составе липидов.

Многие представители рода Achillea использу-
ются в официальной и народной медицине во
всем мире из-за присутствия в них флавоноидов,
кумаринов, эфирных масел, обладающих высо-
кой биологической активностью и выраженными
целебными свойствами (Saeidnia et al., 2011; Расти-
тельные ресурсы…, 2012). При этом химический со-
став может существенно меняться в зависимости от
вида растений и условий произрастания (Юсубов и
др., 2000). Выявление степени химической измен-
чивости полиморфных видов с широким ареалом
особенно важно для лекарственных растений, так
как от этого зависят возможность заготовки лекар-
ственного сырья и оценка его запасов.

Цель работы – сравнение физиолого-биохи-
мических, морфологических и экологических
особенностей гибрида Achillea × submicrantha Tz-
velev и его родительских видов A. micrantha Willd.
и A. setacea Waldst. et Kit.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растительный материал собран 26.07.2017 г. на

территории национального парка “Бузулукский
бор” (Оренбургская область, Бузулукский район,
52°56′ с.ш., 52°02′ в.д.), где была заложена пло-
щадка 20 × 20 м, на которой произрастали все три
вида. Влажность почвы составила 19%, рН 8.0. Из
средней части листьев, собранных с 10–15 расте-
ний одного вида, формировали общую биомассу,
отбирали три параллельные пробы, заморажива-
ли в жидком азоте и хранили до начала анализов.

Оводненность тканей рассчитывали после
определения сырой и сухой массы (сыр. и сух. м.)
и выражали в % от сыр. м.

Содержание пигментов определяли спектро-
фотометрически в ацетоновом экстракте (90%) на

УФ-спектрофотометре ПЭ-3000 (Россия) при
λ 662, 645 и 470 нм. Расчет концентрации хлоро-
филлов (Хл) а, b и каротиноидов (Кар) проводили
в соответствии с рекомендациями Lichtenthaler
(1987).

Интенсивность ПОЛ в листьях растений опре-
деляли по накоплению малонового диальдегида и
его реакции с тиобарбитуровой кислотой (Uchi-
yama, Mihara, 1978).

Липиды экстрагировали смесью хлороформа и
метанола (1 : 2) с одновременным механическим
разрушением тканей (Кейтс, 1975). Разделение ли-
пидов осуществляли методом тонкослойной хро-
матографии. Количество мембранных ФЛ, гли-
колипидов (ГЛ) и запасных нейтральных липидов
(НЛ) определяли денситометрическим методом,
используя программу Денскан-04 (Россия). Хро-
матограммы анализировали в режиме параболи-
ческой аппроксимации по градуировочным зави-
симостям, используя ФХ, МГДГ и стерины (СТ) в
качестве стандартов.

Метанолиз ЖК осуществляли кипячением в
5%-ном растворе HCl в метаноле. Полученные
эфиры анализировали на хроматографе Хроматэк
Кристалл 5000.1 (Россия) в изотермическом режиме
с использованием капиллярной колонки длиной
105 м и диаметром 0.25 мм RESTEK (США). Темпе-
ратура колонки – 180°С, испарителя и детектора –
260°С, скорость тока газа-носителя (гелий) –
2 мл/мин.

Статистика. Анализ каждого компонента про-
водили трижды в каждой параллельной пробе. На
рисунках результаты представлены в виде сред-
них значений параметра (Mean), их стандартных
ошибок (SE), максимальных (Max) и минимальных
(Min) значений. Дополнительно проведены стан-
дартный дисперсионный анализ, а также метод
моделирования на основе использования ней-
ронных сетей для установления различий/сход-
ства между видами растений. Расчеты выполня-
ли, используя программы Statistica 10 for Windows,
Microsoft Excel 2003, Past 3 и Statgraphics Centurion
XVI.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Морфология и экология A. × submicrantha в

сравнении с родительскими видами. В таб. 1 пред-
ставлены характерные морфологические признаки
исследуемых видов (Цвелев, 1994; Растительные
ресурсы…., 2012; Борский, 2018). Можно отме-
тить, что по габитусу A. × submicrantha ближе к
A. micrantha.

Согласно Цвелеву (1994) и Борскому (2018),
A. micrantha и A. setacea являются широко распро-
страненными в степной зоне видами. При этом
A. micrantha предпочитает песчаные почвы и ка-
менистые осыпи, тогда как A. setacea населяет
более широкий спектр биотопов, встречаясь в
злаковых и разнотравных степях, а также по лес-
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ным опушкам. Нотовид встречается в полосе
контакта родительских видов, как правило, на пес-
ках надпойменных террас и в песчаных степях.

Физиолого-биохимические свойства A. × submi-
crantha в сравнении с родительскими видами. Со-
стояние растений оценивали по оводненности
надземной части растений, содержанию мем-
бранных липидов (МЛ), уровню пигментов и
окислительных процессов. Вода – главный ком-
понент активных растительных клеток, обычно
на ее долю приходится до 90% сыр. м. зеленых
растений (Алехина и др., 2005). Оводненность ли-
стьев всех трех видов Achillea была на одном уров-
не и составила 65–67% от сыр. м.

Уровень ПОЛ, характеризующий баланс между
процессами катаболизма и анаболизма в клетках
и тканях листа и отображающий степень стресса,
показан на рис. 1а. У A.× submicrantha содержание
МДА – маркера процессов ПОЛ, было в 1.8 раз
ниже (F = 49, p = 0.001), чем у A. setacea и A. mi-
crantha.

Количество пигментов у A. × submicrantha ока-
залось выше в сравнении с родительскими видами.
Так количество Хл а было на 20% выше (F = 14,
p = 0.01), чем у A. setacea и A. micrantha, а количе-
ство Хл b – на 43% (F = 21, p = 0.002) (рис. 1б). В
результате отношение Хл а/b у A. × submicrantha
было более низким – 2.7, в сравнении с A. setacea –
3.1 и A. micrantha – 3.3. Кроме того, содержание
Кар у нотовида было также выше на 25%.

Процесс фотосинтеза в клетках листьев наряду
с пигментами обеспечивается структурой мембран
хлоропластов, главными компонентами которых
являются ГЛ. По содержанию ГЛ A. × submicrantha
заметно выделялся на фоне родительских видов, в
листьях которого ГЛ было, в среднем, на 37% (F = 11,
p = 0.01) больше (рис. 2а). Кроме того, исследо-
ванные виды различались по количеству индиви-

дуальных ГЛ (рис. 2б). Причем, в составе ГЛ A. ×
× submicrantha обнаружен самый низкий уровень
СХДГ (7% против 10.5%) (F = 34, p = 0.001) и самое
высокое значение соотношения МГДГ/ДГДГ – 1.6
(F = 27, p = 0.001) против 1.3 у A. setacea и 1.4 у
A. micrantha.

В отличие от ГЛ фосфорсодержащие липиды
являются главными компонентами бислойных
непластидных мембран клетки. Содержание ФЛ в
листьях A. × submicrantha составило в среднем
16.5 мг/г сух. м. и было практически таким же как
у A. setacea, но на 54% больше (F = 53, p = 0.001),
чем у A. micrantha (рис. 2в). Еще большие различия
обнаружены в составе индивидуальных ФЛ. Обыч-
но в листьях растений основными ФЛ являются
ФХ, ФЭ, фосфатидилглицерин (ФГ), в меньшем ко-
личестве присутствуют фосфатидилинозит (ФИ),
фосфатидная кислота (ФК), дифосфатидилгли-
церин (ДФГ). На долю первых трех компонентов
в листьях трех видов Achillea приходилось 64–74%
от суммы ФЛ (рис. 2г). Необходимо отметить не-
обычно высокий вклад ФГ в состав главных ком-
понентов, доля которого у всех видов варьирует
от 24 до 40% от суммы ФЛ. Причем у нотовида
вклад ФГ был в 1.7 раза (F = 27, p = 0.001) выше в
сравнении с родительскими видами. Однако у ро-
дительских видов был выше уровень ФК (F = 10,
p = 0.01). В отношении остальных ФЛ каких-либо
отличий не обнаружено.

Некоторые отличия выявлены также в количе-
стве и составе НЛ, которые являются энергетиче-
ским и строительным резервом живой клетки. На
рис. 2д показано, что общее содержание НЛ в ли-
стьях A. × submicrantha было выше, чем в родитель-
ских видах на 23% (F = 58, p = 0.001). При этом со-
держание компонентов, влияющих на структуру
мембран – стеринов (СТ), у исследованных видов
не различалось, также как не отличался уровень

Рис. 1. Содержание малонового диальдегида (МДА) (а) и пигментов (б) в листьях растений Achillea. 1 – Хл а, 2 – Хл b,
3 – Кар. I – A. setacea, II – A. micrantha, III – A. × submicrantha. Данные представлены как среднее арифметическое зна-
чение ± ошибка средней (n = 3, где n – число биологических проб).
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триацилглицеринов (ТАГ) и свободных жирных
кислот (СЖК). Основные различия связаны с
компонентами являющимися предшественника-
ми в синтезе мембранных липидов, а именно ди-
ацилглицеринов (ДАГ), а также компонентами,
выполняющими запасающие функции, такими как
эфиры стеринов (ЭС) (рис. 2е). Отличия состава НЛ
гибрида от A. setacea и A. micrantha заключались в бо-
лее низком (на 8%) (F = 18, p = 0.004) содержании
ЭС в клетках листьев и в более высоком содержании
ДАГ (на 9%) (F = 47, p = 0.002). Следует отметить,
что во всех видах Achillea основную запасающую
функцию среди НЛ, по-видимому, выполняют ЭС,
но не ТАГ.

Основными ЖК в листьях исследованных рас-
тений были С18:3, С18:2, С18:1, С16:0, С18:0. Их
доля составила 89–92% от суммы всех ЖК (табл. 2).
Относительное содержание главной ненасыщен-
ной кислоты С18:3 у всех трех видов растений бы-
ло на уровне 43–50% от суммы ЖК, главной на-
сыщенной кислоты С16:0 – на уровне 18–20%. То
есть, состав ЖК A. × submicrantha практически не
отличался от состава ЖК A. setacea и A. micrantha.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Проведенный анализ морфологических при-

знаков выявил как черты сходства, так и различий

Рис. 2. Общее содержание и состав гликолипидов (а, б), фосфолипидов (в, г) и нейтральных липидов (д, е) в листьях
растений Achillea; б – гликолипиды: 1 – МГДГ, 2 – ДГДГ, 3 – СХДГ; г – фосфолипиды: 1 – ФХ, 2 – ФГ, 3 – ФК, 4 –
ФИ, 5 – ФЭ, 6 – ДФГ; е – нейтральные липиды: 1 – ЭС, 2 – ДАГ, 3 – СЖК, 4 – ТАГ, 5 –СТ. I – A. setacea, II –
A. micrantha, III – A. × submicrantha. Mean – среднее значение, Mean ± SE среднее значение и их стандартные ошибки,
Max, Min – максимальное и минимальное значение. Данные представлены как среднее арифметическое значение ±
± ошибка средней (n = 3, где n – число биологических проб).
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у A. × submicrantha в сравнении с родительскими
видами. A. × submicrantha габитуально схож с
A. micrantha, отличаясь от него желтовато-белыми
цветками и более широкими листьями.

В то же время анализ особенностей физиоло-
го-биохимического состава позволил выявить,

что A. × submicrantha менее подвержен окисли-
тельному стрессу, при этом в его листьях содер-
жится больше зеленых пигментов, мембранных и
запасных липидов, что говорит о его большей
функциональной активности. Следует отметить,
что в составе липидов наиболее быстро и выражен-

Таблица 1. Морфологические признаки трех таксонов Achillea

Габитус/орган
Вид растений

A. setacea A. micrantha A. × submicrantha

Внешний вид Растение густо опушено 
длинными спутанными 
волосками, 10–60 см выс.

Растение, покрытое тонким 
сероватым войлочком, 20–
50 см выс. Стебли простые, 
обычно с укороченными 
побегами в пазухах стебле-
вых листьев, реже – в верхней 
части слабо разветвленные

Сероватое от обильного, 
более или менее прижатого 
опушения многолетнее тра-
вянистое растение 15–50 см 
выс. с розеточными вегета-
тивными побегами и прямо-
стоячими облиственными 
цветущими стеблями

Корневая система Корневища горизонтальные, 
длинные, дающие одиночные 
надземные побеги

Имеется каудекс либо корот-
кое вертикальное корневище, 
иногда – тонкие горизон-
тальные ползучие корневища 
желтоватого цвета, дающие 
тесно расположенные над-
земные побеги

Корневище тонкое, с 
недлинными подземными 
побегами. Способен к актив-
ному вегетативному размно-
жению – часто формирует 
клоны

Листья Стержень листа 0.5–0.8 мм 
дл. Нижние листья в очерта-
нии узколанцетные, до 25 см 
дл., 2 см шир. Стеблевые 
листья триждыперистые. 
Листовых сегментов второго 
порядка 7 или 9 шт.

Стеблевые листья, как пра-
вило, перистые или дважды-
перистые. Концевой шипик 
листа хорошо выражен, начи-
нается внезапно. Промежу-
точных сегментов листа 
обычно нет

Листья очередные, 3–5(10) см 
дл. с рассеченными пластин-
ками, в очертании линейные 
или ланцетные, без промежу-
точных долек или зубцов; 
доли первого порядка у осно-
вания до 1.5 мм шир.

Соцветия Корзинки в плотных, сильно 
выпуклых, часто полушаро-
видных щитках, цилиндриче-
ские; обертки корзинок 2.8–
3.3 мм дл. и 1.5–2.2 мм шир., 
листочки обертки без каймы 
по краю. Ложноязычковые 
цветки белые, 1–1.5 мм дл.

Корзинки в густых, слабо 
выпуклых щитках. Обертки 
2–3 мм шир.; листочки 
обертки, как правило, с белой 
каймой по краям, килеватые. 
Ложноязычковые цветки, как 
правило, желтые

Общие соцветия – относи-
тельно густые сложные 
щитки. Обертки 2–3.3 мм дл. 
и 1.7–2.6 мм шир.; листочки 
обертки явно отделены от 
прицветников; цветоложе 
выпуклое. Ложноязычковые 
цветки светло-желтые или 
желтовато-белые

Таблица 2. Состав основных жирных кислот в листьях растений Achillea

Жирные кислоты A. setacea A. micrantha A. × submicrantha

С16:0 20.1 ± 2.1 18.8 ± 0.8 17.8 ± 1.8
С18:0 1.2 ± 0.2 1.4 ± 0.2 1.1 ± 0.3
С18:1 3.9 ± 1.9 2.9 ± 0.5 3.5 ± 1.5
С18:2 22.8 ± 1.8 19.3 ± 1.3 19.7 ± 2.7
С18:3 42.6 ± 2.3 46.7 ± 2.6 50.4 ± 4.0
Другие 9.4 ± 0.4 10.9 ± 1.0 7.5 ± 1.2
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но отображаются все изменения, происходящие в
организме, инициируемые как внутренними, так и
внешними факторами (Акмурзина, 2012).

Для выявления степени родства A. × submicran-
tha по отношению к родительским видам по всем
исследованным физиолого-биохимическим па-
раметрам и их комбинациям была обучена ней-
ронная сеть (на основе характеристик родитель-
ских видов A. setacea и A. micrantha), которая в 83%
случаев правильно определяла виды A. setacea и
A. micrantha (рис. 3).

Проведенный анализ нотовида в сравнении с
родительскими видами с использованием ней-
ронной сети показал, что в отличие от внешнего
сходства с A. micrantha по физиолого-биохимиче-
ским признакам нотовид ближе расположен к
A. setacea. Это может быть связано с элиминацией
хромосом одного из родителей, что приводит к
изменениям функциональных параметров и вли-
яет на морфологию, адаптацию, рост и развитие
нового вида растений (Hammer, 1984; Родионов и
др., 2019). Появление A. × submicrantha в природе
привело к тому, что он занял не промежуточное
положение между A. setacea и A. micrantha по липид-
ному и пигментному профилю листьев, а получил
“новые” биохимические особенности, которые, ве-
роятно, и позволили ему занять часть ареала ро-
дительских видов. Большее содержание зеленых
пигментов может положительно отразиться на спо-
собности растения к улавливанию света и увеличе-
нию фотосинтетической активности. Это в свою
очередь влияет на синтез биополимеров, с чем мо-
жет быть связано более высокое содержание мем-
бранных ГЛ, ФЛ и запасных НЛ. Возможно, в слу-
чае с Achillea конкурентное преимущество в плане
роста и распространения получит именно A. × sub-
micrantha, а не A. setacea и A. micrantha.

Представленный в работе подход к исследова-
нию гибридов растений, основанный на выявле-

нии их физиолого-биохимических особенностей
и применении моделирования на основе нейрон-
ных сетей с привлечением родительских видов,
может использоваться для анализа процессов ви-
дообразования и прогноза распространения но-
вых видов растений, а также для отбора видов с
заданными свойствами.
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Morphological, Ecological, Physiological and Biochemical Features
of Achillea × submicrantha Tzvelev (Asteraceae) Compared to Parental Species

V. N. Nesterov1, #, S. A. Senator1, 1, V. M. Vasyukov1,
E. S. Bogdanova1, and O. A. Rozentsvet1

1Samara Federal Research Scientific Center RAS, Institute of Ecology of the Volga Basin RAS,
Komzina st. 10, Tolyatti, 445003 Russia
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The morphological, ecological, and physiological biochemical characteristics of plants of the genus Achillea
(Asteraceae) were investigated. The objects of study are hybrid Achillea × submicrantha Tzvelev and its parent
species, A. micrantha Willd. and A. setacea Waldst. et Kit.b. A. × submicrantha is habitually similar to A. mi-
crantha however differs from its parent by yellowish-white f lowers and wider leaves. The hybrid is less suscep-
tible to oxidative stress, contains more green pigments, membrane and reserve lipids, which indicates its
greater functional activity in comparison with the parent species. Using the method of artificial neural net-
works, it is shown that, according to the physiological and biochemical characteristics, A. × submicrantha is
closer to A. setacea.

Keywords: Achillea, adaptation, hybrids, ecological features
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Исследованы аспекты локализации, физиологии пищеварения и взаимоотношений с окончатель-
ными хозяевами скребней Polymorphus phippsi (Kostylew, 1922) (Palaeacanthocephala: Polymorphidae)
из кишечника морских птиц (обыкновенной гаги Somateria mollissima (Linnaeus, 1758), гаги-гребе-
нушки Somateria spectabilis (Linnaeus, 1758) и серебристой чайки Larus argentatus (Pontoppidan, 1763),
обследованных в различных районах Баренцева моря. Установлено, что P. phippsi паразитируют в
дистальном отделе тонкого кишечника птиц. Интенсивность инвазии у обыкновенной гаги составля-
ет 82 ± 35.2 (5–282) экз., у гаги-гребенушки – 31.5 ± 18.9 (1–115) экз., у птенцов серебристой чайки –
2.4 ± 0.4 (1–4) экз. Отмечено наличие процессов мембранного пищеварения с участием протеаз и
гликозидаз, протекающих на поверхности тегумента скребней P. phippsi. Показано, что в местах
прикрепления скребней в слизистой кишечника птиц повышается активность протеаз, увеличива-
ется интенсивность процессов полостного и мембранного пищеварения с участием протеаз и гли-
козидаз.

Ключевые слова: скребни, морские птицы, пищеварение, протеазы, гликозидазы
DOI: 10.31857/S1026347021060123

Скребни, или “колючеголовые черви”, ис-
пользуют в качестве окончательных хозяев позво-
ночных животных, в том числе, и птиц, а местом
их локализации служит тонкий кишечник (Tara-
schewski, 2005). Благодаря наличию мощного
прикрепительного аппарата – крупного хоботка с
многочисленными и острыми кутикулярными
крючьями – эти паразиты могут представлять
определенную угрозу для здоровья и даже жизни
своих хозяев. Результаты изучения гельминтофау-
ны погибших птиц давали многим исследователям
основание предполагать, что высокая зараженность
скребнями могла быть причиной смерти животных
(Белопольская, 1952; Кулачкова, 1979; Itämies et al.,
1980; Thieltges et al., 2006; La Sala, Martorelli, 2007).
В ходе экспериментального заражения скребнями
Filicollis anatis (Schrank, 1788) установлены гистопа-
тологические изменения в кишечнике домашних
уток (Цветаева, 1959; Taraschewski, Hofmann, 1991).
Авторы регистрировали в местах прикрепления
скребней воспалительные реакции с участием
лимфоцитов, гетерофилов и эозинофилов, нару-
шения целостности тканей и кровоподтеки, не-
кротические процессы. При экспериментальном

заражении скребнями Polymorphus minutus (Goeze,
1782) отмечено снижение концентраций общего
белка и белковых фракций в сыворотке крови
птенцов обыкновенной гаги (Hollmèn et al., 1999).
Следует заметить, что по результатам экспери-
ментальных работ и в ходе изучения птиц из при-
родных популяций авторы неоднократно подчер-
кивали, что все особи, зараженные скребнями,
отставали в росте и развитии, а на их теле отсут-
ствовали жировые отложения (Белопольская,
1952; Цветаева, 1959; Кулачкова, 1979; Tara-
schewski, Hofmann, 1991; Hollmèn et al., 1999). Вы-
сказывались предположения, что указанные выше
изменения в кишечнике зараженных птиц связаны
с уменьшением абсорбции нутриентов хозяина,
нарушением секреторной и моторной функций
кишечника (Цветаева, 1959; Кулачкова, 1979;
Hollmèn et al., 1999). Существует мнение, что при-
чина гибели птиц в результате заражения гель-
минтами опосредована – паразитарная инвазия
может играть роль дополнительного стрессового
фактора (Taraschewski, Hofmann, 1991; Hollmèn et al.,
1999; Trieltges et al., 2006; Tourangeau et al., 2019).
Авторы предполагают, что паразитические черви,
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в том числе и скребни, способные конкурировать
с птицами за пищевые ресурсы и энергию на
сложных этапах годового цикла хозяев (мигра-
ции, насиживание яиц и вскармливание птенцов,
суровые условия зимовки и т.д.), потенциально
могут привести к голоданию, снижению пищево-
го статуса и гибели.

Скребни Polymorphus phippsi (Kostylew, 1922)
(Palaeacanthocephala: Polymorphidae) входят в состав
гельминтофауны многих видов морских птиц, гнез-
дящихся в разных регионах Баренцева моря (Бело-
польская, 1952; Куклин, Куклина, 2005; Галактио-
нов, Атрашкевич, 2015; Куклин, 2017). В качестве
промежуточного хозяина они используют рако-
образных Gammarus oceanicus (Segerstråle, 1947) и
G. setosus (Dementieva, 1931) (Куклин, Маслич, 2011;
Галактионов, Атрашкевич, 2015), а морские птицы
(обыкновенная гага, стеллерова гага, люрик, мор-
ской песочник, бургомистр, морская и серебри-
стая чайки, полярная крачка) выступают в роли
окончательных хозяев (Куклин, Куклина, 2005;
Галактионов, Атрашкевич, 2015; Куклин, 2017).
При этом для указанного вида червей обыкновен-
ная гага представляет собой облигатного дефини-
тивного хозяина, остальные птицы выполняют
роль факультативных и/или элиминативных хо-
зяев (Галактионов, Атрашкевич, 2015).

По современным сводкам, высокие показате-
ли заражения скребнями P. phippsi характерны для
обыкновенной гаги, гнездящейся на побережье
Восточного Мурмана Баренцева моря (Куклин,
Куклина, 2005). У этих птиц в указанном районе от-
мечена тотальная зараженность P. phippsi с интен-
сивностью инвазии до 350 экз. В гельминтофауне
чаек рода Larus скребни P. phippsi регистрируются
редко и представлены единичными экземплярами
(Куклин, Куклина, 2005; Куклин, 2017).

Изучение особенностей паразитирования
скребней P. phippsi в кишечнике птиц Баренцева
моря (обыкновенная гага, гага-гребенушка, птен-
цы серебристой чайки) стало целью работы. Ос-
новное внимание при проведении исследования
уделялось таким аспектам, как определение лока-
лизации скребней в тонком кишечнике птиц, по-
казателей заражения и стадии зрелости червей,
измерение активностей пищеварительных фер-
ментов и оценка влияния инвазии на процессы
пищеварения хозяев.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материал для настоящего исследования со-

бран в ходе морских и береговых экспедиций.
Обыкновенная гага Somateria mollissima (Linnaeus,
1758) (n = 10) и птенцы серебристой чайки Larus
argentatus (Pontoppidan, 1763) (n = 11) добыты в
июле 2008, 2010 и 2015 гг. в районе Восточного Мур-

мана на побережье Баренцева моря, гага-гребенуш-
ка Somateria spectabilis (Linnaeus, 1758) (n = 7) – в ав-
густе 2010 г. на острове Долгий Печорского моря.

Птиц вскрывали, вырезали желудочно-кишеч-
ный тракт, отделяли тонкий кишечник и желу-
док. По результатам анализа содержимого желуд-
ков птиц определяли рацион питания и рассчи-
тывали относительную встречаемость пищевых
объектов в желудках. Относительная встречае-
мость – это отношение количества встреч данной
группы кормов к сумме встреч всех групп кормов.

Гельминтологическое вскрытие проводили по
стандартным методикам (Галактионов и др., 1997;
Куклин, 2013). Для всех обнаруженных скребней
регистрировали место локализации в кишечнике
птиц. Червей извлекали, подсчитывали их количе-
ство, а также определяли интенсивность инвазии
(ИИ) – минимальное и максимальное количество
особей паразита у каждого вида хозяев, среднее зна-
чение ИИ и ошибку среднего. Часть скребней ис-
пользовали для определения систематического
статуса, другую часть – для биохимического ана-
лиза.

Слизистая оболочка тонкого кишечника птиц
двух видов (обыкновенной гаги и серебристой чай-
ки) и скребни послужили материалом для биохими-
ческих исследований. При изучении процессов
пищеварения, протекающих на поверхности ки-
шечника птиц и тегумента скребней, использовали
метод последовательной десорбции (Кузьмина,
1976). Участки кишечника и скребней помещали
в 5 мл раствора Рингера для теплокровных живот-
ных и встряхивали в течение 30 с, получая фракцию
Д1 (ферменты из фракции Д1 участвуют в полост-
ном пищеварении). После этого участки кишечни-
ка и скребней переносили в 5 мл раствора Рингера и
встряхивали в течение 45 мин, последовательно
получая фракции Д2, Д3 и Д4. Значения измерен-
ных активностей ферментов во фракциях Д2, Д3 и
Д4 суммировали (в работе представлены как Д2–
Д4). Ферменты из фракций Д2–Д4 участвуют в про-
цессах мембранного пищеварения, протекающих
на поверхности кишечника птиц и тегумента скреб-
ней. После получения фракций Д1–Д4 с участка ки-
шечника снимали слизистую оболочку. Слизистую
и скребней помещали в 5 мл раствора Рингера и
гомогенизировали. Гомогенат слизистой кишеч-
ника птиц (Г) – это фракция, содержащая прочно
фиксированные на энтероцитах кишечника фер-
менты, а гомогенат скребней – фракция, содер-
жащая ферменты, прочно связанные с покровами
паразитов, и ферменты их внутренних органов.
Полученные фракции Д1–Д4, Г и слизистую ки-
шечника замораживали, затем обрабатывали в
лабораторных условиях.
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В пробах измеряли активность пищеваритель-
ных ферментов – протеаз и гликозидаз. Актив-
ность протеаз (АП) (активность трипсина КФ
3.4.21.4, химотрипсина КФ 3.4.21.1 и дипептидаз
КФ 3.4.13.1–3.4.13.11) определяли методом Ансо-
на в модификации Л. Н. Алексеенко по приросту
тирозина (Anson, 1938; Алексеенко, 1968). В каче-
стве субстрата использовали 1%-ный раствор ка-
зеина. Активность гликозидаз (АГ) (суммарная ак-
тивность амилазы КФ 3.2.1.1, глюко-амилазы КФ
3.2.1.3 и ферментов группы мальтаз КФ 3.2.1.20) из-
меряли по приросту гексоз модифицированным
методом Нельсона (Уголев, Иезуитова, 1969). В
качестве субстрата использовали 1.8%-ный рас-
твор растворимого крахмала. Субстраты были
приготовлены на растворе Рингера для тепло-
кровных животных.

По итогам измерений был рассчитан коэффи-
циент соотношения активности гликозидаз к ак-
тивности протеаз – Г/П, который используется
для характеристики пищеварительного процесса.

Обработка полученных данных выполнена с
помощью статистического пакета Microsoft Excel
и STATISTICA 10. Результаты представлены в ви-
де средних значений и их ошибок. Достоверность
различий между сравниваемыми параметрами
определяли по непараметрическому критерию
Уилкоксона и с использованием однофакторного
дисперсионного анализа. Изменения активностей
пищеварительных ферментов в слизистой кишеч-
ника обыкновенной гаги в зависимости от ИИ
скребнями оценивали с помощью корреляцион-
ного анализа.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В ходе настоящего исследования установлено,

что в рационе питания обыкновенной гаги и гаги-
гребенушки доминирующее положение занимают

двустворчатые моллюски (прежде всего мидии
Mytilus edulis (Linnaeus, 1758) (табл. 1). Спектр пита-
ния птенцов серебристой чайки широк и включает
кормовые объекты как морского, так и наземного
происхождения, а также пищевые отходы.

В результате гельминтологических вскрытий
выявлено, что скребни P. phippsi локализуются в
дистальном отделе тонкого кишечника у всех ис-
следованных видов птиц. Обнаружено, что в тон-
ком кишечнике у обыкновенной гаги и гаги-гре-
бенушки встречаются как половозрелые, так и
неполовозрелые скребни, а у птенцов серебри-
стой чайки – только неполовозрелые особи. Под-
считано, что ИИ скребнями P. phippsi у обыкно-
венной гаги составляет 82 ± 35.2 (5–282) экз., у га-
ги-гребенушки – 31.5 ± 18.9 (1–115) экз., у
птенцов серебристой чайки – 2.2 ± 0.4 (1–4) экз.

Биохимический анализ показал, что в местах
прикрепления скребней в слизистой кишечника
у всех исследованных видов птиц повышается ак-
тивность протеаз (табл. 2). Увеличение активно-
сти гликозидаз отмечено в слизистой зараженных
гаг-гребенушек (в 1.8 раза), а у птенцов серебристой
чайки зарегистрировано снижение активности гли-
козидаз (в 2.4 раза) по сравнению с аналогичными
показателями контрольных участков. Кроме того,
значения коэффициента Г/П снижались в местах
локализации скребней в кишечнике у всех видов
птиц, особенно заметно величина коэффициента
уменьшалась в тонком кишечнике птенцов се-
ребристой чайки (в 3.75 раза) по сравнению с
контролем.

Наряду с этим установлено, что интенсивность
мембранного пищеварения (Д2–Д4) с участием
протеаз и гликозидаз повышается в дистальном
отделе кишечника обыкновенных гаг, инвазиро-
ванных скребнями, по сравнению с контрольны-
ми показателями (табл. 3) (p < 0.05). Кроме того, в
кишечнике уток, зараженных скребнями, про-

Таблица 1. Относительная встречаемость кормовых объектов в желудках обследованных птиц, %

Кормовые объекты Обыкновенная гага
(n = 10)

Гага-гребенушка
(n = 7)

Птенцы серебристой чайки 
(n = 11)

Двустворчатые моллюски 69.2 58.4 11.1
Полихеты 7.7 – 16.8
Гастроподы – 8.3 –
Морские ежи 7.7 – 5.5
Рыба 7.7 – 11.1
Водоросли 7.7 33.3 –
Скорлупа яиц – – 5.5
Наземные растения – – 27.8
Насекомые – – 5.5
Пищевые отходы – – 16.7
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цессы полостного пищеварения (Д1) с участием
ферментов гидролиза углеводов идут наиболее
активно. В кишечнике птенцов серебристой чайки
при заражении скребнями зарегистрировано про-
текание как мембранного (Д2–Д4), так полостно-
го (Д1) пищеварения с участием гликозидаз, при
этом у чаек, свободных от инвазии скребнями,
указанные процессы не отмечены (Куклина,
Куклин, 2016). В гомогенате кишечника (Г) зара-
женных чаек отмечено значительное снижение
активности гликозидаз (в 10.4 раза) по сравнению
с контрольными параметрами (p < 0.05). В то же
время в гомогенате обыкновенных гаг и серебри-
стых чаек при инвазии скребнями активности
протеаз увеличиваются в 2.7 и 4.0 раза соответ-
ственно относительно показателей контрольных
участков (p < 0.05).

Установлено, что на тегументе скребней P. phippsi
протекают процессы мембранного пищеварения
с участием протеаз и гликозидаз (табл. 3). Сравни-
тельный анализ показал, что на тегументе неполо-
возрелых скребней из кишечника и обыкновенной
гаги, и серебристой чайки процессы мембранного
пищеварения с участием протеаз осуществляются
при одинаковой активности указанных фермен-
тов. Активность же гликозидаз при мембранном
пищеварении на тегументе скребней из кишеч-
ника чаек значительно превышает аналогичные
показатели на покровах скребней из кишечника
обыкновенной гаги (p < 0.05). В то же время выяв-
лено снижение активности протеаз в теле (Г) не-
половозрелых скребней из кишечника птенцов
серебристой чайки более, чем в 2 раза, по сравне-
нию c половозрелыми и неполовозрелыми скреб-
нями из кишечника обыкновенной гаги (p < 0.05).

Полученные данные свидетельствуют о том, что
на поверхности тегумента (Д2–Д4) и в теле (Г) по-
ловозрелых скребней из кишечника гаги процессы
пищеварения с участием гликозидаз протекают бо-
лее интенсивно, чем у неполовозрелых скребней,
паразитирующих в том же хозяине – активность
гликозидаз в теле половозрелых скребней в 3.4 раза
превышает значение аналогичного показателя
для неполовозрелых особей (p < 0.05).

По результатам корреляционного анализа не
установлено достоверной зависимости измене-
ния активности протеаз и гликозидаз от количе-
ства скребней в кишечнике обыкновенной гаги.
Коэффициент корреляции между АГ и ИИ скребня-
ми составил 0.23, между АП и ИИ скребнями – 0.3.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Высокие показатели ИИ скребнями P. phippsi

зарегистрированы для обыкновенной гаги и гаги-
гребенушки, в то время как находки P. phippsi в
кишечнике птенцов серебристой чайки единич-
ны. Если следовать общим представлениям о свя-
зи между инвазией гельминтами и рационом пи-
тания животных, то часть содержимого желудков
у исследованных птиц должны составлять ракооб-
разные (Bustnes, Galaktionov, 2004; Skirnisson, 2015).
Тем не менее, ракообразные в составе кормов ис-
следованных гаг и чаек не обнаружены. Вероятно,
заражение скребнями произошло намного раньше
отлова птиц, а остатки раков быстро перевари-
лись. По всей видимости, инвазия скребнями
P. phippsi с высокими показателями заражения у
гаг по сравнению с серебристыми чайками может
быть связана, в первую очередь, с пищевыми

Таблица 2. Активность гликозидаз и протеаз в тонком кишечнике морских птиц

Примечание. Над чертой значения активностей ферментов в участках слизистой кишечника, где паразиты отсутствуют, под
чертой – в участках, где локализуются паразиты; * – различия достоверны относительно значений активностей ферментов в
участках слизистой кишечника, где паразиты отсутствуют.

Морские птицы
Активность 

протеаз (ммоль 
тирозина/г мин)

Достоверность 
различий

Активность 
гликозидаз (ммоль 

глюкозы/г мин)

Достоверность 
различий * Г/П

Обыкновенная 
гага

F3.9 = 12.6, 
p < 0.001

F3.9 = 2.6,
p < 0.11

Гага-гребенушка F4.24 = 6.47,
p < 0.017

F4.24 = 4.97,
p < 0.0035

Серебристая 
чайка

F5.3 = 15.47,
p < 0.001

F5.3 = 13.3,
p < 0.0013

0.37 0.03
0.62 0.04*

±
±

0.72 0.04
0.92 0.05

±
±

1.9
1.5

1.3 0.15
3.6 0.59*

±
±

2.4 0.36
4.3 0.51*

±
±

1.8
1.2

2.2 0.3
3.4 0.29*

±
±

2.6 0.2
1.1 0.08*

±
±

1.2
0.32
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предпочтениями птиц. По данным литературы,
рацион питания обыкновенной гаги и гаги-гребе-
нушки в Баренцеморском регионе включает глав-
ным образом мидий, а также иглокожих, полихет
и ракообразных (Состояние …, 2003). В то же вре-
мя серебристые чайки очень пластичны в плане
выбора кормовых объектов (Состояние …, 2003).
Представленные нами данные даже по небольшому
числу обследованных птенцов серебристой чайки
также свидетельствуют об их широком спектре пи-
тания. Дефицит одного из видов корма серебристые
чайки могут с легкостью заменить на другие объек-
ты питания как морского, так и наземного проис-
хождения. Гаги не обладают такой способностью,
и их кормовые территории, как правило, ограниче-
ны зоной морской литорали и сублиторали (Состо-
яние …, 2003).

Кроме того, в кишечнике обыкновенной гаги
и гаги-гребенушки обнаружены как половозре-
лые, так и неполовозрелыми скребни, в то время,
как в кишечнике птенцов серебристой чайки –
только неполовозрелые особи. Указанные различия

могут быть связаны со специфичностью гельмин-
тов к окончательным хозяевам, особенностями пи-
щеварения птиц, их рационом и, соответственно,
количеством питательных веществ, необходимых
для нормального развития скребней до поло-
возрелого состояния. При этом сравнительный
анализ показал, что активность протеаз в теле не-
половозрелых скребней P. phippsi из кишечника
птенцов серебристых чаек в два раза ниже актив-
ности протеаз в теле скребней P. phippsi из кишеч-
ника обыкновенной гаги независимо от стадии
зрелости червей. Согласно данным научной лите-
ратуры, влияние протеаз вызывает лизис тканей и
образование капсул в кишечной стенке специ-
фичных хозяев, что способствует более прочной
фиксации гельминтов (Polzer, Taraschewski, 1994).
Можно предположить, что низкая активность про-
теолитических ферментов в теле скребней P. phippsi,
найденных у чаек, препятствует их глубокому за-
креплению в кишечнике этих птиц, что, возможно,
также приводит к замедлению развития гельмин-
тов. Вероятно, это может быть одной из причин, по

Таблица 3. Активности протеаз и гликозидаз во фракциях, десорбируемых с поверхности пищеварительно-
транспортных систем птиц и тегумента скребней

Примечание. Над чертой значения активностей ферментов в участках слизистой кишечника, где паразиты отсутствуют, под
чертой – в участках, где локализуются паразиты; * – различия достоверны относительно значений активностей ферментов во
фракциях кишечника, где паразиты отсутствуют; ** – различия достоверны относительно значений активностей ферментов
во фракциях тегумента неполовозрелых скребней из кишечника обыкновенной гаги.

Поверхность Хозяин Д1 Д2-4 Г

Активность протеаз (ммоль тирозина/г мин)

Кишечник Обыкновенная гага

Кишечник Серебристая чайка

Тегумент (неполовозрелые скребни) Обыкновенная гага 0.17 ± 0.08 0.23 ± 0.02 0.23 ± 0.03

Тегумент (половозрелые скребни) Обыкновенная гага 0.24 ± 0.06 0.1 ± 0.01** 0.21 ± 0.02

Тегумент (неполовозрелые скребни) Серебристая чайка 0.61 ± 0.04 0.18 ± 0.01 0.1 ± 0.01**

Активность гликозидаз (ммоль глюкозы/г мин)

Кишечник Обыкновенная гага

Кишечник Серебристая чайка

Тегумент (неполовозрелые скребни) Обыкновенная гага 0.09 ± 0.05 0.02 ± 0.005 0.64 ± 0.15

Тегумент (половозрелые скребни) Обыкновенная гага 0.21 ± 0.002 0.04 ± 0.001** 2.2 ± 0.007**

Тегумент (неполовозрелые скребни) Серебристая чайка 0 0.53 ± 0.02** 0.94 ± 0.04

0.19 0.02
0.24 0.01

±
±

0.1 0.01
0.22 0.01*

±
±

0.06 0.005
0.16 0.01*

±
±

1.24 0.1
1.9 0.04*

±
±

0.84 0.1
0.98 0.1

±
±

0.15 0.01
0.6 0.02*

±
±

0.27 0.01
0.55 0.03*

±
±

0.25 0.01
0.47 0.02*

±
±

0.2 0.01
0.17 0.01

±
±

±
0

0.53 0.01 ±
0

0.31 0.01
2.6 0.2

0.25 0.01*
±
±
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которой скребни P. phippsi редко достигают поло-
вой зрелости в кишечнике чаек рода Larus и не
могут эффективно использовать их в качестве об-
лигатных дефинитивных хозяев (Галактионов,
Атрашкевич, 2015).

Независимо от вида хозяина и стадии зрелости
скребни P. phippsi паразитируют в дистальном отделе
тонкого кишечника. Ранее замечено, что дисталь-
ный отдел кишечника птиц обладает наиболее ста-
бильными условиями для жизнедеятельности гель-
минтов (Crompton, Nesheim, 1976; Куклина,
Куклин, 2019). Кроме того, неоднократно отме-
чалось, что местоположение скребней в желудоч-
но-кишечном тракте позвоночных животных
ограничено областью, в которой активно проте-
кают процессы абсорбции нутриентов (моносаха-
ридов, аминокислот и т.д.), а также может опре-
деляться конкурентными взаимоотношениями с
другими видами гельминтов (Crompton, Nesheim,
1976; Holmes, 2002). Следует заметить, что в ме-
стах локализации P. phippsi процессы полостного
и мембранного пищеварения с участием протеаз
и гликозидаз в кишечнике исследованных птиц
протекают с высокой интенсивностью. Можно
предположить, что заражение скребнями приво-
дит к активации процессов полостного и мем-
бранного пищеварения в кишечнике хозяина, и
тем самым черви дополнительно обеспечивают
себя доступными питательными веществами, не-
обходимыми для существования.

Известно, что пищеварительная система у
скребней отсутствует, и питательные вещества
они поглощают всей поверхностью тела (Hibbard,
Cable, 1968; Taraschewski, Mackenstedt, 1991). Резуль-
таты представленного исследования показали, что
на поверхности тегумента скребней адсорбируются
пищеварительные ферменты хозяина и протекают
процессы мембранного пищеварения с участием
протеаз и гликозидаз. При этом активность протеаз
у неполовозрелых особей выше аналогичного пока-
зателя половозрелых скребней, что, вероятнее все-
го, связано с тем, что молодым скребням необходи-
мо больше питательных веществ и энергии для ро-
ста, развития и полового созревания.

Влияние инвазии скребнями на активность
протеаз и гликозидаз в слизистой дистального от-
дела морских птиц заслуживает отдельного рас-
смотрения. Хоботок скребней P. phippsi вооружен
14–18 рядами кутикулярных крючьев (по 5–7
крючьев в ряду), длина острия которых составля-
ет 0.046–0.071 мм (Хохлова, 1986). При этом хобо-
ток половозрелых особей внедряется в кишечник
птиц вплоть до серозной оболочки (Taraschewski,
2000; Г. И. Атрашкевич, личное сообщение). Меха-
ническое повреждение мембран энтероцитов крю-
чьями скребней приводит к выходу внутриклеточ-

ных ферментов, что, видимо, в итоге и приводит к
повышению значений активности протеаз в слизи-
стой кишечника птиц. Аналогичные изменения ак-
тивности пищеварительных ферментов ранее от-
мечены у позвоночных животных (рыб и птиц), в
кишечнике которых паразитировали ленточные
черви, обладающие прикрепительным аппаратом
заякоривающего типа (Извекова, Куклина, 2014).
Динамика активности гликозидаз была более
сложной – в кишечнике гаг-гребенушек этот пока-
затель увеличивался, у серебристых чаек снижался,
у обыкновенных гаг не претерпевал статистически
достоверных изменений (табл. 2). Возможно, это
связано со степенью «притертости» взаимоотно-
шений в системе паразит – хозяин, соотношением
количества молодых и половозрелых скребней в
каждой особи птиц и временем, прошедшем с мо-
мента заражения до начала проведения исследо-
ваний. Следует также отметить, что адсорбция
ферментов гидролиза углеводов активнее проте-
кает на тегументе неполовозрелых скребней.

* * *

Установлено, что скребни P. phippsi паразитиру-
ют в дистальном отделе кишечника морских птиц
(обыкновенной гаги, гаги-гребенушки, серебри-
стой чайки). Высокие показатели ИИ P. phippsi за-
регистрированы для обоих видов гаг, в которых
гельминты достигают половозрелого состояние.
В кишечнике птенцов серебристой чайки обнару-
жены лишь неполовозрелые особи P. phippsi в не-
большом количестве (1–4 экз.). Независимо от
стадии зрелости и систематического статуса хозяи-
на, на поверхности тегумента скребней протекают
процессы мембранного пищеварения с участием
протеаз и гликозидаз. Кроме того, при инвазии
скребнями в слизистой кишечника у всех видов
птиц повышается активность протеаз, активиру-
ются процессы полостного и мембранного пище-
варения с участием протеаз и гликозидаз. Следует
заметить, что особенности инвазий и паразити-
рования скребней P. phippsi определяются рацио-
ном питания хозяина, а также пищеварительной
активностью ферментов.

Работа выполнена в рамках государственного
задания ММБИ РАН.
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The Peculiarities of Parasiting Polymorphus phippsi (Palaeacanthocephala: 
Polymorphidae) in the Intestines of Seabirds in the Barents Sea

M. M. Kuklina1, # and V. V. Kuklin1

1Murmansk Marine Biological Institute RAS, Vladimirskaya str. 17, Murmansk, 183010 Russia
#e-mail: MM_Kuklina@mail.ru

Aspects of localization, physiology of digestion and relationships with the final hosts of the acanthocephalan
Polymorphus phippsi (Kostylew, 1922) (Palaeacanthocephala: Polymorphidae) from the intestines of seabirds
(common eider Somateria mollissima (Linnaeus, 1758), comb eider Somateria spectabilis (Linnaeus, 1758) and
herring gull Larus argentatus (Pontoppidan, 1763) from various regions of the Barents Sea are examined. It
was established that P. phippsi parasitizes in the distal small intestine of birds. The invasion intensity in com-
mon eider is 82 ± 35.2 (5–282) specimens, in comb eider – 31.5 ± 18.9 (1–115), in chicks of herring gull –
2.4 ± 0.4 (1–4). The membrane digestion processes involving proteases and glycosidases occurring on the
surface of the tegument of P. phippsi were noted. It is shown that the proteases activity increases at the sites of
attachment of acanthocephalans in the intestinal mucosa of birds, and the intensity of the processes of cavity
and membrane digestion with the participation of proteases and glycosidases increases.

Keywords: acanthocephalans, seabirds, digestion, proteases, glycosidases
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Анализировали концентрацию лизоцима в иммунных органах щуки: почках, селезенке и печени, а
также в сыворотке крови. Обнаружена противоположная направленность внутригодовой флуктуа-
ции показателя неспецифического иммунитета в почках и селезенке относительно печени и сыво-
ротки. Наиболее высокий уровень фермента в почках наблюдался в зимние месяцы и весной, а в сы-
воротке – с весны до осени. В мае месяце во всех исследованных органах и сыворотке наблюдалось
значительное повышение концентрации лизоцима, независимо от направленности изменений в
предшествующий период. Размеры особей не влияли на концентрацию лизоцима в органах, и толь-
ко в сыворотке обнаружена корреляция с длиной рыб. Стадии зрелости гонад у щуки показали раз-
нонаправленное влияние на концентрацию фермента в почках и сыворотке. Внутригодовая дина-
мика показателя неспецифического иммунитета у взрослых рыб имеет сезонную зависимость, в том
числе от температуры водоема. В печени и сыворотке крови связь фермента с температурой прямая,
а в почках и селезенке обратная. Исследования показали, что сезонная динамика концентрации ли-
зоцима щуки находится под влиянием совокупности параметров, характеризующих физиологиче-
ское состояние рыб, и факторов внешней среды. Сывороточный лизоцим оказался более зависи-
мым от разных факторов, чем фермент из органов.

Ключевые слова: лизоцим, органы, сыворотка, щука, сезон
DOI: 10.31857/S1026347021060160

В условиях интенсивного развития мировой
аквакультуры существует необходимость разра-
ботки мероприятий для защиты коммерческой
продукции от больших потерь из-за болезней и
других негативных воздействий, возникающих
при выращивании рыб. Одним из путей решения
таких задач является воздействие на иммунитет с
целью его повышения или улучшения. Неспеци-
фический иммунитет рыб является первой и эф-
фективной линией защиты от неблагоприятных
факторов внешнего воздействия. Лизоцим – фер-
мент из группы гликозидаз – один из важных ком-
понентов неспецифической резистентности, кото-
рый наиболее активно изучается у этой группы жи-
вотных. Считается, что повышенная концентрация
или активность иммунных показателей может сви-
детельствовать о хорошем или эффективном им-
мунитете. Однако стимулирование повышения
иммунитета вызывает и повышение энергетиче-
ских затрат организма (Kortet, Vainikka, 2008). Ре-
сурсы организма ограничены, и в этой связи важно
понимание того, как происходит их перераспреде-
ление между необходимым иммунным ответом и

другими жизненно важными физиологическими
функциями (Viney et al., 2005). Результаты экспери-
ментов по влиянию разных факторов на иммунитет
рыб, и в частности на активность или концентра-
цию лизоцима, различны. Также показано, что зна-
чительные вариации активности лизоцима могут
быть и у контрольных рыб, на которых не дей-
ствовал изучаемый фактор (Kozinska, Guz, 2004;
Yin et al., 2009; Kaleeswaran et al., 2011; Das et al.,
2013). Количественные показатели иммунитета у
рыб не постоянны и существенно варьируют в их
жизненном цикле. Поэтому для адекватной оценки
результатов воздействия на иммунные функции не-
обходимо учитывать физиологическое состояние
и характер нормальных количественных измене-
ний показателей иммунитета у изучаемых рыб.
Анализ сезонной или внутригодовой флуктуации
показателей, которая проходит под влиянием
максимально полного спектра внешних и внут-
ренних факторов, позволяет выявить направлен-
ность и масштаб таких преобразований у рыб.

Список рыб, выращиваемых в аквакультуре,
постоянно расширяется за счет новых и перспек-
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тивных видов. Щука Esox lucius L., 1758 рассмат-
ривается как один из таких объектов в некоторых
хозяйствах России (Маслова, Петрушин, 2013;
Скворцова и др., 2018). Искусственное разведение
щуки началось в 70-х гг. прошлого столетия и полу-
чило наибольшее развитие в ряде европейских
стран (Harvey, 2009). Несмотря на то, что щука ши-
роко распространена в водоемах северного полуша-
рия и относится к объектам аквакультуры, ее неспе-
цифический иммунитет, включая такой важный
иммунный показатель как лизоцим, изучен крайне
слабо. Некоторые исследования, связанные с пара-
зитарными инвазиями у вида, отражают распро-
странение этого фермента в кишечнике и других
органах, а также реакции рыб на наличие или от-
сутствие гельминтов (Извекова и др., 2010; Dezfuli
et al., 2018).

Цель представленной работы – изучить дина-
мику концентрации лизоцима в иммунных орга-
нах и сыворотке крови щуки в разные сезоны го-
дового цикла, с гонадами на разных стадиях раз-
вития, в естественных условиях обитания.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Щуку отлавливали в прибрежной зоне Рыбин-
ского водохранилища около пос. Борок и в р. Сутка,
в районе с. Верхне-Никульское. В теплые месяцы
образцы крови отбирали на месте, сразу же после
вылова рыбы. Затем рыб помещали в термос со
льдом и доставляли в лабораторию. В зимние ме-
сяцы отбор образцов проводили в лаборатории,
куда рыбу доставляли в живом виде, сразу после вы-
лова. Перед отбором крови рыбу обездвиживали
резким ударом по голове. Кровь брали из хвостовых
сосудов. Образцы сыворотки крови, тканей печени,
почек и селезенки до анализа хранили заморожен-
ными при –18°С в течение нескольких суток.
Проводили неполный биологический анализ: рыб
взвешивали, измеряли длину до конца чешуйного
покрова, определяли стадии зрелости гонад (Са-
кун, Буцкая, 1963). В исследовании представлены
рыбы трехлетних сборов в количестве 110 особей
(табл. 1).

Концентрацию лизоцима в тканях печени, по-
чек, селезенки и сыворотке определяли методом
“диффузии в агар”, который основан на способно-

Таблица 1. Время сбора и характеристика исследованных рыб

Время лова,
мес. Количество рыб, экз. Стадия зрелости

Длина (l), см Масса общая, г

Июнь 7 I, II

Июль 8 I, II

Сентябрь 6 II, II−III

Октябрь 12 II, II−III

Декабрь 15 II−III Нет данных

Январь 20 II−III

Февраль 8 II−III, III

Март 14 III−IV

Апрель 13 IV, IV–V

Май 7 I, II, IV

−
±

min max
M m

−
±

min max
M m

30 54.5
38.8 3.0

−
±

230 1350
570.0 138.3

−
±

28 44.8
36.1 2.0

−
±

200 752
372.4 81.5

−
±

39 44.5
41.1 1.1

−
±

435 760
584.2 52.8

−
±

37 52
47.0 1.8

−
±

442 1410
747.4 128.4

−
±

48 65
52.1 1.2

−
±

41.5 61
55.5 1.2

−
±

510 1900
1014.0 92.5

−
±

38.5 56.5
48.8 2.2

−
±

452 1345
860.5 105.4

−
±

47 75
56.9 2.5

−
±

670 3770
1667.1 270.0

−
±

39 65
52.3 1.8

−
±

515 2270
1047.0 139.6

−
±

33 54
41.4 2.7

−
±

280 1100
640.0 110.9

−
±
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сти этого фермента лизировать клетки Micrococcus
lysodeikticus (Schroeter 1872), диспергированные в
слое агарового геля. Диаметр зоны просветления
пропорционален логарифму концентрации лизо-
цима (Osserman, Lawlor, 1966). Концентрацию
фермента в исследуемых образцах определяли по
калибровочной кривой на основе стандартного
препарата из белка куриных яиц. Более подробно
метод описан ранее (Субботкина, Субботкин,
2003). Концентрацию лизоцима выражали в мкг/г
ткани органа и мкг/мл сыворотки как средняя ±
± стандартная ошибка. Для сравнения выборок
применяли непараметрический критерий Ман-
на–Уитни, а корреляционные связи определяли по
критерию Спирмена (rs) при значимости р < 0.05.
Возможное влияние некоторых факторов на ли-
зоцим щуки оценивали по критерию Краскела–
Уоллиса (Н) при р < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Внутригодовая флуктуация концентрации ли-
зоцима в почках щуки имела существенные се-
зонные различия, при которых максимальные
значения в 2.5 раза превышали минимальные. Ле-
том (в июне–июле) в тканях органа зарегистри-
рован наименьший уровень лизоцима (рис. 1). С
осени количество фермента нарастало и достигло
максимума зимой. В почках щуки обнаружены
два периода самых высоких концентраций лизо-
цима. Первый, наиболее продолжительный пери-
од, охватывал три зимних месяца декабрь, январь и
февраль. Затем весной концентрация лизоцима
снижалась и вновь возрaстала до максимума в мае.

В селезенке в летний период, также как в поч-
ках, обнаружена самая низкая концентрация ли-
зоцима (рис. 1). Более высокий и одинаковый
уровень фермента в тканях этого органа наблю-

дался в течение длительного времени − с октября до
мая месяца. В мае у рыб также были самые высокие
концентрации лизоцима, средние значения кото-
рых отличались от таковых в предыдущие весенние
месяцы и последующие летний и осенний период.

В печени щуки обнаружен скачкообразный ха-
рактер изменений концентрации лизоцима (рис. 2).
Наиболее значительные различия такого плана
наблюдались в осенний и весенний периоды. В
начале осени концентрация фермента в органе
снизилась по сравнению с июлем, но уже в октябре
было зарегистрировано ее двукратное повышение.
В зимний период количество фермента в печени со-
хранялось на пониженном уровне. В феврале–мар-
те наблюдалось незначительное (на 40%) повыше-
ние уровня лизоцима. Однако в апреле наблюда-
лось более чем двукратное снижение концентрации
этого показателя неспецифического иммунитета.
Конец весны и начало лета характеризовались са-
мыми высокими значениями параметра, когда
концентрация лизоцима в печени более чем в
2.5−3 раза превышала апрельский уровень.

Сыворотка щуки в исследованный период
продемонстрировала самый широкий диапазон
внутригодовой флуктуации концентрации лизо-
цима (рис. 2). Летний период и начало осени ха-
рактеризовались очень высоким содержанием
фермента. В дальнейшем его концентрация сни-
зилась до минимального уровня, который наблю-
дался в течение трех зимних месяцев. Наступле-
ние весны сопровождалось плавным ростом кон-
центрации лизоцима, однако в мае произошел
резкий скачок до максимальных годовых значений.
В итоге самые высокие концентрации лизоцима,
обнаруженные в течение продолжительного перио-
да, включающего май, июнь, июль и сентябрь,
оказались в 10−13 раз выше значений зимнего пе-
риода.

Рис. 1. Динамика лизоцима в почках и селезенке щу-
ки (среднее ± стандартная ошибка). Разные буквы
(а–г) над столбцами обозначают достоверные разли-
чия для одного и того же органа (p < 0.05).
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Рис. 2. Динамика лизоцима в печени и сыворотке щу-
ки (среднее ± стандартная ошибка). Разные буквы
(а–д) над столбцами обозначают достоверные разли-
чия для одного и того же органа или ткани (p < 0.05).
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Анализ данных показал, что концентрация
фермента в органах и сыворотке внутри сезонов
во многих случаях более сходна, чем в разные се-
зоны, исключение − месяц май, когда количество
лизоцима у рыб отличалось от предыдущего и по-
следующего месяцев. Остальные данные были
сгруппированы в сезоны (рис. 3). Показано, что
для зимы и весны характерны самые высокие
концентрации лизоцима в почках и селезенке, и
напротив − самые низкие − в печени и сыворотке.
Летом и осенью наблюдалось повышение концен-
трации фермента в печени и сыворотке, и пониже-
ние его в почках и селезенке. В мае концентрации
фермента в почках и селезенке были сходными с
холодным временем года, а в печени и сыворотке
− с летнее-осенним периодом.

Полученные данные выявили общую положи-
тельную корреляцию средней силы между кон-
центрациями лизоцима в почках и селезенке (rs =
= 0.6). Однако между лизоцимом в почках и сыво-
ротке обнаружена обратная зависимость (rs = –0.4).
Подобный, но более слабый, характер связи про-
являлся между концентраций фермента в селе-
зенке и сыворотке (rs = –0.21). Печень, напротив,
показала положительную, но также не высокую,
корреляцию концентрации фермента с сыворот-
кой (rs = 0.31).

Изучение влияния сезонности на иммунитет
диких рыб в природе позволяет установить диапа-
зон естественной флуктуации иммунных показате-
лей и способствует выяснению потенциала защит-
ных возможностей организма. Исследования, ко-
торые проводятся в этой области, указывают на
отсутствие общей закономерности иммунных ре-
акций − у каждого вида рыб или группы родствен-

ных видов может быть свой, уникальный сезонный
иммунный ответ (Субботкин, Субботкина, 2016;
Papezikova et al., 2016). Этот ответ, сформирован-
ный на основе биологических и физиологических
возможностей организма, может быть результа-
том прямого или опосредованного влияния эко-
логии.

Среди абиотических факторов окружающей
среды важную роль в жизни пойкилотермных жи-
вотных играет температура. Ее влияние на коли-
чественные характеристики лизоцима в крови
рыб показано в экспериментальных условиях, то-
гда как результаты, полученные в естественной
среде, не только неоднозначны, но и порой про-
тиворечивы (Kortet, Vainikka, 2008). Этот аспект
обсуждался при рассмотрении сезонной динами-
ки фермента у леща Abramis brama L., 1758 (Суб-
боткин, Субботкина, 2016). Мы не определяли
температуру воды непосредственно при отлове
щуки, поскольку общий термический режим во-
дохранилища известен (Буторин и др., 1982). Од-
нофакторный анализ Краскела–Уоллиса выявил
зависимость концентрации лизоцима от темпера-
туры воды в водоеме во всех исследованных тка-
нях (табл. 2). Для лизоцима в почках и селезенке
характерна обратная зависимость от температуры
(rs = –0.54 и rs = –0.39 соответственно), тогда как
фермент в печени и сыворотке, напротив, имел
положительную связь (rs = 0.34 и rs = 0.75). Диффе-
ренцировка рыб по сезонам показала, что совокуп-
ность различных внешних факторов, действующих
в рамках категорий “сезон”, также влияет на кон-
центрацию лизоцима в органах и сыворотке щуки.

Возможность влияния физиологического со-
стояния на иммунный показатель оценивали по
биологическим параметрам щуки. Обнаружено,
что концентрация фермента ни в одной исследо-
ванной ткани не связана с полом рыб (p > 0.05)
(табл. 2). Другие морфо-физиологические пока-
затели рыб широко варьировали в разные сезоны
при разной температуре. Чтобы минимизировать
влияние этих внешних факторов мы анализиро-
вали выборки зимнего и весеннего сезонов. В это
время изменения температурного режима водое-
ма и фактора сезонности проявляются в меньшей
степени, чем в другие периоды. Для определения
влияния размеров особи щуки были разделены по
длине на две группы: I – от 38.5 до 50 см, II – от 55
до 75 см (табл. 3). Статистический анализ пока-
зал, что эти группы рыб различались в высшей
степени по длине и массе (p < 0.000), тогда как по
концентрации фермента были сходны (p = 0.08–
0.97). Однофакторный анализ по критерию H не
выявил влияния размеров рыб на концентрацию
лизоцима в органах и сыворотке. Корреляция фер-
мента наблюдалась только у сывороточного лизо-
цима с длиной рыб (rs = 0.31; p < 0.05).

Рис. 3. Сезонная динамика лизоцима в органах и сы-
воротке щуки (среднее ± стандартная ошибка). От-
сутствие букв и разные буквы (а, б) над столбцами
обозначает достоверные различия для одного и того
же органа или ткани (p < 0.05).
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Возможное влияние стадий зрелости гонад на
лизоцим у щуки также оценивали в зимне-весен-
ний период. Было обнаружено, что концентрация
фермента в почках и сыворотке зависела от стадий
зрелости гонад по критерию Краскела-Уоллиса
(табл. 2). Лизоцим в почках был связан со зрело-
стью гонад в обратной зависимости (rs = –0.50),
тогда как в сыворотке зависимость была прямая
(rs = 0.54). Между динамикой концентрации фер-
мента в печени и селезенке и развитием гонад
связь не обнаружена.

Разнонаправленные изменения концентрации
лизоцима в исследованных тканях, которые могут
быть зависимы от физиологических особенностей
рыб (созревание гонад), а также внешнего воздей-
ствия (температура воды) указывают на то, что один
источник − сыворотка или плазма крови, который
анализируется значительно чаще других, не отража-
ет динамику фермента во всем организме. Учитывая
концентрацию лизоцима в почках и селезенке, ко-
торая у многих видов может значительно превы-
шать таковую в крови (Субботкина, Субботкин,
2003; Субботкин, Субботкина 2016), исследование
фермента только в сыворотке для оценки влияния
каких-либо факторов на состояния иммунитета
рыб оказывается недостаточным. Это подтвер-
ждается и определенной корреляционной связью
лизоцима в сыворотке с его количеством в им-
мунных органах, обнаруженной у исследованной
щуки.

Наличие высоких концентраций лизоцима в
почках и селезенке в зимний период, с последую-
щим снижением в летние месяцы, скачок уровня
фермента до максимальных значений во всех иссле-
дованных тканях щуки в мае, вероятно, не может
указывать на зависимость этого показателя от осве-
щенности и продолжительности светового дня. Од-
нако изменения отдельных факторов внешней
среды, например, температуры или освещенно-
сти, могут выступать пусковым сигналом, вызы-
вающим ответные реакций иммунной системы
(Kortet, Vainikka, 2008).

Пиковые концентрации лизоцима, обнару-
женные у щуки в мае, могут быть обусловлены по-
сленерестовыми изменениями в организме рыб. Во
внешней среде в это время происходит значи-
тельное повышение температуры воды (Буторин
и др., 1982), что также может способствовать акти-
визации иммунных реакций. Высокие значения
фермента в зимние месяцы при низких температу-
рах могут быть вызваны физиологическими преоб-
разованиями, когда рыбы интенсивно накапли-
вают резервы, необходимые для развития гонад.
Например, лещ в отличие от щуки, входит в зим-
ний период с хорошо сформированными половы-
ми продуктами, и у него максимальные значения
лизоцима обнаружены только в марте, на завер-
шающем этапе зимовки (Субботкин, Субботки-
на, 2016).

Таблица 2. Значения критерия Краскела-Уоллиса (Н) для факторов и концентрации лизоцима в тканях щуки

Примечание. * значимая связь концентрации лизоцима с фактором при р < 0.05.

Факторы

Показатели

Концентрация лизоцима

почки селезенка печень сыворотка

Температура 40.130; p = 0.000* 31.893; p = 0.000* 17.643; p = 0.001* 68.379; p = 0.000*
Сезон 49.456; p = 0.000* 32.472; p = 0.000* 17.793; p = 0.001* 75.250; p = 0.000*
Пол 4.738; p = 0.094 5.800; p = 0.055 0.211; p = 0.900 3.072; p = 0.215
Стадии зрелости гонад 19.974; p = 0.001* 6.536; p = 0.258 4.567; p = 0.471 25.956; p = 0.000*

Таблица 3. Показатели щуки в зимний и весенний сезоны (M ± m)

Показатели
Группы

I II

Длина (см) 46.5 ± 0.6 (n = 26) 60.6 ± 1.34 (n = 19)
Масса (г) 738.9 ± 34.0 (n = 21) 1898.8 ± 198.5 (n = 16)
Концентрация лизоцима:

почки (мкг/г)
селезенка (мкг/г)
печень (мкг/г)
сыворотка (мкг/мл)

117.12 ± 6.68
41.00 ± 4.44
2.80 ± 0.30
0.85 ± 0.24

109.58 ± 7.65
38.24 ± 4.13
2.89 ± 0.39
1.53 ± 0.32
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Необходимо отметить, что при формировании
половых продуктов у рыб могут существенно из-
меняться абсолютные и относительные размер-
но-массовые показатели как отдельных органов,
включая иммунные, так и всего организма. Мед-
форд и Маккей (Medford, Mackay, 1978) указыва-
ли, что у щуки E. lucius вес печени более тесно
связан с ростом гонад, чем с интенсивностью пи-
тания. Была показана корреляция гонадосомати-
ческого и гепатосоматического индексов щуки
(Lenhardt, 1992). Сезонные различия печени на-
блюдались и у молоди щуки, с увеличением ин-
дексов весной по сравнению с предыдущей осе-
нью (Bennett, Janz, 2007). Изменения размеров
иммунных органов остались за рамками прове-
денных исследований, и их влияние на сезонную
динамику лизоцима рыб не ясно. Взаимосвязь
иммунной системы с физиологическим состоя-
нием, в том числе половым созреванием и раз-
множением, может быть более сложной, чем кор-
реляции со зрелостью гонад.

* * *
Внутригодовая динамика концентрации лизо-

цима у щуки проявляется значительными флук-
туациями в иммунных органах и сыворотке. По-
вышение концентрации лизоцима в почках почти в
3 раза, с 47.9 ± 6.4 мкг/г летом, до 121.6 ± 4.3 мкг/г
зимой, происходит на фоне более чем 13-кратного
снижения в сыворотке, с 9.0 ± 1.47 мкг/мл летом,
до 0.68 ± 0.16 мкг/мл зимой. Обнаружены измене-
ния, которые тесно связаны c сезонными факто-
рами, в том числе с термическим режимом водое-
ма. Концентрация фермента не зависит от пола и
размеров рыб, но зрелость гонад влияет на лизо-
цим в почках и сыворотке.

Направленность и сила факторов, влияющих
на количественный параметр лизоцима в исследо-
ванных тканях неодинакова, что свидетельствует о
сложном характере взаимосвязи изменений во
внешней среде и физиологических процессов в ор-
ганизме рыб. Сезонная динамика иммунного пока-
зателя отражает одно из направлений распределе-
ния внутренних ресурсов щуки между жизненно
важными физиологическими функциями защиты
организма и размножения, а также воздействия-
ми условий обитания.

Направленность и сила факторов, влияющих
на количественный параметр лизоцима в исследо-
ванных тканях неодинакова, что свидетельствует о
сложном характере взаимосвязи изменений во
внешней среде и физиологических процессов в ор-
ганизме рыб. Сезонная динамика иммунного пока-
зателя отражает одно из направлений распределе-
ния внутренних ресурсов щуки между жизненно
важными физиологическими функциями защиты
организма и размножения, а также воздействия-
ми условий обитания.

Работа выполнена в рамках государственного
задания (тема: АААА-А18-118012690222-4).
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Seasonal Dynamics of Lysocyme in Pike Esox lucius L. of the Rybinsky Reservoir
M. F. Subbotkin1, # and T. A. Subbotkina1

1Papanin Institute for Biology of Inland Water Biology, RAS, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, 152742 Russia
#e-mail: smif@ibiw.ru

The concentration of lysozyme in the immune organs of pike, kidney, spleen and liver, as well as in the blood
serum was analyzed. The opposite direction of the intra-annual f luctuation of the nonspecific immunity in-
dicator in the kidney and spleen relative to the liver and serum was found. The highest level of the enzyme in
the kidney was observed during the winter months and spring, and in serum, from spring to autumn. In May,
a significant increase in the lysozyme concentration was found in all studied organs and serum, regardless of
the direction of changes in the previous period. The size of the individuals did not affect the lysozyme con-
centration in the organs, and the correlation with the fish length was found only in the serum. The stages of
gonadal maturity in pike showed a multidirectional effect on the enzyme concentration in the kidney and se-
rum. The intra-annual dynamics of the nonspecific immunity indicator in adult fish has a seasonal depen-
dence, including on the water temperature in the water body. In the liver and serum, the relationship between
the enzyme and temperature is direct, and it is opposite in the kidney and spleen. The studies have shown that
the seasonal dynamics of the lysozyme concentration in pike is influenced by a set of parameters character-
izing the physiological state of fish and environmental factors. Serum lysozyme was found to be more depen-
dent on various factors than the enzyme from organs.

Keywords: lysozyme, organs, serum, pike, season
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С применением метода искусственной нейронной сети, а также подхода пространственно-времен-
ного замещения, оценены основные пути возможной трансформации фитопланктона крупных рек
Восточной Сибири в условиях глобальных климатических изменений. Определено, что при сохра-
нении тенденции к увеличению безледного периода на субарктических реках, вероятным ответом
планктонных сообществ водорослей, будет: 1) возрастание численности и рост риска “цветения”
воды, 2) увеличение числа видов за счет инвазий, 3) снижение размерных показателей клеток фито-
планктона, 4) сокращение числа монотипных таксонов в составе флоры. Водные экосистемы иссле-
дованных нами рек сохраняют неимпактный характер, что позволило оценить влияние климатиче-
ских изменений, а не локальных антропогенных факторов.

Ключевые слова: фитопланктон, прогнозная модель, глобальное изменение климата, безледный пе-
риод, крупные реки, Восточная Сибирь
DOI: 10.31857/S1026347021060081

В течение XX в. среднегодовая температура у
поверхности Земли увеличилась на 0.6°, для Арк-
тики этот показатель выше почти в два раза и, как
прогнозируется, увеличится еще на 4–7°C в тече-
ние этого столетия (Field et al., 2014). Высокая
чувствительность к климатическим изменениям
структуры сообществ внутренних вод, по сравне-
нию с таковыми морских и наземных, была отме-
чена исследователями ранее (Strayer, Dudgeon,
2010). Широко обсуждаются вопросы, связанные
с воздействием климатических параметров на
структуру водорослевых сообществ континен-
тальных водоемов (Winder, Sommer, 2012; Iatskiu
et al., 2018). Для построения моделей структуры
сообществ по градиенту климата, исследование
должно опираться на данные в масштабе гамма-
разнообразия (Heino еt al., 2009). Современные
работы в этом направлении проведены на приме-
ре водных сообществ Южной Америки (Schiaffino
et al., 2011), бореальных озер Европы (Angeler,
Drakare, 2013). Актуальность исследований по
разработке моделей климат-сообщество подтвер-
ждается возможностью их применения для решения
важной проблемы экологии – прогнозированию
реакции пресноводных сообществ на климатиче-
ские изменения. По мнению ряда авторов, транс-
формация, вызванная глобальными климатиче-

скими изменениями, может быть наиболее драма-
тичной для арктических регионов (Frey, McClelland,
2009). Несмотря на это, для северных континен-
тальных водоемов ощущается недостаток исследо-
ваний, посвященных изучению структуры водо-
рослевых сообществ в градиенте климата.

Одним из важных факторов среды, связанных
с режимом температуры воздуха, признается про-
должительность безледного периода на водных
объектах и, как следствие – вегетационного пе-
риода (Magnuson et al., 2000). Рост продолжитель-
ности отсутствия льда на различных водных объек-
тах Азиатской России с 1980 по 2014 гг. составил, в
среднем, от 4.63 до 11 сут за десятилетие (Vug-
linsky, Valatin, 2018). Прогноз на ближайшие деся-
тилетия подтверждает сохранение этой тенден-
ции (Field et al., 2014). Регулирующая роль этого
фактора была подтверждена нами ранее. При ис-
следовании флористической и ценотической
структуры речного фитопланктона в масштабе
гамма-разнообразия была определена статистиче-
ски значимая связь между продолжительностью
безледного периода на реках Восточной Сибири и
численностью водорослей планктона, числом ви-
дов в пробе, средним объемом клеток, а также
флористическими пропорциями (отношение
числа видов к числу семейств) (Габышев, Габы-

УДК 574.52
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шева, 2018). Для некоторых из этих показателей
были построены прогнозные модели их измене-
ний при сохранении современных климатиче-
ских тенденций (Gabyshev, 2018).

Целью настоящего исследования является
оценка возможной флористической и ценотиче-
ской трансформации фитопланктона в условиях
глобального изменения климата на примере круп-
ных рек Восточной Сибири.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
В основу исследования положены результаты

альгологических наблюдений, выполненных на
12 крупных реках Восточной Сибири: Лена, Вилюй,
Колыма, Алдан, Оленек, Витим, Индигирка, Амга,
Олекма, Анабар, Яна и Чара (рис. 1). Собранный
материал имеет широкий географический мас-
штаб, район работ ограничен в меридиональном
направлении в пределах 106°53′–160°58′ в.д., а по
широте – от 56°13′ до 73°10′ с.ш. Отбор проб фи-
топланктона проводили в 2000–2011 гг. в летнюю
межень (июнь-август) в период максимальной ве-
гетации водорослей, из поверхностного горизон-
та воды (0–0.3 м) как в прибрежной зоне, так и по
фарватеру. Сбор и обработка проб фитопланкто-
на выполнены в соответствии с методами, приня-
тыми в гидробиологии (Садчиков, 2003).

В качестве инструмента статистического про-
гнозирования нами выбран метод искусственной

нейронной сети, выбор обусловлен главным досто-
инством нейронных сетей – способностью модели-
ровать нелинейные зависимости (Haykin, 2009).
При этом анализ прошедших событий и получение
вероятностной модели будущего происходит на
основе временных рядов данных. В прогнозную
модель был включен показатель численности фи-
топланктона. Вторая количественная переменная
анализируемого массива данных характеризует
продолжительность безледного периода на иссле-
дованных реках. Массив содержит 303 наблюдения,
по которым отсутствуют пропуски, недопустимые
при статистической обработке данных. Сведения
о продолжительности безледного периода получе-
ны из гидрологических справочников (Ресурсы…,
1972, 1966).

Процедуры статистического анализа выпол-
няли в модуле Statistica Automated Neural Networks
(SANN) программного пакета Statistica 10.

Для конвенциональных подходов при форми-
ровании временных рядов данных требуются мате-
риалы, отражающие продолжительный временной
интервал, в частности, полученные путем долго-
срочных мониторинговых наблюдений. Поскольку
наши данные о фитопланктоне не являются мо-
ниторинговыми, для построения временного ряда
данных использован предложенный нами ранее
подход (Gabyshev, 2018), который не имеет подоб-
ных ограничений. В основе данного подхода ле-
жит метод пространственно-временного заме-

Рис. 1. Карта-схема района работ и пункты отбора проб. Исследованные реки: 1 – Анабар; 2 – Оленек; 3 – Лена; 4 –
Яна; 5 – Индигирка; 6 – Колыма; 7 – Вилюй; 8 – Витим; 9 – Чара; 10 – Олекма; 11 – Амга; 12 – Алдан.
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щения (Pickett, 1989). Исследователь, применяя
данный метод, исходит из предположения, что
пространственные и временные изменения экви-
валентны. При изучении влияния климатических
изменений на биоразнообразие, прогнозы, осно-
ванные на пространственно-временнóм замеще-
нии, показывают высокую эффективность (Blois
et al., 2013).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Данные о средней продолжительности безледно-
го периода в каждом пункте отбора проб на исследо-
ванных нами реках, ранжированные по убыванию
географической широты, а также результаты по-
линомиальной аппроксимации пятой степени и
значение статистики R-квадрат (рис. 2) свиде-
тельствуют, что период отсутствия льда увеличи-
вается в направлении с севера на юг. Имеющиеся
сведения о динамике продолжительности ледо-
вых явлений в бассейнах рек Азиатской России за
последние 35 лет, указывают на постепенный
рост безледного периода (Vuglinsky, Valatin, 2018),
а прогноз на ближайшие десятилетия подтвер-
ждает, что эта тенденция сохранится (Field et al.,
2014). Очевидно, что основной принцип метода
пространственно-временного замещения, об эк-
вивалентности пространственных и временных
вариаций (Blois et al., 2013; Pickett, 1989), соблю-
дается – безледный период на реках региона уве-
личивается как по “географической шкале” (с се-
вера на юг), так и по “временной шкале”. Исходя
из этого, при использовании наших данных для

построения прогнозной модели, отсутствующую
у нас “временнýю шкалу” следует заместить пере-
менной “географическая широта наблюдений”.
Ранжировав показатели численности фитопланк-
тона по уменьшению широты наблюдений, мы
ввели их в анализ как временной ряд.

Для выявления внутренней цикличности дан-
ных временного ряда, был применен аналитиче-
ский метод одномерного спектрального анализа
Фурье. Результат анализа показывает, что внутри
пула данных из 303 наблюдений есть периодич-
ность, значение периода соответствует 100 едини-
цам. Используя сведения о внутренней периодич-
ности данных и применив регрессию временных
рядов, мы обучили 50 нейро-сетевых моделей с
условием случайного размера подвыборок в пре-
делах 70% выборочной совокупности для обучаю-
щей подвыборки и по 15% для контрольной и те-
стовой. В анализе оставлено 5 наиболее удачных
сетей, которые будут прогнозировать анализиру-
емый ряд наблюдений (табл. 1).

По типу все сети представляют многослойный
персептрон (МСП) со 100 входящими, 1 выход-
ным и от 4 до 7 скрытыми нейронами. Кроме ар-
хитектуры нейро-сетевых моделей, в сводке пред-
ставлены такие характеристики, как обучающий
алгоритм (метод Бройдена–Флетчера–Гольд-
фарба–Шанно – БФГШ) и номер конечной ите-
рации, на которой получена модель, а также ме-
тод активации скрытых и выходных нейронов.
Сети ранжированы по величине их производи-
тельности, которая представляет собой величину
корреляции между исходным рядом данных и

Рис. 2. Значения средней продолжительности безледного периода в пунктах отбора проб, сут. (ось ординат), ранжи-
рованные по убыванию географической широты, °с.ш. (ось абсцисс).
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предсказанным, чем ближе это значение к 1, тем
лучше модель.

Для того чтобы узнать прогноз изменения пе-
ременной “численность фитопланктона” за пре-
делами нашей выборки, построен график проек-
ции временных рядов (рис. 3), где каждое следую-
щее значение временного ряда строится по
предыдущим значениям этого же временного ря-
да. Непрерывной серой кривой обозначен исход-
ный ряд данных, другие кривые иллюстрируют
предсказанные ряды для каждой нейросетевой
модели. Как видно на графике проекций, все наи-
более производительные модели предсказывают
рост общей численности фитопланктона.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Результаты нашего анализа показывают, что
при современных тенденциях изменения клима-
та, в качестве вероятного ответа высокоширот-

ных сообществ фитопланктона, следует ожидать
рост численности водорослей. На возможность
роста уровня продукционных процессов в планк-
тонных сообществах водоемов высоких широт,
при увеличении вегетационного периода в рам-
ках глобальных климатических изменений, ис-
следователи указывали и ранее (George, 1991).
Этот прогноз подтверждается данными о водоемах
европейского севера, где история альгологических
наблюдений насчитывает несколько десятилетий.
Ряд авторов уже сейчас отмечают массовое развитие
водорослей планктона водоемов Фенноскандии, и
рост количественных показателей развития фито-
планктона на порядок, объясняя это явление поло-
жительными температурными аномалиями по-
следних десятилетий (Денисов, Кашулин, 2016).
В водоемах Кольского полуострова, начиная с
2000 г., отмечаются ежегодные локальные явления
массового развития цианобактерий, приводящие к
“цветению”. Высокая вероятность нашего прогноза

Таблица 1. Итоги нейросетевых моделей по показателю численности фитопланктона

№
п/п Архитектура Производительность 

обучения
Контрольная 

производительность
Алгоритм 
обучения

Функция 
активации скрытых 

нейронов

Функция 
активации 
выходных 
нейронов

4 МСП 100-7-1 0.79 0.78 БФГШ 5 Экспонента Гиперболическая
3 МСП 100-6-1 0.70 0.68 БФГШ 5 Тождественная Гиперболическая
2 МСП 100-7-1 0.69 0.72 БФГШ 5 Гиперболическая Тождественная
5 МСП 100-4-1 0.67 0.68 БФГШ 4 Тождественная Тождественная
1 МСП 100-7-1 0.67 0.67 БФГШ 3 Тождественная Тождественная

Рис. 3. Проекция временных рядов для переменной “численность фитопланктона”: 1 – Численность фитопланктона;
2 – [МСП 100-7-1]; 3 – [2. МСП 100-7-1]; 4 – [3. МСП 100-6-1]; 5 – [4. МСП 100-7-1]; 6 – [5. МСП 100-4-1].
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подтверждается также данными диатомового ана-
лиза донных отложений водоемов Мурманской об-
ласти (Кашулин и др., 2018). Максимальное, для
исследованной колонки, значение численности
диатомей в слоях, датируемых последними деся-
тилетиями, исследователи связывают с современ-
ным потеплением в Арктике. Известно, что ответ
пресноводных водорослевых сообществ на потеп-
ление по окончании малого ледникового периода,
начиная с 1850 г., также выражался в резком увели-
чении их обилия и продукционного потенциала, о
чем свидетельствуют результаты палеоклимати-
ческого диатомового анализа донных отложений
водоемов Мурманской области и Норвегии (Ка-
шулин и др., 2018).

При разработке и апробации нового подхода к
прогнозированию, нами ранее были построены
прогнозные модели (Gabyshev, 2018), согласно
которым, возможным ответом высокоширотных
сообществ фитопланктона на рост продолжи-
тельности безледного периода будет: 1) увеличе-
ние числа видов водорослей в пробе; 2) снижение
среднего объема клеток фитопланктона; 3) рост
флористических пропорций (отношения числа
видов к числу семейств).

Известно, что в глобальном масштабе, с увели-
чением широты отмечается сокращение числа ви-
дов пресноводных местообитаний (Gaston, Black-
burn, 2000). Это явление характерно и в пределах
бореального региона и связывается некоторыми
исследователями с реакцией различных таксоно-
мических групп на изменение температуры среды
(Heino, 2001). Те же авторы указывают на вероят-
ность увеличения количества пресноводных ви-
дов в бореальных регионах в связи с изменением
климата, и объясняют это смещением видов теп-
лых вод на север (Heino еt al., 2009). Основным
фактором, способствующим расширению био-
географических границ южных видов в сторону
высоких широт, считают увеличение температу-
ры воды и, как следствие, рост продолжительно-
сти вегетационного периода (Корнева, 2007). Уже
к настоящему времени к чужеродным видам, про-
никающим в новые экологические пространства,
причисляют около пяти десятков видов планк-
тонных водорослей, основное направление рас-
пространения которых – с юга на север (Корнева,
2014). Так, например, повышение температуры во-
ды в Волге, начиная со второй половины XX в., где
непрерывные мониторинговые наблюдения про-
водятся в течение ряда последних десятилетий,
способствовало появлению и увеличению разно-
образия “экзотических” видов диатомовых из рода
Thalassiоsira (Корнева, 2015). Поэтому наш про-
гноз на увеличение числа видов водорослей в
пробе с ростом продолжительности безледного
периода, вероятнее всего будет обусловлен рас-
пространением инвазийных видов планктона.

Гипотеза о том, что уменьшение размеров яв-
ляется универсальным экологическим ответом на
глобальное потепление для водных экзотермных
организмов, давно обсуждается (Atkinson, 1994) и
находит ряд подтверждений (Daufresne et al., 2009),
несмотря на то, что некоторыми исследователями
признается спорной ее универсальность (Rueger,
Sommer, 2012). На примере диатомей арктических
озер финской Лапландии было показано, что по-
вышение температуры воды и сокращение периода
ледовых явлений способствовало доминированию
мелких видов планктона с быстрыми темпами ро-
ста (Sorvari et al., 2002). Результаты диатомового
анализа, выполненного для оз. Лугуху (Юньнань-
Гуйчжоуское нагорье, Китай), показали тенденцию
к уменьшению размеров клеток диатомей за по-
следние шестьдесят лет и связь этого процесса с
потеплением в регионе (Chen et al., 2014). Ряд па-
леолимнологических исследований, выполнен-
ных на водоемах высоких широт и высокогорий,
свидетельствуют о росте доли мелкоклеточных
диатомовых водорослей в последние десятилетия
(Sorvari et al., 2002; Saros et al., 2003; Rühland,
Smol, 2005), что связывается с увеличением про-
должительности безледного периода (Rühland et al.,
2008). Глобальные климатические изменения на-
званы также причиной увеличения числа мелко-
клеточных видов водорослей оз. Байкал, которое
было выявлено при сравнительном анализе раз-
мерных характеристик планктонного сообщества
пелагиали озера по наблюдениям 1990-х гг. и 2016 г.
(Bondarenko et al., 2019).

По мнению ряда авторов, для альгофлоры вы-
соких широт характерна значительная доля се-
мейств и родов, включающих по одному виду и
низкие флористические пропорции в целом (Ге-
цен и др., 1994; Науменко, 1994; Комулайнен и др.,
2006). За счет высокой доли монотипных таксонов,
в планктонных сообществах северных водоемов
происходит смягчение межвидовой конкуренции в
условиях борьбы за ресурсы в ограниченный веге-
тационный период. Результаты нашего анализа
показывают, что с увеличением продолжительно-
сти безледного периода следует ожидать повыше-
ние флористических пропорций, т.е. сокращение
числа монотипных таксонов и ослабление этой
зональной специфики таксономического спектра
альгофлоры рек субарктики.

* * *
Построенные нами прогнозные модели воз-

можных трансформаций фитопланктона круп-
ных рек Восточной Сибири в условиях глобаль-
ных климатических изменений свидетельствуют,
что наиболее вероятным ответом высокоширот-
ных сообществ планктонных водорослей будет
снижение размерных показателей клеток фито-
планктона, сокращение количества монотипных
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таксонов, рост численности и риск возникнове-
ния “цветения” воды, а также увеличение числа
видов за счет инвазий. Примененный нами про-
гнозный метод имеет свои ограничения, так как
“временные ряды”, вводимые в анализ, получены
путем пространственно-временного замещения.
Следовательно, мы определили имеющуюся тен-
денцию изменения анализируемых показателей
речного фитопланктона, но пока не можем су-
дить о временном масштабе прогноза. Водные
экосистемы исследованных нами рек до сих пор
сохраняют преимущественно неимпактный ха-
рактер. Это позволило нам оценить влияние на
фитопланктон климатических изменений, а не
локальных антропогенных факторов.

Финансирование. Работа выполнена в рамках
Госзадания ИБПК СО РАН по теме “Растительный
покров криолитозоны таежной Якутии: биоразно-
образие, средообразующие функции, охрана и ра-
циональное использование” (0297-2021-0023; реги-
страционный номер АААА-А21-121012190038-0).
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Predictive modelling of large East Siberian rivers phytoplankton transformation in response to global climate
changes was performed. Artificial neural networks and space-for-time substitution approach have been ap-
plied to our analysis. As a result, we determined that under the trend towards an increase of ice-free period
on subarctic rivers, the likely response of planktonic algae communities will be: 1) an increase in the phyto-
plankton abundance and risk of “algal bloom”, 2) an increase in the number of species due to invasions, 3) a
decrease in phytoplankton cell size, 4) reduction in the number of monotypic taxa in the f lora. The aquatic
ecosystems of the rivers studied by us are still largely non-impact. This allowed us to evaluate the effect of cli-
mate change on phytoplankton, rather than local anthropogenic factors.

Keywords: phytoplankton, predictive model, global climate change, ice-free period, large rivers, East Siberia



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2021, № 6, с. 651–659

651

ЭКОЛОГИЯ СИБИРСКОЙ ПЕНОЧКИ-ТЕНЬКОВКИ
Phylloscopus collybita tristis Blyth НА СЕВЕРНОМ ПРЕДЕЛЕ АРЕАЛА

© 2021 г.   В. Н. Рыжановский@

Институт экологии растений и животных УрО РАН, ул. 8 Марта, 202, Екатеринбург, 620144 Россия
@E-mail: ryzhanovskiy@yandex.ru
Поступила в редакцию 22.10.2019 г.

После доработки 19.02.2020 г.
Принята к публикации 04.03.2020 г.

Сибирская пеночка-теньковка, будучи обитателем лиственных и хвойных лесов, в Западной Сиби-
ри расширила гнездовой ареал за счет тундровой зоны. Освоению Субарктики должны способство-
вать особенности экологии подвида, рассмотренные в настоящей работе.
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В Российской Федерации гнездятся три под-
вида пеночки-теньковки: восточно-европейские
(Phylloscopus collybita abietinus), сибирские (Ph. c. tristis)
и кавказские Ph. c. caucasicus) (Коблик и др.,
2006). Восточно-европейские теньковки населя-
ют Скандинавию и часть Восточной Европы, си-
бирские обитают не только в пределах всей Сиби-
ри, но проникают в Европу. Граница между во-
сточно-европейским и сибирским подвидами
проходит западнее Урала, примерно от п-ова Канин
до г. Оренбург). На пространстве от этой границы
до восточного склона Урала встречаются птицы с
песней восточно-европейского типа, сибирского
типа и гибридной песней (Коровин, 2004; Минеев,
Минеев, 2012; Марова и др., 2014; Андреев, 2016).

Сибирская теньковка является выраженным
лесным видом, населяющим лиственные и хвой-
ные леса с кустарниковым и травяным ярусами
(Рогачева, Сыроечковский (ред.) 2003). Относи-
тельно недавно, в середине прошлого века, счи-
талось, что теньковка осваивает лесотундру
(Птушенко, 1954; Данилов, 1966). В настоящее
время северная часть ареала сибирской теньков-
ки заходит не только в лесотундру, где поймен-
ных лесов достаточно, но и в тундры, в частности,
кустарниковые и мохово-лишайниковые (суб-
арктические) тундры п-ова Ямал (Мониторинг ..,
1997; Рябицев, Примак, 2006). Несомненно, си-
бирская теньковка расширяет ареал за счет Суб-
арктики. Возможно, этому помогает текущее по-
тепление климата, но освоение высокоширотных
районов невозможно без соответствующих эко-
логических адаптаций (Данилов, 1966).

Цель работы – описание экологии сибирской
теньковки в Приобской лесотундре и на п-ове

Ямал на основе собственных исследований и пуб-
ликаций коллег для обсуждения адаптаций, спо-
собствующих проникновению этой пеночки в
Субарктику.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Статья основана на результатах полевых на-

блюдений автора и коллег по Институту экологии
растений и животных УрО РАН на Полярном
Урале, в Нижнем Приобье и на п-ове Ямал; на ма-
териалах, полученных при обработке птиц, пой-
манных паутинными сетями и ловушками, на ре-
зультатах экспериментальных исследований, про-
веденных в окрестностях г. Лабытнанги (полевые
стационары Харп и Октябрьский) в летнее время
и в лаборатории Экологического стационара УрО
РАН (г. Лабытнанги) и Института экологии рас-
тений и животных УрО РАН (г. Екатеринбург) в
зимнее время. Полевыми наблюдениями охваче-
на территория от долины р. Собь (66°50′ с.ш.,
66°30′ с.ш.) в среднем ее течении, окрестностей
г. Лабытнанги (66°35′ с.ш., 66°40′ с.ш) Приобье до
широты фактории Тамбей (71°28′ с.ш.) на Север-
ном Ямале в период с 1971 по 1990 гг. (рис. 1).

Учеты птиц проводились методом картирова-
ния гнездящихся пар на пробных площадках от
380 га (стационар Харп) до 22 га (стационар Ок-
тябрьский) в Нижнем Приобье, от 20 до 160 га в раз-
ных районах п-ова Ямал. В период учетов отыски-
вали гнезда, фиксировали сроки яйцекладки, вылуп-
ления, вылета, размер кладки, судьбу кладки и т.д.

Отловы птиц проводили в среднем течении
р. Собь в 1976–1978 гг., в долине Нижней Оби
(стационар Октябрьский) в 1978–1990 гг. и 2002–
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2015 гг. Птиц отлавливали лучками на гнездах, па-
утинными сетями в кустах и по берегам водоемов,
в 1979–1988 гг. на берегу протока Выл-Посл стояла
ловушка “рыбачинского” типа, обращенная вхо-
дом на юг весной, и на север во второй половине ле-
та. Основные годы отлова теньковок 1977–1982 гг.,
не регулярно в июле–августе птиц ловили в после-
дующие годы, вплоть до 2018 г. Прижизненная об-
работка отловленных птиц предусматривала реги-

страцию веса, упитанности, пола, возраста, длины
крыла. Состояние оперения описывали по из-
вестной методике (Носков, Рымкевич, 1977).

Трех слетков выкормили и содержали с 10-су-
точного возраста до окончания линьки при ко-
роткодневном сокращающемся фотопериоде
(16С : 8Т в середине июля с последующим сокра-
щением дня на 30 мин каждые 5 сут до 12С : 12Т в
начале сентября); 4 слетка жили при естественном
фотопериоде широты Полярного круга (сокращаю-
щийся от 24С : 0Т в середине июля до 16С : 8Т в на-
чале сентября). Вместе со слетками были взяты и
содержались при естественном дне до окончания
линьки две самки. Два взрослых самца были пой-
маны в августе и жили в вольере до сентября.

Для изучения предбрачной линьки 2 взрослых
самца и 2 молодые птицы были пойманы в конце
июля 2011г., перевезены на Средний Урал, где жили
до следующего лета при фотопериоде, сокращаю-
щемся от 17С : 8Т в начале августа до 12С : 12Т в кон-
це сентября, при 11С : 13Т – с начала октября до
конца ноября, при 14С : 10Т – с начала декабря до
конца марта с последующим ростом естественной
продолжительности дня за окнами помещения до
18С : 6Т в конце мая. В сентябре 2015 г. на Сред-
нем Урале были пойманы 27 первогодков тень-
ковки сибирского подвида, 4 из них передержаны
в клетках до следующего лета. В начале октября
светлую часть суток сократили до 11 ч (11С : 13Т).
При таком режиме, предполагаемом фотопериоде
зимовки в Северной Индии и Пакистане (Пту-
шенко, 1954), теньковки жили до 15 февраля, затем
день увеличили до 12С : 12Т, при котором птицы
жили до начала естественного увеличения дня за
окнами помещения в марте, после весеннего рав-
ноденствия.

При обработке материалов применяли обще-
принятые методы статистики программы Statistika
v. 6.0 (StatSoft Ink.,1984–2003). Различия считали
достоверными при Р ≤ 0.05. Среднепопуляционные
даты начала, окончания и длительность линек
определяли, используя формат линейного тренда
программы Microsoft® Excel 2002.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Пространственное и биотопическое распростра-
нение. Распространение сибирской теньковки на
Ямале (рис. 1) определяется наличием подходя-
щих гнездовых стаций – зарослей ивняков и ер-
ников. В районе пос. Бованенково в 1988–1990 гг.
теньковки были весьма обычны (Мониторинг …,
1997), а в 2006 г. они были обычны в кустарниках
окрестностей пос. Сеяха, в самом поселке (Ряби-
цев, Примак, 2006) и в кустарниках бассейна
р. Мордыяха (Слодкевич и др., 2007). Но ранее, в
1974 и 1975 гг., теньковок мы не встречали ни на
восточном побережье, в устье р. Сеяха и поселке,

Рис. 1. Карта встречаемости/отсутствия гнездящихся
пар теньковок на п-ове Ямал в 1974–1976 гг. – круж-
ки, в 1988–2006 гг. – квадраты. Зачернено присут-
ствие птиц в районе наблюдений.
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ни в пойме междуречья Сеяха–Ясавейяха в 30 км
от побережья, ни в верховьях р. Мордыяха, ни на
западном побережье у мыса Моррасале. В 1974 и
1975 гг. теньковок не встречали в районе пос. Ха-
расавэй и Тамбей, в 1988–1991 гг. эти пеночки не
встречены в нижнем течении р. Венуйеуо, на гра-
нице субарктических и арктических тундр (Ряби-
цев, 1993).

На широте пос. Мыс Каменный, в долине
р. Нурмаяха и нижнем течении р. Юрибей теньков-
ки были все годы (Данилов и др., 1984). В настоящее
время южнее широты пос. Сеяха теньковки гнез-
дятся по всей полосе тундр, от побережья Обской
губы до берега Карского моря и Байдарацкой губы.
Таким образом, за короткий период времени тень-
ковки освоили северные субарктические (мохово-
лишайниковые) тундры. На Южном Ямале, в При-
обской лесотундре, на восточном склоне Полярно-
го Урала теньковки встречены во всех точках, где
работали мы или наши коллеги (Данилов и др.,
1984; Головатин, 1999; Соколов, 2006; Головатин,
Пасхальный, 2005, 2008).

В лесотундре теньковка является обитателем
лесных участков. В тундровой зоне теньковки се-
лятся в ивняковых зарослях, причем на севере
субарктических тундр исключительно в поймах, а
на юге тундровой зоны также и на водоразделах, по
ручьям. На границе с лесотундрой они из тундр ис-
чезают и встречаются только в пойменных лесах,
на водоразделы выходят лишь отдельные пары
(Головатин, Пасхальный, 2005).

Плотность гнездования. В лесотундре на широте
г. Лабытнанги и на восточном склоне Полярного
Урала теньковки малочисленны. В долине р. Собь в
районе Красного камня плотность в 2002–2004 гг.
составляла 3.0–3.2 пар/км2. На территории ста-
ционара Харп площадью 380 га в 1971–1984 гг.
теньковки не гнездились, несмотря на наличие
ивняков, ерников и лиственничных редколесий.
В лесу склона коренного берега и в пойме стаци-
онара Октябрьский на учетной площадке 22.5 га
эти пеночки гнездились в течение 5 лет из 8 с макси-
мальной плотностью 21 пар/км2. В сезоны, когда
теньковок не было на площадке, они гнездились за
ее пределами. На учетных площадках в долине
Хадытаяхи птицы гнездились также не регуляр-
но. В пойменном лесу стационара Хадыта было
максимально 15.4 пар/км2, на стационаре Ласточ-
кин берег было максимально 14.3 пар/км2. Из 8 лет
учетов теньковок регистрировали на последней
площадке 5 лет (Рябицев, 1993).

Для кустарников поймы р. Юрибей Головатин
и Пасхальный (2008) приводят следующие вели-
чины плотности: верховья 5.2 ± 1.4 пар/км2, верх-
нее течение 9.0 ± 0.9 пар/км2, среднее течение
3.9 ± 0.7 пар/км2, нижнее течение 1.9 ± 0.8 пар/км2.
В тундрах плакора теньковки гнездились только в
верховьях Юрибея 0.5 ± 0.2 пар/км2 и верхнем те-

чении 1.2 ± 0.2 пар/км2. На западе Южного Ямала, в
долине р. Еркутаяха, теньковки в 2003–2005 г.
гнездились с плотностью 1–4 пар/км2 (Соколов,
2006). Учетная площадка стационара Хановэй в
нижнем течении р. Нурмаяха (Данилов и др.,
1984; Рябицев, 1993) была значительна по размерам
(160 га), за 12 лет учетов теньковки регистрирова-
лись на ней ежегодно с плотностью 1.2–9.4 пар/км2.
Таким образом, для всей подзоны кустарниковых
(южных субарктических) тундр Ямала характерно
гнездование теньковки с плотностью 1–10 пар/км2.
В северных субарктических (мохово-лишайнико-
вых) тундрах в среднем течении Ясавэйяхи в 1975 г.
на учетной площадке 50 га в пойме и 56 га на пла-
коре птиц не было, как не учтены они на маршру-
тах в 1975 г. на мысе Моррасале (Данилов и др.,
1984). В окрестности пос. Бованенково в 1988–
1990 гг. теньковки гнездились в ивняках плакора
с плотностью 0.8–10.0, в среднем 5.1 пар/км2 и в
ивняках пойм с плотностью 5.7–13.8, в среднем
9.0 пар/км2 (Мониторинг … 1997).

Весенняя миграция. Прилет в лесотундру начи-
нается 22.05.2003–15.06.1972, средняя дата 31.05
(n = 20). Наблюдается достоверный тренд смеще-
ния начала прилета на более ранние даты (рис. 2)
в связи с более теплыми веснами последних лет
(Рыжановский, Гилев, 2020). Среднесуточная
температура воздуха в день регистрации первого
самца –0.6–7.8, в среднем 3.6°С (n = 19). Самки
прилетали на 3–7 дней позднее первых самцов.
Интенсивность пролета низкая. В долине Оби
только в 1978 г. за первые две декады с начала ми-
грации линией сетей пойманы 28 теньковок, в
другие годы там же ловили не более 15 птиц. От-
крытых пространств в период миграции избегают. В
ловушку с низкой растительностью и поляной пе-
ред входом птицы не залетали. Из 19 птиц, пой-
манных весной, тощие и маложирные птицы были
в меньшинстве – 8 особей, упитанность осталь-
ных определена как средняя и больше средней.
Летом в сети попадались птицы с небольшими за-
пасами жира и без него.

Гнездование. Для восточно-европейского под-
вида весьма обычны два цикла гнездования (Лап-
шин, 1990). Рябицев (2014) отмечает, что даже на
севере лесной зоны Сибири самка сибирского
подвида может загнездиться повторно после до-
кармливания птенцов первого выводка. В Приоб-
ской лесотундре и тундрах Ямала случаи второго
гнездования не наблюдали. Гнездо представляет
собой шарик из сухой травы, обычно неправиль-
ной формы с боковым входом, лежащий на земле,
на кустах, на жестких стеблях прошлогодней тра-
вы, на деревьях. Лоток всегда выстлан перьями,
число которых в 3 гнездах было от 119 до 125 (Да-
нилов и др., 1984). В лесотундре из 27 найденных
гнезд 5 были на вершине или сбоку кочек, 1 на
пеньке, 1 на земле, 10 гнезд на елях на высоте от 1
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до 11 м, 10 гнезд были на кустах или на сухих стеб-
лях травы. В тундрах Среднего Ямала на земле,
чаще сбоку кочки или на склоне оврага найдены
22 гнезда, на кустах ив найдены 43 гнезда. В забо-
лоченном пойменном ивняке большинство най-
денных гнезд располагались над водой и иногда
затапливались после повышения уровня воды.

Гнездо строит самка, самец поблизости актив-
но поет. От находки гнезда на стадии каркаса до
завершения перьевой выстилки проходило 2–4 сут.
В эти дни наблюдается частое спаривание пары.
Первое яйцо откладывалось чаще в ночь после за-
вершения строительства, но были самки, гнезда
которых пустовали 2, 3 и даже 4 дня. Период от
начала прилета до начала откладывания яиц в ле-
сотундре в три разных сезона продолжался 18, 22,
26 сут. Появление первых яиц в гнездах в Нижнем
Приобье и на Южном Ямале отмечали: 20.06.1971 г.,
16.06.1973 г., 1.07.1978 г. (поздневесенний год),
24.06.1979 г., 19.06.1980 г., 26.06.1981 г., в среднем
22.06. На Среднем Ямале в период между 1983–
1992 гг. наиболее ранняя дата начала сезона яйце-
кладки – 19.06.1990 г, наиболее поздняя 29.06.1987
и 1992 гг., средняя дата 25.06. Сезон яйцекладки,
как правило, короткий. На Среднем Ямале в
1987–1990 гг. в контрольных гнездах (от 4 до 8) от-
кладывание яиц продолжалось 8–12 сут, в 1991 и
1992 гг. в связи с, предположительно, повторны-
ми кладками, сезон продолжался 20 и 21 сут (13 и
10 контрольных гнезд).

В лесотундре в 23 гнездах с полными кладками
было 5–9 яиц, в среднем 5.8 ± 0.2 яиц, на Среднем
Ямале в 61 кладке было 3–6 яиц, в среднем 5.4 ±
± 0.08 яиц. Сокращение величины кладки в тундро-
вой зоне не достоверно, кладка из 9 яиц, возможно,
была сдвоенной, но три гнезда в лесотундре содер-
жали по 7 яиц.

Насиживает самка, продолжительность инку-
бации от первого яйца до начала вылупления со-
ставляет 16–19, в среднем 17.6 сут, от последнего
яйца до вылупления 12–13, в среднем 12.5 сут (n = 8).
Самки насиживали в дневные часы после отклад-
ки 3-х и более яиц, При откладывании первого–
второго яйца самки в гнезде только ночуют, т.к.
гнезда с начатыми кладками мы находили только
в ночные часы.

Вылупление в контрольных гнездах наблюдали
преимущественно во второй декаде июля, в гнез-
дах птенцы сидели 12–14, в среднем 13 сут (n = 7).
Птенцов кормили чаще всего самки, самцы с кор-
мом встречались редко. В лесотундре вылет слет-
ков из гнезд регистрировали, преимущественно,
в третьей декаде июля – 16.7–27.7, в среднем 21.7
(n = 7). На Среднем Ямале вылет наблюдали 21.7–
27.7 (n = 7), в среднем 23.7. Там же было 2 гнезда с
повторными кладками, птенцы из которых выле-
тели 4 и 13 августа.

Эффективность размножения. В Нижнем
Приобье и на Южном Ямале из 111 контрольных
яиц теньковки вылупилось 75 птенцов (67.6%), из
63 птенцов, бывших под наблюдением с момента
вылупления, гнезда покинули 40 слетков (63.4%).
Общая успешность размножения по 23 гнездам
45.4%. На Среднем Ямале из 269 контрольных
яиц, вылупилось 190 птенцов (70.6%); из этих
птенцов гнезда покинули 143 слетка (75.3%). Об-
щая успешность размножения по 49 гнездам –
53.1%. В лесотундре основная причина гибели
яиц и птенцов – серая ворона, сорока, ласка и
горностай, в тундровой зоне – песец и горностай.
В поймах в дожди гнезда размокали или тонули в
поднявшейся воде.

Территориальный консерватизм и филопатрия.
На территории стационара Октябрьский в весен-

Рис. 2. Даты регистрации первых теньковок в окрестностях г. Лабытнанги, линия тренда и уравнение.
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не-летне-осенний период окольцовано 48 взрос-
лых теньковок. На следующий год сетями поймано
3 самца (6.25%). Из 90 молодых теньковок, пой-
манных и окольцованных на участке в послегнездо-
вое время, на следующий год вернулись 2 птицы
(2.22%). На стационар Ласточкин берег вернулся
один самец из 5 (20.0%), на стационар Хановэй
вернулись 3 самца из 8 (37.5%) и 2 самки из 27
(7.4%) (Рябицев, 1993). Из окольцованы в гнездах
45 слетков, на следующий год в районе рождения
никто не пойман.

Послегнездовые кочевки. На стационаре Ок-
тябрьский пойманы три окольцованные в гнезде
теньковки через 21, 25 и 29 сут после вылупления.
В послегнездовой период теньковки в пойме Оби
были малочисленны, только в 1980 г. поймано
49 птиц, в другие годы – от 2 до 13. Интенсив-
ность отловов возрастала в последней декаде ав-
густа в связи с началом миграции. Из 63 окольцо-
ванных в августе птиц повторно, через день, пой-
мана одна особь (1.6%). Среди 36 птиц,
помеченных в сентябре, повторно не поймано ни
одной. Участок отлова нельзя считать непригод-
ным для вида, ежегодно здесь гнездились 1–3 па-
ры птиц. Видимо, низкий процент повторных от-
ловов отражает особенности послегнездового пе-
риода этого вида.

Постювенальная линька. В природе теньковки
заменяют кроющие туловища в обычном для воро-
бьиных птиц объеме, т.е. перья, выросшие в гнезде.
На крыле у некоторых птиц заменялись большие
верхние кроющие второстепенных маховых, сред-
ние верхние кроющие второстепенных маховых,
чаще внутренние, заменялись у большинства птиц,
малые верхние кроющие второстепенных махо-
вых – также у некоторых птиц. У большинства
птиц заменялись верхние и нижние кроющие
пропатагиальной складки, верхние и нижние
кроющие кисти, средние нижние кроющие вто-
ростепенных маховых и нижние кроющие третье-
степенных маховых (рис. 3).

Линька начинается рано, до полного отрастания
рулевых и маховых перьев. Предшествует линьке
дорастание юношеских перьев по периферии круп-
ных птерилий. Начинается дорастание в возрасте
15–17 сут, продолжается до 30–35-суточного воз-
раста. Три теньковки из не распавшегося выводка,
пойманные повторно в возрасте 23 сут, имели до-
растающие перья по всему телу, но линька не на-
чиналась. В неволе при короткодневном фотопе-
риоде (16С : 8Т) выкормлены 3 теньковки, при
естественном дне – 4. Птицы первой группы на-
чали линьку в 24–29, в среднем в 25.7 сут, птицы
второй группы – в 24–25, в среднем в 24.2 сут.
При коротком дне линька пеночек длилась 23–
35, в среднем 27 сут, при естественном дне 36–40,
в среднем 38 ± 0.9 сут. Несомненно, возраст нача-
ла линьки у этого вида контролируется эндоген-

но, но темпы ее зависят от внешних фотоперио-
дических условий (Рыжановский, 2017).

Начинающие линьку теньковки отлавлива-
лись в первой декаде августа, с 2.08 по 12.08, но в
раннем 1977 г. одна птица поймана 19 июля. Три

Рис. 3. Полнота, возраст и сроки постювенальной (а),
предбрачной (б) и послебрачной (в) линек в течение
первого года жизни: 1 – линяет у всех осмотренных
птиц, 2 – линяет у части или некоторых осмотренных
птиц, 3 – не линяет; слева – верх тела, справа – низ
тела.
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не начавшие линьку слетка пойманы 8 августа
(рис. 4). При вылуплении птенцов в первой дека-
де июля, расчетный возраст начала линьки особи
в природе был меньше 30 сут. Основной период
линьки молодых северных теньковок – август.
После 27.08 мы ловили птиц, закончивших линьку.
По регрессии средняя многолетняя дата начала
линьки – 31 июля, окончания – 11 сентября, сред-
няя длительность – 42 сут. Самая поздняя дата от-
лова на стационаре Октябрьский заканчивающей
линьку птицы – 18.09.1978 г. (фенологически позд-
ний год), но основная масса птиц, заканчивающих
линьку и в новом оперении, отлавливалась в пер-
вой половине сентября. Доля таких птиц среди
теньковок, пойманных за вторую половину лета,
значительна – 42.6%. Это дает основание считать,
что молодые теньковки включаются в миграцию
на последней стадии линьки или после ее оконча-
ния. Сезон линьки в 1977 г. длился 45–50 сут, в
1980 г – 35–40 сут.

Послебрачная линька. Для части теньковок
Нижнего Приобья характерна неполная линька
маховых (рис. 3). Из пары, взятой с выводком,
самка не сменила второстепенные маховые, ма-
лые верхние кроющие второстепенных маховых и
часть нижних кроющих крыла, самец сменил все
перья. Но 6 теньковок, пойманные на завершаю-
щих этапах линьки, заменяли все маховые перья.
С гнездованием линька теньковок если и совмеща-
ется, то незначительно. Все 4 взрослые птицы, пой-
манные у гнезда с 10–12-суточными птенцами, бы-
ли в старом наряде. В дальнейшем один самец был
случайно выпущен, линька второго началась по до-
стижении птенцами 19-суточного возраста, линь-
ка самок началась через 27 и 29 сут после вылуп-
ления птенцов.

Начинающих линьку взрослых пеночек отлав-
ливали в период с 20.7 по 7.08, в старом наряде

птицы попадали в сети до 31 июля (рис. 5), средняя
дата начала линьки – 27.07. Среди птиц, первыми
вступившими в линьку, преобладали самцы, среди
поздно ее начавших – самки. Период вступления
в линьку продолжается 25–30 сут. Две теньковки,
заканчивающие смену наряда (на 11-й стадии),
пойманы 19.08 и 20.08. Средняя дата окончания
линьки – 27.08, средняя длительность линьки 32 сут,
длительность сезона линьки – 50–60 сут. В вольере
при естественном дне вместе с выводком содер-
жали самца. Линьку он начал 4 августа и закончил
через 39 сут, 11 сентября.

Предбрачная линька у теньковок из Нижнего
Приобья в клетках началась в последней пяти-
дневке декабря, через 3 недели после перевода с
фотопериода 11С:13Т на 14С:10Т и закончилась в
первых числах февраля. Птицы, пойманные на
Среднем Урале, начали линьку в первых числах
марта, через 2 недели после увеличения светлой
фазы с 11С до 12С. Полнота линьки теньковок из
Приобья и пойманных на Урале существенно не
отличалась. У всех передержанных птиц замени-
лись контурное оперение головы и туловища. У
двух северных первогодков заменились 17, 18, 19-е
маховые и центральные рулевые, у 2 птиц, пой-
манных на Среднем Урале, заменились 18-е махо-
вые и центральные рулевые. У остальных птиц
перелиняли только голова и туловище (рис. 3).
Продолжалась линька 30–35 сут, до конца марта.

Осенняя миграция. Теньковки мигрируют но-
чью (Большаков, 1975). Наблюдения за клеточ-
ными птицами показали, что с начала сентября,
находясь в возрасте старше 50 сут две пеночки но-
чью периодически, сидя на жердочке, трясли
крыльями, 7 сентября одна летала по большой во-
льере. Миграционное ожирение началось через
1–3 сут после окончания линьки, в возрасте 55–
58 сут. В Нижнем Приобье последняя молодая

Рис. 4. Сроки отлова теньковок на разных этапах по-
стювенальной линьки. Обозначения: ось ординат 0 –
линька не началась, 7 – линька закончилась. Линия
тренда соединяет средние даты начала и окончания
линьки.

0

1

2

3

4

5

6

7

10.07 30.07

y = 0.144x – 5922.4
R2 = 0.716

С
та

ди
и 

ли
нь

ки

19.08 08.09 28.09
Дата отлова

Рис. 5. Сроки отлова теньковок на разных этапах по-
слебрачной линьки. Обозначения: ось ординат 0 –
линька не началась, 12 – линька закончилась. Линия
тренда соединяет средние даты начала и окончания
линьки.

0
1
2
3
4
5
6

12
11
10
9
8
7

10.07 30.07

y = 0.2462x – 10120
R2 = 0.8402С

та
ди

и 
ли

нь
ки

19.08 08.09 28.09
Дата отлова



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2021

ЭКОЛОГИЯ СИБИРСКОЙ ПЕНОЧКИ-ТЕНЬКОВКИ 657

птица была поймана 11.09.1975 г., 6.09.1977 г.,
21.9.1978 г., 9.09.1980 г.; взрослая – 10.09.1979 г.
Общая продолжительность весенне-летне-осен-
него сезона теньковок в лесотундре 112–118 сут, в
северных субарктических тундрах менее 100 сут.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Данилов (1966) выделял следующие направле-

ния адаптаций птиц к условиям Субарктики и
Арктики: внутривидовую дифференциацию с
формированием субарктических подвидов и по-
пуляций; способность к отложению жира в неми-
грационный период; повышение пороговых значе-
ний чувствительности к освещенности; повышение
резистентности к низким температурам среды, со-
кращение длительности основных сезонных яв-
лений: прилета, гнездования, линьки, отлета.

Северных подвидов теньковки нет. Ареал си-
бирской теньковки имеет большие, по сравне-
нию с другими подвидами размеры. Теньковки
номинативного подвида (Ph. c. collybita) населяют
юго-запад Европы и в Субарктику не проникают,
восточно-европейские теньковки (Ph. c. abietinus)
населяют Восточную Европу и север Скандинавии
с ее достаточно мягким климатом. Сибирские тень-
ковки освоили не только лесотундру Сибири и
Восточной Европы, но на Ямале и Гыданском по-
луострове глубоко проникают в тундровую зону
(Рябицев, 2014). На пространстве Европейской
части России восточно-европейские и сибирские
теньковки обитают совместно, образуют пары.
Территория, где регистрируют сибирских тенько-
вок и потомство смешанных пар, самцов с ги-
бридной песней, растет к западу. Мальчевский и
Пукинский (1983) не приводят случаев встреч си-
бирской теньковки или регистрации гибридных
песен для Ленинградской области и прилегаю-
щей территории. Но в настоящее время район ре-
гистрации сибирского подвида и гибридов вклю-
чает Новгородскую область (Архипов, 2018) и Ка-
релию (Хохлова, 2017). Возможно, одновременно
восточно-европейская теньковка продвигается на
восток, т.к. гибридные песни слышали на Сред-
нем и Южном Урале при доминировании сибир-
ской теньковки (Коровин, 2004; Торгашов, 2004;
Марова и др., 2014).

Расширение ареала сибирской теньковки в За-
падной Сибири за счет тундр Ямала и Гыданского
полуострова может свидетельствовать о форми-
ровании тундровой популяции сибирских тень-
ковок, не требующих для гнездования биотопов с
лесной растительностью. В северных субарктиче-
ских тундрах кустарниковый ярус имеет высоту
0.8–1 м, на границе с арктическими тундрами
0.6–0.8 м (Мониторинг …, 1997) при плотности
пар, не меньшей чем в лесотундре и северной тайге.
В умеренных широтах существуют значительные
биотопические отличия между весничкой, также

проникающей в северные субарктические тундры и
теньковкой (Батова, Бурский, 2008), в тундрах от-
личий нет. Здесь птицы занимают общий биотоп –
ивняки травяно-моховые пойм и водоразделов.
Но если обитатель кустарников и куртинного
подроста умеренных широт весничка незначи-
тельно изменила местообитания в тундрах, то
теньковка почти радикально.

Небольшие запасы жира в гнездовое время,
найденные у теньковок лесотундры, как у весни-
чек и таловок (Рыжановский, 2004), можно рас-
сматривать в качестве адаптации к нерегулярным
летним возвратам холодов. Но полярный день,
при необходимости, позволяет тундровым пти-
цам кормиться круглосуточно, что они иногда де-
лают. Возможно, летние запасы жира являются
побочным следствием изобилия беспозвоночных
в тундрах в середине лета (Ольшванг, 1992).

В лесотундре полярный день длится месяц, от
занятия парами территорий до вылупления птен-
цов, в северных субарктических тундрах – три ме-
сяца. Почти весь период пребывания северных
сибирских теньковок в тундрах не должен кон-
тролироваться фотопериодической реакцией, в
отличие от теньковок умеренных широт, где нали-
чествуют темная и светлая фазы суток. Минималь-
ный возраст начала линьки у обоих европейских
подвидов одинаковый: 32–35 сут, но максималь-
ный возраст разный: 39–40 сут в Приладожье, 58–
76 сут – в Германии, несмотря на более долгий
день естественного фотопериода Приладожья,
т.е. европейские подвиды отличаются реакцией
на длину дня (Gwinner, 1969; Лапшин, 1990). Во-
сточно-европейские теньковки при фотопериоде
70-й параллели (24С:0Т до конца июля) начнут
линьку в первой половине августа, в возрасте не
старше 40 сут. Западно-европейские теньковки
Ph. c. collybita при фотопериоде 70-й параллели
должны начать линьку в возрасте 60–70 сут, в конце
августа, что слишком поздно, поэтому в Скандина-
вии гнездятся Ph. c. abietinus, более адаптированные
к световому режиму приполярных широт.

Сведений об особенностях фотопериодического
контроля годового цикла таежных сибирских тень-
ковок у нас нет, адаптация лесотундровых и тундро-
вых теньковок к световому режиму Субарктики,
возможно, происходит в настоящее время. Весной
прилетающие в лесотундру теньковки нуждаются
в фотостимуляции гонад полярным днем, т.к. пе-
риод от прилета до яйцекладки достаточно длин-
ный (18–28, в среднем 22.0 сут; n = 3), однако не
достоверно длиннее, чем у весничек (12–26, в
среднем 20.9 ± 1.3; n = 11 сут), необходимость фо-
тостимуляции которых выявлена в эксперименте
(Рыжановский, 2001). Сроки начала постюве-
нальной линьки теньковок определяются эндо-
генно, как продолжение роста-развития, что ха-
рактерно для ряда северных видов и популяций и
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адаптивно в летних условиях Субарктики (Рыжа-
новский, 2007). Послебрачная линька теньковок
начинается поздно, после распадения выводков
(конец июля – начало августа), в отличие от на-
стоящих субарктов (Рыжановский, 1997), совме-
щающих линьку с кормлением птенцов (иногда с
насиживанием)и тем самым сдвигающих ее на
более ранние даты, на середину июля. Темпы
линьки северных теньковок высокие. Постюве-
нальная и послебрачная линьки птиц из Нижнего
Приобья округленно длилась при естественном
дне 30–40 сут, в Приладожье 45–60 сут, в Запад-
ной Европе – 60–70 сут (Рыжановский, 2017). Но
даже при высоких темпах линек северные теньков-
ки отлетают из тундр и лесотундры последними из
славковых, так как миграционное состояние фор-
мируется по окончанию линьки. На Среднем Ямале
в районе пос. Бованенково в 1989 г. теньковки
встречались на маршрутах до 6.09. (Шутов, лич-
ное сообщение), в лесотундре отлет заканчивает-
ся еще позднее.

Несомненно, теньковки холодоустойчивы. Даже
восточно-европейские теньковки на Куршскую
косу прилетают раньше других пеночек, улетают
позднее, находясь в наиболее жестких, для пено-
чек, ранневесенних и позднеосенних погодных
условиях (Паевский, 2018). В Приобскую лесо-
тундру и тундровую зону сибирские теньковки
прилетают и отлетают при температурах, близких
0°С. Безморозный период на Среднем Ямале
длится 65–70 сут (Шиятов, Мазепа, 1995) при
длительности весенне-летне-осеннего сезона
теньковок 100–110 сут, т.е. часть годового цикла
тундровых птиц протекает при низких положи-
тельных температурах. Даже через Средний Урал
теньковки летят во второй половине сентября – на-
чале октября, при температуре воздуха годы несколь-
ко выше 0°С, также последними из славковых.

* * *
На пространстве Западной Сибири сибирская

теньковка за последние десятилетия расширила
гнездовой ареал за счет северных субарктических
тундр. При этом изменились требования к биото-
пу, вместо многоярусной растительности птицам
достаточно низких разреженных ивняков. У этих
пеночек нет второго цикла размножения, редки
повторные кладки, весенне-лнтне-осенний сезон
растянут в связи с особенностями фотопериоди-
ческой реакции и холодостойкостью.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Президиума УрО РАН (проект 18-9-4-22).
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Ecology of the Siberian Chiffchaff Phylloscopus collybita tristis Blyth
at the Northern Limit of the Range

V. N. Ryzhanovskiy#

Institute of Plant and Animal Ecology UrB RAS, str. 8 March 202, Ekaterinburg, 620144 Russia
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The Siberian Chiffchaff being an inhabitant of deciduous and coniferous forests, in Western Siberia expanded
the breeding range due to the tundra zone. The development of the subarctic should contribute to the ecology
of the subspecies, considered in this paper.
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Проведен морфофункциональный анализ семенников и яичников у рыжей полевки (Myodes glareolus
Shreb.), обитающей на территориях природных геохимических аномалий. На аномальных участках
у животных при более низком уровне численности, по сравнению с фоновым участком, наблюдает-
ся усиление функциональной активности семенников и яичников, увеличение потенциальной и
фактической плодовитости, снижение доимплантационных потерь. Адаптационные возможности
репродуктивной системы самцов связаны с паракринными факторами, обеспечивающими поддер-
жание сперматогенеза на оптимальном для оплодотворения уровне. У самок атрезия фолликулов,
происходящая на ранних стадиях их развития позволяет сократить затраты энергии на их рост. Бо-
лее энергоэкономный путь отбора и созревания фолликулов способствует увеличению числа овули-
рующих ооцитов и репродуктивного потенциала самок.

DOI: 10.31857/S1026347021050085

Проблема воздействия химических факторов
среды на состояние организма и популяцию в це-
лом до сих пор привлекает пристальное внимание
исследователей. Это связано с тем, что избыток
определенных химических элементов вызывает
изменения в эндокринной, иммунной и репродук-
тивной системах (Авцын и др., 1991; Агаджанян,
Скальный, 2001; Гашев, 2003). Данные о влиянии
геохимического фактора естественной природы на
репродуктивную систему мелких млекопитающих
незначительны и фрагментарны. Районы, для ко-
торых характерно избыточное поступление ряда
химических элементов в пищевую цепь, в основ-
ном из подстилающей горной породы относят к
естественным положительным геохимическим
аномалиям (Вернадский, 1980; Башкин, Касимов,
2004). Естественные геохимические аномалии
(ЕГА) отличаются от антропогенных продолжи-
тельностью существования. Животные, обитаю-
щие на природных положительных геохимических
аномалиях, в течение многих поколений подверга-
ются воздействию избыточного содержания опре-
деленных химических элементов. Данная проблема
актуальна для Уральского региона, характеризую-
щегося широким распространением естественных
геохимических аномалий. Выживание популяции
непосредственно связано с воспроизводством на-
селения. В большинстве случаев в качестве пока-

зателя состояния репродуктивной функции мелких
млекопитающих используется интенсивность раз-
множения: величина помета, потенциальная и фак-
тическая плодовитость, эмбриональные потери.
Показатели, характеризующие репродуктивную
функцию животных, по нарастанию эффектов
располагаются следующим образом: величина
помета – плодовитость – способность к зачатию –
фолликулогенез – функциональный сперматоге-
нез (Принципы сравнительной оценки …, 1984).
Изучение фолликулогенеза и сперматогенеза у
мелких млекопитающих позволяет выявить адап-
тационные возможности репродуктивной систе-
мы животных к длительному воздействию ком-
плекса тяжелых металлов (ТМ), и роль самок и
самцов в формировании эмбриональных потерь.
В природных популяциях наиболее часто наблю-
дается гибель эмбрионов до имплантации или в
течение имплантации (от 10 до 30%), и значитель-
но реже – после имплантации (0–2%) (Башени-
на, 1977; Артемьев, Окулова, 1981). Варьирование
соотношения до и – постимплантационной гибели
имеет различную природу: ранние летали могут
возникать за счет снижения оплодотворяющей
способности сперматозоидов и нарушения ова-
риальной функции, поздние – результат мутаген-
ного эффекта на сперматогенные клетки (доми-
нантно-летальные мутации).

УДК 591.526:591.463.2.068.1.:593.32,

ЭКОЛОГИЯ
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Следует отметить, что репродуктивная функ-
ция у рыжей полевки связана с плотностью попу-
ляции (Ивантер, 1975, 2005; Bujalska, 1975, 1983,
1990; Bujalska et al., 1994). Механизм авторегуля-
ции численности популяции обусловлен физио-
логическими факторами стресса, а именно гипо-
физо-адреналовым механизмом регуляции ре-
продуктивной функции (Christian, Davis, 1964;
Christian et al., 1965; Christian, 1980, Роговин,
Мошкин, 2007). Активизация гипоталамо-гипо-
физарно-надпочечниковой системы при дости-
жении порогового уровня плотности популяции
может вызывать у животных угнетение репродук-
тивной системы и торможение скорости полового
созревания (Науменко и др., 1983; Novikov, Mosh-
kin, 1998; Novikov et al., 2012). Степень проявле-
ния механизма авторегуляции численности зави-
сит от условий обитания популяции и положения
в ареале (Hansson, Henttonen, 1985; Ivanter, Osipo-
va, 2000; Ивантер, 2005). У рыжей полевки в опти-
муме ее видового ареала при высокой численности
популяции, превышающей пороговые значения,
включаются механизмы плотностно-зависимой
регуляции (Жигальский, Бернштейн, 1986, 1989;
Жигальский, 1994). В коренных южно-таежных
темнохвойных лесах Среднего Урала (Висимский
государственный природный биосферный запо-
ведник, который может служить фоновой террито-
рией в геохимическом отношении) у рыжей полевки
установлен трехлетний популяционный цикл с че-
редованием трех фаз: депрессия, рост, пик (Жи-
гальский, Кшнясев, 2000; Кшнясев, Давыдова,
2005). На данной территории при пике численности
популяции у рыжей полевки наблюдаемая акти-
вация гипофиз-адреналовой системы сопровожда-
ется торможением полового созревания и угнетени-
ем репродуктивной функции (Кшнясев, Давыдова,
2005; Михеева и др., 2006; Жигальский, Мамина,
2015; Мамина, 2016).

Сравнительный анализ показателей, характе-
ризующих репродуктивную систему рыжей по-
левки на геохимически аномальных участках и
фоновой территории, отличающихся типом под-
стилающих горных пород, позволит выявить осо-
бенности размножения животных на данных
участках.

Цель работы – провести анализ морфофунк-
ционального состояния яичников, семенников и
сперматозоидов, оценить плодовитость и уровень
эмбриональных потерь у рыжей полевки, обита-
ющей на территориях геохимических аномалий
для выявления адаптационных возможностей ре-
продуктивной системы к длительному воздей-
ствию избыточного содержания кобальта, никеля
и хрома.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводили на трех территориях,
которые по схеме лесорастительного районирова-
ния Урала находятся в пределах южно-таежного
округа Средне-Уральской горно-лесной области
(Лесорастительные…, 1973). Основные породы дре-
весной растительности – ель, пихта, сосна, береза,
осина, а также неморальные реликты – липа и
ильм. Основные кустарники – малина, шипов-
ник, из ягод – черника, брусника и другие. На ос-
новании результатов оценки содержания химиче-
ских элементов в почве выделены аномальные
территории: участок в окрестностях п. Уралец
(участок 1) и д. Анатольская (участок 2) Горноза-
водского района Свердловской области. На ано-
мальных участках основными подстилающими
породами являются ультраосновные породы, кото-
рые характеризуются высокими концентрациями
Ni, Co, Cr, максимальные концентрации которых
превышают среднеуральские фоновые значения в
66.7, 20 и 20 раз соответственно. Исследования
проводили на участках 1 и 2 (57°40′ с.ш. 59°40′ в.д.;
57°40′ с.ш. 60°07′ в.д. соответственно) с макси-
мальной концентрацией ТМ (центр аномалии).
(Михеева и др., 2003; Байтимирова, Михеева,
2005). Площадь участков 1 и 2 составляла 44 и 43 км2

соответственно. Третий участок – Висимский го-
сударственный природный биосферный заповед-
ник (57°21′ с.ш. 59°48′ в.д., площадью в 36 км2),
основными подстилающими породами которого
являются габбро, диориты, гранитоиды, не со-
держащие в максимальных концентрациях хими-
ческие элементы. Данный участок использовали
в качестве фоновой территории. Изучение цик-
лического характера динамики популяции рыжей
полевки в Висимском государственном природном
биосферном заповеднике проводится сотрудника-
ми нашего Института с 1995 г. Полученные данные
свидетельствуют о наличии трехлетнего популяци-
онного цикла у рыжей полевки с чередованием
трех фаз: депрессия, рост, пик. В период интен-
сивного летнего размножения отсутствие или не-
значительное число половозрелых сеголеток яв-
ляется характерной особенностью фазы ”пик”.
Одним из маркеров фазы “пик” может быть и пе-
реход популяции на следующий год в фазу “де-
прессия” (Жигальский, Кшнясев, 2000; Кшнясев,
Давыдова, 2005).

Объектом исследования служила европейская
рыжая полевка (Myodes glareolus Schreber, 1780) –
доминирующий вид среди грызунов. Отловы ры-
жей полевки проводили с помощью давилок с
крючком и живоловок (на стандартную приман-
ку) в период интенсивного размножения (с конца
июня до середины августа); на фоновой террито-
рии – с 2001 по 2006 гг.; на аномальном участке 1 –
с 2001 по 2004 гг.; на участке 2 – с 2004 по 2006 гг.
Учеты относительной численности рыжей полев-
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ки на каждом участке проводили на стандартных
ловушко-линиях, состоящих из 50 давилок с рас-
стоянием между ними 5 м. Определяли индекс
уловистости по объединенному улову за 4 сут.
Также на каждом участке устанавливали площад-
ки живоловок 50–100 шт. с целью дополнитель-
ного отлова животных. Линия давилок и площад-
ки живоловок на каждом участке были удалены
друг от друга не менее чем на 200 м. По массе и
размеру тела, степени развития тимуса, состоя-
нию генеративной системы (у самок – влагали-
ще, размер матки, наличие плацентарных пятен,
эмбрионов, желтых тел, у самцов – масса семен-
ников, их тургор, величина семенных пузырьков,
наличие сперматозоидов) животных классифи-
цировали на три функционально-возрастные
группы: перезимовавшие особи, размножающие-
ся и не размножающиеся сеголетки. Возраст жи-
вотных определяли по особенностям строения
второго верхнего коренного зуба (Кошкина, 1955;
Тупикова и др., 1970). Для гистологического ана-
лиза были использованы 110 самцов и 61 самка.
Семенники животных фиксировали в 10%-ном
формалине, парафиновые срезы семенника тол-
щиной 5–7 мк окрашивали гематоксилином–
эозином. Гистологические препараты семенников
подвергались морфологическому и морфометри-
ческому анализу. Индекс сперматогенеза рассчи-
тывали по формуле: Is = ∑a/N, где а – количество
слоев, выделенных в каждом канальце (1 слой –
сперматогонии, 2 слой – сперматоциты, 3 – спер-
матиды, 4 – сперматозоиды); N – количество
просчитанных канальцев (Ухов, Астраханцев,
1983). С помощью программного продукта Siams
PHOTOLAB определяли диаметр семенных ка-
нальцев, размер ядер сперматозоидов и клеток
эндокринного отдела семенника. От каждого
самца на поперечном (срединном) срезе семен-
ника подсчитывали число семенных канальцев с
дегенерацией и без дегенерации в 50 семенных ка-
нальцах. Оценку морфофункционального состоя-
ния сперматозоидов проводили на эпидидималь-
ных мазках, окрашенных азур–эозином. (Молнар,
1969). С помощью лабораторного счетчика про-
считывают 200 сперматозоидов, учитывая живые
(неокрашенные), мертвые (окрашенные) сперма-
тозоиды и сперматозоиды с аномалией хвоста
(Методические рекомендации …, 1978).

Морфологический и морфометрический ана-
лиз яичников проведен на серийных срезах, изго-
товленных по стандартной методике (Волкова,
Елецкий, 1982; Бессалова, 2006) с использовани-
ем программного продукта Siams Photolab. Фак-
тическую (число плодов в матке) и потенциаль-
ную (число желтых тел в яичниках) плодовитость
исследовали только у беременных самок (Тупи-
кова, 1964). Для оценки интенсивности процесса
фолликулогенеза в яичниках беременных самок
рыжей полевки определяли количество и размеры

однослойных, вторичных (компактные, полост-
ные), третичных фолликулов. Проведена оценка
частоты встречаемости атретических фолликулов
и уровня эмбриональных потерь у беременных
самок.

Для статистической обработки количественных
данных использовали программное обеспечение
Statistica 5.5. Гипотезу нормальности распределения
значений в выборках проверяли с помощью теста
Колмогорова–Смирнова, после чего применяли
дисперсионный анализ, t-критерий Стьюдента
или непараметрические критерий Краскела–Уо-
ллиса, тест Манна–Уитни. В рамках дисперсион-
ного анализа после изучения действия факторов
на все группы, для дальнейших попарных сравне-
ний использовали post hoc тест: LSD-тест.

Для анализа натуральных частот использовали
критерий χ2 (в таблице 2 × 2). Для статистических
тестов был принят 5%-ный уровень значимости.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Численность рыжей полевки на фоновой тер-

ритории колеблется от сотых долей до 40 особей
на 100 ловушко-суток, на аномальных участках –
до 12.5 особей на 100 ловушко-суток (рис. 1). От-
носительное обилие рыжей полевки, обитающей
на аномальном участке 1 (У1) ниже, чем на фоно-
вой территории: в 2001 г. в 3.2 раза; в 2003 г – в
1.7 раза; в 2004 г – в 1.6 (рис. 1).

В отловах 2001 г. на исследуемых территориях
сеголетки не размножались, в 2004 г. на фоновом
участке половозрелые сеголетки составили 15%,
на аномальном участке 1–9% (табл. 1).

Таким образом, на основании представленных
данных 2001, 2004 гг. отнесены к фазе “пик”, 2002,
2005 гг. – к фазе “депрессия”, 2003, 2006 гг. – к фазе
“рост”.

Рис. 1. Динамика численности рыжей полевки на
изучаемых территориях.
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Морфологический анализ семенников и сперма-
тозоидов. По морфологическим показателям се-
менников и сперматозоидов половозрелые сего-
летки не отличаются от перезимовавших особей,
поэтому данные по этим параметрам были объеди-
нены. На диаметр семенных канальцев статистиче-
ски значимо влияет фаза цикла (F = 7.44; p < 0.001),
геохимические условия (F = 11.23; p < 0.001) и вза-
имодействие этих факторов (F2, 11 = 10.65; p < 0.001).
При пике численности у животных с фоновой
территории диаметр семенных канальцев значи-

мо меньше, чем при росте численности (p < 0.001;
LSD-тест), на аномальных территориях – значи-
мо больше по сравнению с фоновым участком
(p < 0.001; LSD-тест; табл. 2). На фоновом и ано-
мальных участках при росте численности популя-
ции практически у всех животных диаметр семен-
ных канальцев соответствует активному спермато-
генезу.

Число семенных канальцев с дегенерацией
сперматогенных клеток статистически значимо вы-
ше у животных с фоновой территории при “пике”

Таблица 1. Половозрастная структура популяции рыжей полевки в районах естественных геохимических анома-
лий (участок 1 и 2) и на фоновом участке

Год/район
Перезимовавшие, %

Сеголетки, %

неполовозрелые половозрелые

самки самцы самки самцы самки самцы

2004-участок 2 22 – 33 45 – –
2006-участок 2 – – – 75 – 25
2001-участок 1 18 15 44 23 – –
2003-участок 1 – – 50 50 – –
2004-участок 1 9 21 26 35 – 9
2001-фон 14 10 43 33 – –
2003-фон 6 12 29 18 12 23
2004-фон 14 – 38 33 10 5
2006-фон 11 8 30 40 11 –

Таблица 2. Морфологические показатели семенников и сперматозоидов у рыжей полевки с фоновой и аномаль-
ных территорий (М ± m; p < 0/05)

Примечание. n – число животных; среднее арифметическое (М) ± ошибка среднего арифметического (m); * значимые разли-
чия на участке “фон” между фазами “рост” и “пик”; ** значимые различия между участком “фон” и аномальными участками
1, 2 на фазе “пик”.

Признак

Фаза популяционного цикла

Рост пик

фон 
n = 35

участок 1
n = 17

участок 2
n = 15

фон 
n =24

участок 1
n = 17

участок 2 
n = 15

Диаметр семенных
канальцев, мкм 176.4 ± 25.6 178.8 ± 18.2 175.6 ± 16.8 151.0 ± 23.4* 179.2 ± 23.8** 179.6 ± 25.3**

Число канальцев
с дегенерацией сперма-
тогенных клеток, %

5.1 ± 0.81 5.5 ± 0.9 5.1 ± 0.8 10.1 ± 1.3* 5.4 ± 0.8** 5.6 ± 0.6**

Индекс сперматогенеза 4.0 ± 0.4 3.85 ± 0.5 3.7 ± 0.6 2.75 ± 0.13* 3.85 ± 0.5** 3.9 ± 0.4**
Площадь ядер клеток 
Лейдига, мкм2 35.2 ± 4.2 34.9 ± 2.8 36.1 ± 2.5 30.1 ± 3.1* 35.7 ± 4.3** 36.0 ± 3.8**

Площадь ядер клеток 
Сертоли, мкм2 57.8 ± 4.8 58.1 ± 5.6 56.3 ± 6.0 51.8 ± 6.7* 57.0 ± 5.6** 57,3 ± 6.0**

Площадь ядер головок 
сперматозоидов, мкм2 18.3 ± 2.7 17.4 ± 2.9 19.1 ± 2.8 13.8 ± 3.2* 17.2 ± 2.5** 18.0 ± 2.2**
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численности по сравнению с фазой “рост” (χ2 =
= 16.35; p < 0.001), на аномальных участках 1 и 2
значимо ниже по сравнению с фоновым (χ2 = 18.30;
p < 0.001; χ2 = 15.70; p < 0.001 соответственно
(табл. 2).

На индекс сперматогенеза, отражающего ак-
тивность сперматогенеза, статистически значимо
влияет фаза цикла (F = 13.75; p < 0.001;), геохими-
ческие условия (F = 12.60; p < 0.001) и взаимодей-
ствие этих факторов (F = 28.50; p < 0.001). У живот-
ных с фонового участка на пике численности ин-
декс сперматогенеза значимо ниже по сравнению с
ростом численности (p < 0.001; LSD-тест), на ано-
мальных участках 1, 2 значимо выше по сравнению
с фоновым участком (p < 0.001; LSD-тест) (табл. 2).

Площадь ядер клеток Лейдига и Сертоли, ста-
тистически значимо меньше у животных с фоновой
территории на пике численности по сравнению с
ростом численности (H = 16.38; n = 59; p < 0.001;
H = 20.66; n = 59; p < 0.001 соответственно). У жи-
вотных с аномальных территорий при пике числен-
ности площадь ядер клеток Лейдига и Сертоли зна-
чимо больше по сравнению с фоновым участком
(H = 23.84; n = 56; p < 0.001 и H = 22.89; n = 56;
p < 0.001 соответственно (тест Краскела–Уоллиса)
и не изменяется при росте численности популяции
(H = 2.75; n = 67; p = 0.2521; H = 1.62; n = 67; p =
= 0.445 соответственно (табл. 2).

На размер ядер головки сперматозоидов влияет
фаза численности (F = 7.33; p = 0.001), геохимиче-
ские условия (F = 12.7; p = 0.001) и их взаимодей-
ствие (F = 5.42; p = 0.006). Размер ядер головки
сперматозоидов у животных с фоновой террито-
рии при пике численности статистически значи-

мо меньше по сравнению с ростом численности
(p < 0.001, LSD тест). Однако у животных с ано-
мальных участков 1 и 2 при пике численности
размер ядер головок сперматозоидов значимо вы-
ше, чем у особей с фоновой территории (p < 0.001,
LSD тест (табл. 2).

Количество живых сперматозоидов у живот-
ных с фоновой территории при пике численности
статистически значимо ниже по сравнению с ро-
стом численности (χ2 = 180.7; p < 0.001). На аномаль-
ных участках 1 и 2 при пике численности количество
живых сперматозоидов значимо выше по сравне-
нию с фоновым участком (χ2 = 34.75; p < 0.001; χ2 =
= 76.06; p < 0.001 соответственно (рис. 2).

Число сперматозоидов с аномалией хвоста у жи-
вотных с фоновой территории при пике численно-
сти статистически значимо выше по сравнению с
ростом численности (χ2 = 47.58; p < 0.001). У живот-
ных, обитающих на аномальных участках 1 и 2,
при пике численности количество сперматозоидов
с патологией хвоста значимо ниже по сравнению с
фоновым участком (χ2 = 28.82; p=0.001; χ2 = 21.01;
p < 0.001 соответственно (рис. 2, 3). Сперматозои-
ды с аномальной головкой встречаются в единич-
ных случаях (менее 1%).

Морфологический анализ яичников. По морфо-
логическим показателям яичников половозрелые
сеголетки не отличаются от перезимовавших осо-
бей, поэтому данные по этим параметрам были
объединены.

На фоновом участке в фазе “рост” численно-
сти количество растущих фолликулов и размер
компактных фолликулов больше (t-критерий
Стьюдента = 11.28, df = 15, p < 0.01; t = 2.61, df = 76,

Рис. 2. Частота встречаемости жизнеспособных сперматозоидов и с аномалией хвоста у рыжей полевки с фонового и
аномальных участков 1, 2 на фазе роста и пика численности популяции. * – значимые различия между фазами “рост”
и “пик” на фоновой территории, # # – значимые различия между фоновым участком и аномальными участками 1, 2
на фазе “пик”.
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p = 0.01 соответственно (рис. 4а, 4в) по сравнению
с пиком, также увеличивается число вторичных
(t = 2.83, df = 15, p = 0.01; (рис. 4б) и третичных
(t = 2.6, df = 15, p = 0.02 (рис. 4г) фолликулов.

На аномальных участках 1 и 2 при пике чис-
ленности число растущих фолликулов больше
(t = 4.33, df = 16, p < 0.01; t = 5.24, df = 16, p < 0.01
соответственно (рис. 4а) по сравнению с фоновой
территорией.

Количество вторичных фолликулов, подверга-
ющихся атрезии, на пике численности выше у самок
с участков 1 (t = 2.26, df = 16, p = 0.04) и 2 (t = 3.36,
df = 12, p = 0.01 (рис. 5, 6) по сравнению с фоно-
вой территорией. У животных с фонового участка
при пике численности атрезия фолликулов пре-
имущественно происходит на стадии третичных
фолликулов, т.е. на поздних этапах их развития
(рис. 5,  6).

Уровень потенциальной, фактической плодо-
витости и доимплантационной смертности у рыжей
полевки на фоновом участке не зависит от фазы
численности популяции и возраста животных (се-
голетки, перезимовавшие), резорбция эмбрионов
единична, поэтому для дальнейшего анализа дан-
ные по этим параметрам были объединены.

Значимых различий по потенциальной и фак-
тической плодовитости, уровню доимплантацион-
ной смертности в зависимости от фазы численности
и возраста (сеголетки, перезимовавшие) не обнару-

жено, поэтому данные были объединены. Фактиче-
ская плодовитость значимо выше на аномальных
участках 1 и 2 (U = 90.5, Z = 2.45, p < 0.05; U = 36.0,
Z = 2.0, p < 0.05 соответственно табл. 3), потенци-
альная плодовитость (число желтых тел беременно-
сти в яичниках беременных самок) – на участке 2 по
сравнению с фоновой территорией (U = 19.50, Z =
= –2.92, p < 0.05).

Уровень доимплантационной гибели у самок
на участках 1 и 2 ниже по сравнению с фоновой
территорией, но различия статистически не зна-
чимы (табл. 3). Резорбция эмбрионов не обнару-
жена у животных с участка 1, а на участке 2 – еди-
ничные случаи.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Изучаемые районы естественных геохимиче-
ских аномалий, как было представлено ранее, от-
несены к природным биогеохимическим провин-
циям с избыточным содержанием кобальта, ни-
келя и хрома, поэтому существование вида на
данных территориях можно отнести к пессималь-
ным условиям обитания. Ряд авторов отмечает,
что в оптимальных условиях плотность населения
вида не только выше, но и устойчивее, тогда как в
пессимальных – она колеблется в большом диа-
пазоне (Наумов, 1948; Майер, 1968; Европейская
рыжая полевка …, 1981). Подобное явление обна-

Рис. 3. Сперматозоиды рыжей полевки: нс – нормальный сперматозоид, аг – сперматозоид с аномальной головкой,
ах – сперматозоид с аномальным хвостом (в виде петли).
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Рис. 4. Показатели интенсивности фолликулогенеза в яичнике рыжей полевки, обитающей в районах естественных
геохимических аномалий (участок 1, 2) и на фоновом участке при разной численности популяции. (а) – * значимые
различия на участке “фон” между фазами “рост”–“пик” (t = 11.28, df = 15, p < 0.01); *значимые различия между участ-
ками 1, 2 и фоновой территорией на фазе “пик” (t = 4.33, df = 16, p < 0.01; t = 5.24, df = 16, p < 0.01 соответственно);
(б) – * значимое различие на участке “фон” между фазами “рост”–“пик” (t = 2.83, df = 15, p = 0.01); (в) – * значимое
различие на участке “фон” между фазами “рост”–“пик” (t = 2.61, df = 76, p = 0.01); (г) – * значимое различие на участке
“фон” между фазами “рост”–“пик” (t = 2.6, df = 15, p = 0.02).
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ружено в популяции кустарниковой полевки, на-
селяющей биогеохимическую молибденовую
провинцию Анкавана (Сюзюмова, Карагезян,
1986). Результаты наших исследований показали,
что, несмотря на низкий уровень относительной
численности рыжей полевки на аномальных
участках динамика многолетних колебаний чис-
ленности популяций подобна динамике на фоно-
вой территории. В литературе описаны случаи,
когда циклика в популяциях сохраняется и при
низком обилии населения, которого, вероятно,
вполне достаточно для “включения” внутрипопу-
ляционных механизмов, тормозящих размноже-
ние (Ивантер, 2005). В условиях Висимского за-
поведника пороговая плотность включения зави-

симых от плотности эффектов у рыжей полевки
весной на фазе пика составляет 5–20 особей на
100 ловушко-суток (Кшнясев, Давыдова, 2005).

Снижение герминативной и эндокринной ак-
тивности семенника у рыжей полевки на фоно-
вой территории при пике численности обуслов-
лено активацией гипофизарно-надпочечниковой
системы, которая вызывает усиление продукции
кортикостероидов (Михеева и др., 2006). На ано-
мальных участках уровень плотности, вероятно,
недостаточен для развития негативных эффектов
адренокортикальной активности на репродук-
тивную систему по сравнению с фоновой терри-
торией. Эффект адреналокортикальной активно-
сти на репродуктивную систему возможен лишь
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при превышении стрессором порогового уровня
воздействия (Роговин, Мошкин, 2007).

Существуют две петли регуляции секреции те-
стостерона (Connell, Connell, 1977). В рамках
большой петли кортикостероиды ингибируют
выработку гонадотропных гормонов и тем самым
угнетают андрогенную функцию клеток Лейдига.
В рамках короткой петли (внутрисеменниковой)
угнетение синтеза тестостерона может происхо-
дить за счет эстрадиола β-17, вырабатываемого
клетками Сертоли, когда происходит снижение
ингибина и как следствие – возрастание фолли-
кулостимулирующего гормона (ФСГ). Показано,
что у сезонно размножающихся грызунов в пери-
од регрессии семенников происходит уменьше-
ние объема цитоплазмы и размера ядер у клеток
Лейдига и Сертоли, при активации сперматогене-
за – повышение функциональной активности
клеток эндокринного отдела семенника (Райци-
на, 1985; Шевлюк и др., 1999). Наблюдаемое нами
увеличение дегенеративных процессов в сперма-

тогенном эпителии обусловлено снижением ак-
тивности эндокринного отдела семенника и уве-
личением ФСГ, который служит маркером деге-
неративных изменений в половых клетках (Rich,
de Kretser, 1977). К наиболее часто встречающим-
ся нарушениям в сперматогенном эпителии от-
носятся десквамация и дезорганизация сперма-
тогенного пласта.

Дегенерация сперматогенных клеток не всегда
приводит к их гибели, возможно образование
аберрантных клеток, из которых впоследствии
происходит формирование атипичных или не
жизнеспособных сперматозоидов. Значимое сни-
жение числа живых сперматозоидов и увеличение
количества сперматозоидов с патологией хвоста
(хвост в виде петли и двойной хвост), обеспечива-
ющего подвижность клеток, у самцов на фоновой
территории при пике численности приводит к
снижению оплодотворяющей способности спер-
матозоидов. Уменьшение размера ядер головок
сперматозоидов свидетельствует о пониженном
содержании ДНК, которое отражается на фер-
тильности животных (Bouters et al., 1967; Sailer et al.,
1996).

Увеличение герминативной активности се-
менника у животных с аномальных участков при
максимальной численности связано с усилением
андрогенной активности семенника. Известно,
что в регуляции пролиферации и дифференциа-
ции клеток сперматогенного эпителия главная
роль принадлежит тестостерону, синтезируемого
клетками Лейдига. Рецепторы тестостерона обна-
ружены на клетках сперматогенного эпителия –
сперматогониях, сперматоцитах и ранних спер-
матидах, присоединение гормона к рецепторам
усиливает ядерный обмен (Sun et al., 1989, 1990;
McLachlan et al., 1994; O’Donnell et al., 1994). Че-
рез ряд последовательных событий гормон осу-
ществляет контроль биосинтеза белка и модули-
рует целый ряд внутриклеточных процессов, в
том числе и клеточную пролиферацию. Следует
отметить, что тестостерон регулирует функциональ-
ную активность клеток Сертоли, осуществляющих
контроль над пролиферативной активностью спер-

Рис. 5. Количество атретических фолликулов в яич-
нике рыжей полевки при высокой численности попу-
ляции (“пик”); * значимые различия между участком
“фон” и участками 1, 2 (t = 2.26, df = 16, p = 0.04; t =
= 3.36, df = 12, p = 0.01 соответственно).
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Таблица 3. Плодовитость и доимплантационная смертность у рыжей полевки с фоновой и аномальных террито-
рий (M ± m; p < 0.05)

Примечание. n – число животных; среднее арифметическое (М) ± ошибка среднего арифметического (m); * значимые разли-
чия между участком “фон” и участком 2 (U = 19.50, Z = –2.92, p < 0.05); ** значимые различия между участком “фон” и участ-
ками 1 и 2 (U = 90.5, Z = 2.45, p < 0.05; U = 36.0, Z = 2.0, p < 0.05).

Признак Фон
n = 19

Участок 1
n = 18

Участок 2
n = 8

Потенциальная плодовитость 5.4 ± 0.22 6.1 ± 0.24 6.9 ± 0.30*
Фактическая плодовитость 4.8 ± 0.23** 5.7 ± 0.22 6.1 ± 0.52
Доимплантационная смертность, % 9.20 5.12 3.78
Доля самок с доимплатанционными потерями, % 31.58 27.78 25.0
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матогониальных клеток. Усиление функциональ-
ной активности клеток Сертоли способствует под-
держанию высокого внутрисеменникового уровня
тестостерона. Кроме того, возрастание уровня инги-
бина, вырабатываемого клетками Сертоли, и блоки-
рующего выработку ФСГ, уменьшает дегенератив-
ные процессы в сперматогенном эпителии, что
отражается на морфологическом состоянии спер-
матозоидов.

Увеличение индекса сперматогенеза, инте-
грального показателя генеративной функции се-
менника, на аномальных участках при макси-
мальной численности популяции обусловлено
паракринными факторами (Huleihel, Lunenfeld,
2004; Walker, Cheng, 2005).

У самок на всех исследуемых территориях ко-
личество однослойных фолликулов не зависит от
уровня численности. Это связано с тем, что рекрути-
рование примордиальных фолликулов в основном
контролируется паракринной взаимосвязью между
ооцитом, фолликулярным эпителием, соседними
текальными и интерстициальными клетками.

Они находятся в микросреде, исключающей кон-
такт с большинством других клеток и кровенос-
ными сосудами, имеют ограниченный доступ к
эндокринной системе. Экспрессия рецепторов
ФСГ отмечается в фолликулярном эпителии пер-
вичных фолликулов уже после инициации их ро-
ста (Петров и др., 2017). Отсутствие межгодовых
изменений размеров полостных фолликулов объ-
яснятся подавлением их развития во время бере-
менности внутрияичниковыми факторами роста:
эпидермального (ЭФР) и трансформирующего
(ТФР-а) через снижения рецепторной чувстви-
тельности клеток гранулезы фолликулов к ФСГ.
Кроме того, рост полостных фолликулов подав-
ляется во время беременности ингибинами, кото-
рые синтезируются плацентой (Gougeon, 1996).
Уменьшение числа фолликулов и размера компакт-
ных фолликулов у животных с фоновой территории
при максимальной численности популяции обу-
словлено активацией гипофизарно-надпочечнико-
вой системы, которая вызывает угнетение синтеза
гонадотропинов (Christian at al., 1963). Показано
значение центральных механизмов в активации

Рис. 6. Растущие фолликулы с признаками атрезии в яичнике рыжей полевки. Лизис ооцита: (a), (в). Сморщенная бле-
стящая оболочка: (б), (г), (д). Гибель клеток фолликулярного эпителия с образованием фрагментов ядер: (е).

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

100 мкм
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гипофизарно-надпочечниковой системы. Усиле-
ние нейросекреции вазопрессина в портальный
кровоток гипофиза полевок в условиях переуп-
лотненной популяции оказывает стимулирующее
влияние на адренокортикотропную функцию ги-
пофиза и приводит к угнетению репродуктивной
функции полевок (Владимирова и др., 2006).

Процесс отбора овариальных фолликулов, их
рост, созревание и овуляция регулируются не толь-
ко гонадотропинами и половыми стероидами, но и
сложными внутриорганными механизмами. Из-
вестно, что во время каждого овариального цикла
из примордиальных фолликулов формируется пул
растущих фолликулов, большинство из которых
подвергается атрезии на разных стадиях развития
(McGee, Hsueh, 2000). По современным пред-
ставлениям ключевой процесс, лежащий в основе

атрезии незрелых фолликулов это постнатальный
апоптоз ооцитов. Регуляция апоптоза в ооцитах
подразделяется на 2 основные категории: процесс,
происходящий при естественном развитии яични-
ков, и процесс, происходящий в ответ на патофи-
зиологическое повреждение (Tilly et al., 2004).
Митохондрии выполняют центральную роль в
апоптозе, при этом наблюдается увеличение про-
ницаемости митохондриальной мембраны. Ба-
ланс между про- и анти-апоптозных членов се-
мейства Bcl-2 регулирует выход про-апоптозных
веществ из митохондрий, ведущих к его запуску.
Клеточный стресс (радиация, тяжелые металлы и
др.) оказывает влияние на количество bcl-2 белков,
определяя тем самым необходимость запуска апо-
птоза (Bröker et al., 2005). При этом более ранний от-
бор растущих фолликулов, позволяет сократить за-

Рис. 7. Схема, отражающая состояние репродуктивной функции рыжей полевки, обитающей в условиях природной
геохимической аномалии. Стрелка  – усиление,  – подавление.
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траты энергии, связанные с их дальнейшим ростом,
повысить качество и число овулирующих ооцитов.
Наблюдаемое нами увеличение потенциальной
плодовитости на аномальных участках, вероятно,
связано с отбором растущих фолликулов.

Одной из возможных причин повышения по-
тенциальной и фактической плодовитости у самок
рыжей полевки на естественной геохимической
аномалии является интенсификация функцио-
нальной активности щитовидной железы (Михее-
ва, 2006). Тиреотропный гормон (ТТГ) и трийод-
тиронин (Т3), имеющие в яичниках рецепторы,
оказывают стимулирующее действие на функци-
ональную активность гранулезных клеток, секре-
цию прогестерона и эстрадиола желтым телом;
влияют на способность ооцитов к оплодотворе-
нию и жизнеспособность эмбрионов Wakim et al.,
1995; Oravec, Hlavacka, 2000).

Кроме того, согласно современным представ-
лениям молекулярной биологии экспрессия BMP
15(CDF9B) гена важна для регуляции числа ову-
лирующих ооцитов. У гетерозиготных животных
по гену BMP15 происходит увеличение количе-
ства овулирующих ооцитов (Pasquale et al., 2004).
Возможно, в популяциях рыжей полевки, обита-
ющих на территориях природных геохимических
аномалий, имеет место отбор гетерозиготных
особей по данному признаку, обладающих повы-
шенной плодовитостью.

Полученные результаты свидетельствуют о
том, что половозрелые самки и самцы, обитаю-
щие в условиях естественных геохимических ано-
малий при высокой численности способны под-
держивать и высокую репродуктивную актив-
ность,

Таким образом, наблюдаемые нами особенно-
сти функционирования репродуктивной системы
самцов и самок рыжей полевки, обитающих на тер-
риториях естественных геохимических аномалий,
являются результатом действия целого комплекса
внутриорганных механизмов, которые можно счи-
тать проявлением неспецифической адаптивной
реакции, не сопровождающейся патологическими
изменениями (рис. 7). На популяционном уровне
это проявляется общим снижением относитель-
ного обилия и “сглаживанием” плотностно-зави-
симых механизмов. Отмечаемые флуктуации
численности, совпадающие с динамикой цикли-
ческой популяции на фоновом участке, характе-
ризуются поддержанием постоянства репродук-
тивного потенциала размножающихся особей.

Подобная стратегия обеспечивает устойчивое
функционирование популяций рыжей полевки,
обитающей в условиях естественной геохимиче-
ской аномалии с избыточным содержанием кобаль-
та, никеля и хрома в течение многих поколений.
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Analysis of the Adaptive Capabilities of the Reproductive System of the Bank Vole 
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A morphofunctional analysis of the testes and ovaries of the bank vole (Myodes glareolus Shreb.), which lives
in the territories of natural geochemical anomalies, was performed. At abnormal sites in animals with a lower
population level, compared to the background site, there is an increase in the functional activity of the testes
and ovaries, an increase in potential and actual fertility, a decrease in pre-implantation losses. The adaptive
capabilities of the male reproductive system are associated with paracrine factors that ensure the maintenance
of spermatogenesis at the optimal level for fertilization. In females, atresia of the follicles, which occurs in the
early stages of their development, reduces the energy consumption for their growth. A more energy-efficient
way of follicle selection and maturation contributes to an increase in the number of ovulating oocytes and the
reproductive potential of females.


