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Трансмиссивные болезни человека, вызванные паразитами, вирусами, бактериями и передаваемые
комарами и другими кровососущими насекомыми, – одна из приоритетных тем здравоохранения в
мире. Недостаточное количество или полное отсутствие эффективных вакцин для особо опасных
инфекций и устойчивость наиболее компетентных переносчиков к инсектицидам определили по-
требность в эффективных инновационных стратегиях минимизации заболеваний. Предлагаемый
обзор – первое на русском языке обобщение научных и практических достижений в модификации
комаров с помощью внутриклеточной симбиотической бактерии Wolbachia для снижения распро-
странения патогенов. Суммирование имеющихся данных может послужить стимулом для создания
отечественных стратегий контроля за переносчиками.
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ВВЕДЕНИЕ
Трансмиссивные заболевания, возбудителей

которых переносят комары, – вирусные лихорад-
ки денге, чикунгунья, Зика, Западного Нила и ме-
нее известные другие, а также малярия и филяри-
озы – регистрируются сотнями тысяч ежегодно
(WHO, 2020). Существуют большие сложности в
их лечении и профилактике. В России вспышки
лихорадки Западного Нила регистрируются еже-
годно, и вирус был определен в комарах двух
форм Culex pipiens в Волгограде (Федорова и др.,
2015). В 2020 г. 316 местных случаев заражения
людей лихорадкой Западного Нила, в том числе
38 смертельных случаев, было зарегистрировано в
Европейских странах (https://www.ecdc.europa.eu).
Тенденция повышения заболеваемости населе-
ния лихорадкой Западного Нила в РФ зафикси-
рована в 2019 г., особенно на территории Южного
федерального округа (90% от всей заболеваемо-
сти в РФ). На территории Волгоградской обл. вы-
явлено одновременное присутствие в комарах
Culex pipiens и Culex modestus вируса Западного
Нила и вируса Синдбис (Путинцева и др., 2020).
Зараженные инфекционными личинками диро-
филярий комары родов Aedes, Anopheles, Culex и
Coquillettidia найдены на юге и в центральной ев-
ропейской части РФ (Shaikevich et al., 2019). Ос-
новной переносчик денге Aedes aegypti до недав-
него времени был широко распространен по по-

бережью Черного моря на юге РФ (Шайкевич
и др., 2018). В Краснодарском крае обнаружены
укоренившиеся популяции инвазивных комаров
Aedes albopictus, имеющие разное происхождение
(Федорова и др., 2019); комары этого вида стре-
мительно распространяются по всему миру и пе-
реносят возбудителей тяжелых инфекционных
лихорадок. Ae. albopictus – потенциальные пере-
носчики вируса Зика, вероятность местной пере-
дачи которого на северо-восточном побережье
Черного моря считается высокой (WHO, 2020).
Завозные случаи малярии все чаще регистриру-
ются в России, а подходящие условия для пере-
носчиков, комаров рода Anopheles, в связи с по-
теплением климата делают вероятным появление
местной передачи паразита.

Рост населения, урбанизация, глобализация и
потепление климата способствуют быстрому по-
явлению и циркуляции арбовирусов (WHO,
2020), а эффективных вакцин для людей пока не-
достаточно, хотя работы в этом направлении по-
стоянно ведутся (Thompson et al., 2020). Стан-
дартные стратегии профилактики заболеваний
обычно сосредоточены на борьбе с комарами:
ликвидация мест размножения и использование
инсектицидов для быстрого и эффективного уни-
чтожения комаров. Действенный метод сокраще-
ния популяций комаров с помощью осушения
мест выплода личинок основан на интуитивном
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предположении, что, поскольку передача вируса
зависит от укуса инфицированного комара, со-
кращение количества комаров снизит передачу
патогенов. Однако полностью уничтожить попу-
ляции комаров трудно, и влияние на заболевае-
мость, если подавление популяции будет лишь
частичным, не так уж очевидно (Flores, O’Neill,
2018). А массовое применение инсектицидов спо-
собствовало появлению и закреплению мутаций,
приводящих к резистентности комаров. Актуаль-
ность проблемы в тропических и субтропических
странах привела к разработке новых стратегий
борьбы с комарами. Модификации комаров
представляют собой многообещающий инстру-
мент для борьбы с переносчиками и, как след-
ствие, профилактики болезней. Модифициро-
ванные комары успешно выпускаются в природу
на различных континентах (Caputo et al., 2020;
Crawford et al., 2020; Ryan et al., 2020) и практиче-
ски ликвидировали заболеваемость лихорадкой
денге в одном из районов Австралии (O’Neill et al.,
2018). Последнее десятилетие отмечено интен-
сивными исследованиями в этом направлении.

СТРАТЕГИИ МОДИФИКАЦИИ КОМАРОВ
Многочисленные подходы к модификации ко-

маров можно подразделить на два направления:
1) сокращение численности существующих попу-
ляций – выпуск в природу модифицированных
насекомых, что приводит к подавлению или ис-
коренению естественных популяций переносчи-
ков; 2) замещение природных популяций – изме-
нение и выпуск в природу комаров, устойчивых к
передаче патогена, что должно привести к замене
особей в популяции и предотвращению передачи
возбудителей. К основным методам модифика-
ции комаров относятся стерилизация, трансгенез
и методы, основанные на применении симбиоти-
ческой бактерии Wolbachia pipientis (далее Wolbachia).

Подходы к сокращению численности популя-
ции комаров предполагают выращивание и выпуск
большого количества исключительно самцов, ко-
торые не могут произвести жизнеспособное
потомство при спаривании с дикими самками.
В течение многих поколений постоянного выпус-
ка таких самцов размер популяции переносчиков
должен существенно уменьшиться, что, в свою
очередь, должно снизить передачу болезни. При-
меняются при такой стратегии метод стерильных
насекомых, метод несовместимых насекомых и
различные методы генетической модификации
самцов (Flores, O’Neill, 2018). Еще в середине ХХ в.
разработан метод стерильных насекомых SIT
(sterile insect technique) – это радиационная или
химическая обработка самцов комаров, которая
делает их бесплодными (Knipling, 1959). Совре-
менные модифицированные версии этого мето-
да, основанные на стерильности самцов комаров,

обеспечиваемой доминантным летальным транс-
геном, применялись в полевых условиях для по-
давления популяций Ae. aegypti (Harris et al., 2012;
Carvalho et al., 2015). Когда их выпускают в поле,
они спариваются с самками дикого типа, которые
не могут производить потомство. Техника несов-
местимых насекомых IIT (incompatible insect tech-
nique) – это выпуск инфицированных бактерией
Wolbachia самцов, которые при спаривании с сам-
ками дикого типа, не содержащими Wolbachia,
или с самками, имеющими другую несовмести-
мую разновидность Wolbachia, не дают потомства
из-за несовместимости цитоплазмы (Hoffmann
et al., 2011; Dimopoulos 2019; Zheng et al., 2019;
Crawford et al., 2020).

Подходы к замещению популяции, напротив,
включают выпуск как самцов, так и самок кома-
ров, несущих наследственный фактор, который
снижает или блокирует их способность переда-
вать возбудителей болезней. По мере того как мо-
дифицированные комары спариваются с дикими
комарами, этот фактор будет распространяться
по популяции, эффективно делая комаров неспо-
собными передавать патоген без необходимости
подавления численности популяции (Flores,
O’Neill, 2018). В качестве наследуемого фактора,
блокирующего патогены, применяются транс-
генные технологии (Williams et al., 2020; Nolan,
2021) и эндосимбиотическая бактерия Wolbachia
(Ye et al., 2015; Aliota et al., 2016a,b; Dutra et al.,
2016; Rocha et al., 2019).

Данный обзор посвящен результатам и пер-
спективам использования симбиотической бак-
терии Wolbachia для снижения эпидемиологиче-
ской значимости кровососущих комаров. Wolba-
chia pipientis – это встречающийся в природе
бактериальный эндосимбионт (Hertig, 1936; Yen,
Barr, 1971), который, по современным оценкам,
присутствует у 66% всех видов насекомых и у 30%
видов комаров (Da Silva et al., 2021). Изучено, что
Wolbachia, во-первых, блокирует патогены и, во-
вторых, быстро распространяется по популяции
за счет нарушения системы размножения комаров
(цитоплазматической несовместимости) таким
образом, что в следующем поколении численно
преобладают зараженные симбионтом особи.

Цитоплазматическая несовместимость (ЦН)
(cytoplasmic incompatibility, CI) проявляется, ко-
гда инфицированные Wolbachia самцы комаров
спариваются с незараженными самками, в резуль-
тате полученное потомство погибает на раннем
этапе эмбриогенеза. Напротив, самки, инфици-
рованные Wolbachia, производят жизнеспособ-
ное, инфицированное Wolbachia потомство при
спаривании с любым самцом, тем самым пропор-
ционально увеличивая число инфицированных
Wolbachia особей в популяции. ЦН проявляется
также, если самка и самец инфицированы разными
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штаммами Wolbachia (Laven, 1967; Guillemaud
et al., 1997). Методы заражения комаров включа-
ют трансинфекцию Wolbachia с помощью микро-
инъекций эмбрионов и интрогрессию бактерии
путем межвидовой гибридизации. В случае необ-
ходимости усиления противопатогенных харак-
теристик или проявления ЦН применяют су-
перинфекции многими штаммами Wolbachia. Су-
перинфицированные (многими штаммами)
комары могут быть использованы для внедрения
в популяции, уже естественно инфицированные
одним из штаммов Wolbachia.

РАЗЛИЧНЫЕ ШТАММЫ Wolbachia
И КОМПЕТЕНЦИЯ ВЕКТОРОВ

Особенно значимыми в эпидемиологическом
аспекте видами комаров являются Aedes aegypti,
Ae. albopictus и комплекс видов Culex pipiens – пе-
реносчики опасных арбовирусов человека, кома-
ры рода Anopheles – переносчики возбудителей
малярии. Поэтому основные эксперименты по
контролю связаны именно с этими видами. Ком-
петентность переносчика (от англ. vector compe-
tence) определяется как “способность переносчи-
ка передавать  патоген”, включает в себя способ-
ность вектора инфицироваться, поддерживать и
передавать инфекционный агент (Beerntsen et al.,
2000). Искусственное заражение некоторыми
штаммами Wolbachia снижает компетентность
переносчиков или вызывает полное блокирова-
ние патогенов – ограничение репликации виру-
сов или размножения бактерий, простейших и
филярий в тканях, что приводит к снижению ве-
роятности передачи инфекции у комаров, инфи-
цированных Wolbachia. Информация о видах ко-
маров, штаммах бактерии, об антипатогенной
способности и ссылки на работы показаны в табл. 1.

Степень влияния разных штаммов Wolbachia
на комаров генетически различающихся линий
или видов неодинакова. Полное подавление ре-
пликации вирусов обеспечивают штаммы с повы-
шенной плотностью в клетках, например линия
попкорн wMelPop у дрозофил (Min, Benzer, 1997).
Штамм wMelPop или wMelPop-CLA, изолят
wMelPop, адаптированный к клеточной линии
комаров (McMeniman et al., 2009), быстро репли-
цируется в клетках своих хозяев и очень эффекти-
вен в ограничении репликации и передачи широ-
кого спектра арбовирусов человека, включая ви-
рус денге DENV (Moreira et al., 2009; Bian et al.,
2010), чикунгуньи CHIKV (Moreira et al., 2009; van
den Hurk et al., 2012), желтой лихорадки YF
(Moreira et al., 2009; van den Hurk et al., 2012) и За-
падного Нила WNV (Hussain et al., 2013). Зараже-
ние инфицированных wMelPop самок Ae. aegypti
филяриями Brugia pahangi действительно приво-
дило к >50%-ному сокращению числа микрофи-
лярий, развивающихся до стадии L3 (инфекцион-

ной), по сравнению с контролем, при одинаковой
плотности заражения микрофиляриями (Kambris
et al., 2009). В Ae. aegypti, инфицированных wMelPop,
нарушена способность переносить возбудителя
птичьей малярии Plasmodium gallinaceum (Moreira
et al., 2009). В лабораторном эксперименте было
показано, что заражение wMelPop придает устой-
чивость Anopheles gambiae к плазмодиям Plasmodi-
um berghei (Kambris et al., 2010; Hughes et al., 2012)
и Plasmodium falciparum (Hughes et al., 2011). Одна-
ко wMelPop снижает приспособленность комаров
(табл. 2) и тем самым имеет ограничения в рас-
пространении и сохранении в природных попу-
ляциях комаров, и поэтому не пригоден для про-
грамм контроля (McMeniman, OʼNeill, 2010; Yeap
et al., 2011; Nguyen et al., 2015; Ross et al., 2016). В
Ae. albopictus трансинфекция wMelPop привела к
драматичному снижению жизнеспособности ко-
маров (табл. 2) и отнесена к патогенным симбио-
зам (Suh et al., 2009). В работе (Ross et al., 2019b)
приводится наиболее полный обзор влияния раз-
ных штаммов Wolbachia на жизнеспособность ко-
маров.

Штамм wMel, изолированный из дрозофил, у
Ae. aegypti блокирует репликацию DENV (Walker
et al., 2011; Frentiu et al., 2014; Ye et al., 2015), вируса
Зика ZIKV (Aliota et al., 2016a; Dutra et al., 2016) и
CHIKV (Aliota et al., 2016b) без значительного сни-
жения приспособленности (Walker et al., 2011).
wMel также способен быстро распространяться и
сохраняться в популяциях комаров (Hoffmann
et al., 2011, 2014; Walker et al., 2011; OʼNeill et al.,
2018). Однако комар-хозяин может потерять wMel
при тепловом стрессе (Ulrich et al., 2016; Ross
et al., 2017), что потенциально снижает степень
блокировки вируса и целесообразность использо-
вания данного штамма в жарком тропическом
климате.

Штамм Wolbachia wAlbB, выделенный из кома-
ров Ae. albopictus, оказался более стабильным, чем
дрозофилиные wMelPop и wMel при высоких тем-
пературах в лаборатории и в поле (Ross et al., 2017,
2019a). При высоких температурах wAlbB после
инъекций в Ae. aegypti показал относительно вы-
сокую и стабильную плотность бактерий в клет-
ках и высокую вероятность передачи инфекции
от матери (Ross et al., 2017, 2019a; Ant et al., 2018).
wAlbB быстро распространились в лабораторной
популяции Ae. aegypti (Xi et al., 2005). Не менее
чем у 40% комаров Ae. aegypti wAlbB блокирует пе-
редачу DENV (Bian et al., 2010; Ant et al., 2018).
Двойная инфекция wAlbB/wMel показала повы-
шенный уровень ингибирования патогенов в Ae.
aegypti, по сравнению с составляющими ее штам-
мами (Joubert et al., 2016).

После трансинфекции wAlbB так же, как и
wMelPop, у комаров Anopheles gambiae развитие
ооцист малярийного паразита человека Plasmodi-
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ШАЙКЕВИЧ

um falciparum было значительно снижено (на 40–
60%), по сравнению с контрольной линией
(Hughes et al., 2011). У Anopheles stephensi инфици-
рование wAlbB также привело к невосприимчиво-
сти комаров к P. falciparum (Bian et al., 2013).
В противоположность этому, реакция другого
малярийного паразита P. berghei в An. gambiae за-
висит от штамма Wolbachia: wAlbB увеличивает
количество ооцист, а wMelPop – уменьшает
(Hughes et al., 2012). Позже было доказано, что
wAlbB значительно снижает количество спорозо-
итов P. yoelii, продуцируемых на ооцисту, в An. ste-
phensi при экспериментальных температурах 20,
24 и 28°С, отражающих реальный диапазон тем-
ператур с тепловым оптимумом около 24°С для
передачи и развития паразитов P. yoelii (Murdock
et al., 2014). Штамм wAlbB в Ae. polynesiensis после
замещения им собственной Wolbachia этого вида
комаров штамма wPolA вызвал низкую чувстви-
тельность к филяриям (Andrews et al., 2012) и
сильную устойчивость к DENV-2 (Bian et al.,
2013). Доказано, что эта устойчивость связана с
резким увеличением плотности wAlbB в сомати-
ческих тканях средней кишки и слюнных железах
Ae. polynesiensis (Bian et al., 2013).

Штамм wAu, трансинфицированный в Ae. ae-
gypti из Drosophila simulans, также устойчив при
высоких температурах (Ant et al., 2018). В линии
Ae. aegypti, зараженной wAu, частота инфекции
вирусом Денге равнялась нулю в слюнных желе-
зах и была значительно снижена в кишечнике, по
сравнению с линиями Ae. aegypti, инфицирован-
ными wAlbB и wMel или диким типом (Ant et al.,
2018). Линии, инфицированные двумя штаммами
wAu и wAlbB, полностью блокировали передачу
инфекционного вируса ZIKV в слюне Ae. aegypti,
по сравнению с линиями дикого типа. Кроме то-
го, wAu полностью блокировал ZIKV и в тканях
брюшка Ae. aegypti (Ant et al., 2018). Поскольку
wAu не вызывает ЦН ни в дрозофиле, ни в Ae. ae-
gypti, была создана линия с суперинфекцией wAu/
wAlbB. Такая комбинация блокирует репликацию
вирусов за счет wAu и распространяется в популя-
ции Ae. aegypti за счет односторонней ЦН, вызы-
ваемой wAlbB; жизнеспособность таких комаров
в лаборатории не отличалась от линий с единствен-
ным штаммом (Ant et al., 2018). В Ae. albopictus до-
бавление штамма wAu к имеющимся от природы
wAlbА и wAlbB привело к незначительному сни-
жению жизнеспособности (табл. 2), но к полному
блокированию репликации и передачи вирусов
ZIKV и DENV (Mancini et al., 2020).

Штамм wPip, которым от природы заражены
комары комплекса Culex pipiens, значительно сни-
жает передачу WNV комарами Cx. quinquefasciatus,
входящими в данный комплекс видов (Glaser,
Meola, 2010). Это один из примеров влияния соб-
ственной природной Wolbachia на восприимчи-
вость к патогенам комаров-хозяев. После трансин-

фекции из Cx. quinquefasciatus wPip значительно
снижал жизнеспособность Ae. albopictus из Ита-
лии, излеченных от их собственных штаммов
wAlbА и wAlbB (Calvitti et al., 2010). Позже отрица-
тельное влияние wPip на приспособленность было
отмечено и для комаров Ae. aegypti (Fraser et al.,
2017). Однако в составе тройной инфекции
wPip/wAlbA/wAlbB эффект wPip на плодовитость,
скорость выплаживания и время жизни Ae. al-
bopictus из Китая не отличался от двойной инфек-
ции wAlbА/wAlbB и от незараженных комаров
(Zhang et al., 2015). Тем не менее, wPip – первый
штамм Wolbachia, который после трансинфекции
в Ae. aegypti не проявил противовирусных харак-
теристик и блокирования передачи DENV (Fraser
et al., 2020).

Итак, антивирусная активность не одинакова
у разных штаммов бактерии в разных видах кома-
ров. Как правило, чужие бактерии защищают от
патогенов лучше, чем собственные. Штаммы
Wolbachia wAlbA и wAlbB, выделенные из Ae. al-
bopictus, не являются противовирусными в своем
естественном хозяине, но обеспечивают блоки-
рование арбовирусов в Ae. aegypti (Bian et al., 2010;
Dutra et al., 2016; Chouin-Carneiro et al., 2019), то-
гда как wPip, как сообщается (Fraser et al., 2020),
обладает противовирусным действием в клетках
хозяина Cx. quinquifaciatus, но не в Ae. aegypti. Воз-
можно, это связано с различиями в локализации
этих штаммов Wolbachia у каждого хозяина.
И/или, если несколько механизмов способствуют
ингибированию вируса, возможно, каждая ком-
бинация хозяин–Wolbachia задействует некото-
рые или все эти механизмы (Fraser et al., 2020).

МЕХАНИЗМЫ БЛОКИРОВАНИЯ 
ПАТОГЕНОВ С УЧАСТИЕМ Wolbachia

Предложены два возможных механизма по-
давления Wolbachia различных патогенных ин-
фекций у комаров. Во-первых, Wolbachia активи-
рует иммунные ответы хозяина, во-вторых, Wol-
bachia конкурирует с патогенами за ограниченное
количество питательных веществ.

Wolbachia стимулирует иммунную систему хо-
зяина для более эффективного ответа на вирусную
инфекцию, поскольку искусственное инфициро-
вание эндосимбионтом вызывает усиленную экс-
прессию многих иммунных генов (сигнальные
каскады иммунных путей Toll, IMD и JAK/STAT),
запуская антимикробные пептиды (Kambris et al.,
2009; Pan et al., 2012, 2018; Rancès et al., 2012;
Caragata et al., 2016; Terradas et al., 2017; Zhang
et al., 2020). После трансинфекции Wolbachia в
Ae. aegypti были активированы иммунные пути
Toll, IMD и JAK/STAT, что привело к эффектив-
ному снижению репликации CHIKV (Moreira
et al., 2009), DENV (Pan et al., 2012; Terradas et al.,
2017) и развития филярий и малярийных плазмо-
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диев (Kambris et al., 2009; Moreira et al., 2009). Раз-
витие малярийных плазмодиев подавлялось по-
сле трансинфекции Wolbachia и у Anopheles gambiae
(Kambris et al., 2010). Wolbachia блокирует патоге-
ны у Ae. aegypti даже при одновременной инфек-
ции вирусами DENV и ZIKV (Caragata et al., 2019).

Механизмы устойчивости комаров, заражен-
ных Wolbachia, к арбовирусам наиболее подробно
охарактеризованы в Ae. aegypti. Инфекция wAlbB
активирует врожденный иммунный ответ Ae. ae-
gypti за счет активации пути Toll (Bian et al.,
2010). Искусственное заражение wAlbB вызыва-
ло 17-кратное увеличение экспрессии дефенси-
на и 4.5-кратное увеличение экспрессии цекро-
пина. Повышенный уровень экспрессии также
наблюдался для других генов пути Toll, включая
Rel1, Spz1A и GNBPB1 (Bian et al., 2010). Эти ре-
зультаты показали, что Wolbachia может активи-
ровать путь Toll и повысить базальный уровень
иммунитета у Ae. aegypti. Ранее было доказано,
что путь Toll контролирует инфекцию вирусом
денге у комаров: после подавления экспрессии
гена cactus – ингибитора пути Toll – степень ин-
фицирования DENV у комаров снизилась в 4 раза.
Когда путь Toll был инактивирован подавлением
гена myd88, вирусная нагрузка у комаров увели-
чивалась в 2.7 раза, по сравнению с контрольной
группой (Xi et al., 2008). Позже также обнаружи-
ли, что повышение количества активных форм
кислорода (АФК) как результат инфекции wAlbB
вовлечено в активацию иммунного ответа: акти-
вация пути Toll приводит к экспрессии антиокси-
дантов для смягчения окислительного стресса и
как побочный эффект увеличивает выработку ан-
тимикробных пептидов, что приводит к повы-
шенной устойчивости комаров к патогенным ин-
фекциям, в частности, АФК подавляют реплика-
цию DENV в Ae. aegypti (Pan et al., 2012). Гены
иммунных путей Toll и JAK/STAT продемонстри-
ровали повышенную экспрессию в ответ на ин-
фекцию и другого штамма Wolbachia – wMel – в
культуре клеток Ae. aegypti (Terradas et al., 2017).

Наблюдалась усиленная экспрессия иммун-
ных генов у An. gambiae, искусственно инфициро-
ванных wMelPop, и значительное снижение ин-
тенсивности инфицирования малярийным плаз-
модием грызунов Plasmodium berghei. Присутствие
Wolbachia нарушало развитие плазмодиев в сома-
тических клетках An. gambiae. Этот эффект умень-
шился после нокдауна гена, кодирующего белок
TEP1 (telomerase associated protein 1). Экспрессия
TEP1 регулируется сигнальными путями Toll и
IMD (Kambris et al., 2010). В другом исследовании
через 10 дней после инфицирования wMelPop и
wAlbB наблюдалось, напротив, резкое подавле-
ние экспрессии некоторых иммунных генов у
An. gambiae в ответ на оба штамма Wolbachia,
включая FBN9, тепловой шок 70, CLIP7A, TEP15
и факторы транскрипции Rel1 и Rel2, и этот пе-

риод времени соответствует репликации Wolba-
chia у комара (Hughes et al., 2011). Численность
паразитов P. berghei увеличивалась в случае wAlbB
и снижалась в случае wMelPop (Hughes et al.,
2012). Если иммунитет влияет на размножение
P. berghei у комара, эти различия могут быть объ-
яснены специфическими для штамма Wolbachia
вариациями экспрессии генов комаров.

Как уже упоминалось выше, влияние штамма
wAlbB на реакцию комаров рода Anopheles на раз-
ные виды малярийных паразитов не одинаково.
Штамм wAlbB после трансинфекции в An. gambiae
увеличивает количество ооцист P. berghei (Hughes
et al., 2012) и подавляет – P. falciparum (Hughes
et al., 2011). Такой неодинаковый ответ двух пара-
зитов Plasmodium на инфекцию wAlbB у комаров
объясняют разницей иммунных путей, которыми
комары рода Anopheles борются с плазмодиями.
Путь Toll в первую очередь регулирует размноже-
ние P. berghei, а путь IMD главным образом регу-
лирует P. falciparum (Garver et al., 2009; Mitri et al.,
2009). Если устойчивость к патогенам происходит
иммуноопосредованным образом, wAlbB может
не модулировать иммунные гены, критичные для
подавления инфекции P. berghei, и все же влиять
на гены, связанные с устойчивостью к P. falci-
parum (Hughes et al., 2012). Развитие P. berghei так-
же происходит при более низких температурах,
чем развитие P. falciparum, что может влиять на
динамику заражения Wolbachia и последующие
взаимодействия с комарами (Hughes et al., 2012).

Другие исследования подтверждают вторую
гипотезу, что симбиотические бактерии Wolba-
chia могут подавлять репликацию вируса за счет
использования клеточных ресурсов. Например,
было показано, что ограниченное внутриклеточ-
ное пространство в клетках, инфицированных
Wolbachia, лимитирует репликацию DENV
(Moreira et al., 2009; Rainey et al., 2016). Кроме того,
есть доказательства того, что Wolbachia преиму-
щественно использует ресурсы хозяина, такие
как холестерин, которые также необходимы для
вирусной инфекции (Caragata et al., 2013; Geoghe-
gan et al., 2017). С одной стороны, Wolbachia не
имеет какой-либо функциональной липополиса-
харидсинтазы и нуждается в холестерине для об-
разования мембран. С другой стороны, вирусы
также используют холестерин хозяина для репли-
кации. Следовательно, оба ведут себя как конку-
ренты за доступ к холестерину хозяев-комаров
(Geoghegan et al., 2017). Трансинфекция штаммом
wStri, выделенным из Laodelphax striatellus, инги-
бирует репликацию ZIKV в линиях клеток кома-
ров Ae. albopictus эффективнее, чем wAlbB, а по-
вышенное поступление холестерина умеренно
восстанавливает репликацию вируса (Schultz
et al., 2017).



530

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 141  № 6  2021

ШАЙКЕВИЧ

Экспрессия некодирующей РНК комаров так-
же реагирует на инфекцию Wolbachia и может ре-
гулировать репликацию вируса в инфицирован-
ных клетках с помощью механизма РНК-интер-
ференции (Mayoral et al., 2014). Хотя прямое
взаимодействие между репликацией вирусов и
индукцией Wolbachia синтеза микроРНК до конца
не изучено (Yen, Failloux, 2020), было доказано, что
интенсивно экспрессируемая aae-miRNA-2940 в
клетках Ae. aegypti, инфицированных Wolbachia,
повышает экспрессию метилтрансферазы (Hus-
sain et al., 2011) и впоследствии уменьшает репли-
кацию DENV (Zhang et al., 2013). Более того, эта
активация метилтрансферазы отрицательно кон-
тролирует экспрессию металлопротеиназы, что
приводит к снижению репликации вируса Запад-
ного Нила (Slonchak et al., 2014). Показана прямая
связь между инфекцией wMelPop и увеличением
экспрессии гена аrgonaute 2, важного для выра-
ботки микроРНК в Ae. aegypti (Hussain et al., 2013),
последующие изменения экспрессии генов сни-
жают инфекцию DENV (Terradas et al., 2017). В ка-
честве механизма, способствующего блокирова-
нию суперинфекции Ae. aegypti вирусами DENV и
ZIKV, предложено также снижение активности
инсулинового рецептора за счет индуцированной
Wolbachia РНК-интерференции: ингибирование
рецептора инсулина нарушает передачу сигналов
инсулина, что приводит к снижению репликации
вируса (Haqshenas et al., 2019).

Недавно был определен класс липидов – ацил-
карнитинов, которые подавляются во время ин-
фекции wMel в клеточной культуре Ae. aegypti
(Manokaran et al., 2020). Снижение количества
ацилкарнитинов в клетках увеличивает плот-
ность Wolbachia, в то время как добавление хими-
чески синтезированных ацилкарнитинов ухудшает
размножение Wolbachia. Продемонстрировано
увеличение репликации вирусов денге и Зика в
клетках, инфицированных wMel, при добавлении
ацилкарнитинов. Ранее было показано, что Wol-
bachia может увеличивать катаболизм активиро-
ванных жирных кислот (FA-CoA) за счет увеличе-
ния экспрессии ферментов семейства тиоэстераз
Acyl-CoA (Ye et al., 2013). Предполагается, что
Wolbachia способствует превращению FA-CoA в
свободные жирные кислоты, что приводит к сни-
жению уровня ацилкарнитина. Поскольку ацил-
карнитины участвуют в выработке АТФ (энер-
гии) из липидов, их недостаток может привести к
общему снижению β-окисления и продукции
АТФ. Измерение клеточной АТФ показало зна-
чительное снижение уровней АТФ в присутствии
wMel (Manokaran et al., 2020). Снижение уровня
АТФ, в свою очередь, влияет на репликацию виру-
са, поскольку репликация вируса требует энергии.

Если Ae. aegypti, использованные в экспери-
ментах, не заражены в природе Wolbachia, то Ae.
albopictus инфицированы собственными штамма-

ми Wolbachia в природе, однако могут передавать
различные патогены, включая DENV. Низкие
уровни активации генов иммунных ответов были
обнаружены при изучении трансинфекции wMel
в Ae. albopictus. Предполагается, что иммунный
ответ изначально зараженных бактерией видов
может иметь врожденную десенсибилизацию к
присутствию Wolbachia (Molloy, Sinkins, 2015; Ant
et al., 2020). У таких хозяев развился симбиоз с
Wolbachia в результате совместной эволюции.
В такой ситуации иммунные ответы, индуциро-
ванные Wolbachia, вызывающие стресс у хозяина,
могут считаться нежелательными в отсутствие бо-
лее патогенных инфекций. Альтернативное объ-
яснение того, что собственная инфекция Wolba-
chia не вызывает подавление патогена, – это сни-
женная плотность и более выраженный тропизм
(преимущественное заражение определенных ор-
ганов или ткани) у естественных хозяев (Moreira
et al., 2009).

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ Wolbachia
В ТКАНЯХ ХОЗЯИНА

Противовирусная защита, опосредованная
Wolbachia, зависит от присутствия Wolbachia в
каждой отдельной клетке и не может передаваться
окружающим клеткам (Nainu et al., 2019). Напри-
мер, Ae. аegypti, инфицированные wAlbB, демон-
стрировали повышенную экспрессию дефенсина А
в средней кишке, но пониженную – в других ча-
стях тела (Pan et al., 2018). Поэтому распределение
Wolbachia в тканях хозяина также важно для бло-
кирования передачи патогенов (Moreira et al.,
2009).

После питания комара зараженной кровью,
арбовирус попадает в эпителий средней кишки
насекомого, распространяется в гемолимфе и в
конечном итоге проникает в слюнные железы.
Таким образом, присутствие Wolbachia в сомати-
ческих тканях средней кишки и слюнных желез
является определяющим для фенотипа, блокиру-
ющего передачу. Искусственно привнесенные в
Ae. aegypti штаммы Wolbachia wMelPop (Moreira
et al., 2009) и wAu (Ant et al., 2018) достигают очень
высокой соматической плотности и вызывают
особенно сильную блокировку передачи патоге-
нов. Высокая плотность wAu показана в клетках
эпителия средней кишки, слюнных железах и
яичниках Ae. albopictus, по сравнению со штамма-
ми wAlbА и wAlbB, которыми Ae. albopictus зара-
жен в природе (Mancini et al., 2020). С другой сто-
роны, высокая плотность Wolbachia в организме
отрицательно влияет на ряд жизненных характе-
ристик хозяев (McMeniman, O’Neill, 2010; Ant
et al., 2018), включая плодовитость, долголетие и
вылупляемость яиц комаров (табл. 2). Следова-
тельно, штаммы Wolbachia с более высокой плот-
ностью имеют низкий потенциал инвазии в попу-
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ляции комаров, что может ограничивать их ис-
пользование в полевых условиях. Так, Ae. aegypti
искусственно зараженные wMelPop, были выпу-
щены на полевых участках в Австралии и Вьетнаме,
и, несмотря на достижение высоких начальных
частот, штамм был утерян после прекращения
выпуска (Nguyen et al., 2015). Напротив, wAlbB до-
стигает промежуточных плотностей в Ae. aegypti и
относительно слабо влияет на многие аспекты
приспособленности хозяина (Axford et al., 2016;
Ant et al., 2018), обеспечивая при этом значитель-
ное подавление передачи вируса денге (Bian et al.,
2010).

После трансинфекции в Culex quinquefasciatus
штамм wAlbB распространился по соматическим
тканям со средней плотностью, сравнимой с есте-
ственным для этого вида штаммом wPip (Ant et al.,
2020). Штаммы wAlbB и wPip близко родственны
и относятся к одной супергруппе В Wolbachia.
Другой штамм wAlbA, принадлежащий супер-
группе А Wolbachia и генетически далеко отстоя-
щий от wAlbB и wPip, после трансинфекции в
Cx. quinquefasciatus размножился в соматических
клетках до высокой плотности, а комбинирован-
ная суперинфекция wPipwAlbA превышала кон-
центрацию wPip в слюнных железах в 400 раз, что
делает такую комбинацию перспективной в ин-
гибировании патогенов (Ant et al., 2020).

РЕЗУЛЬТАТЫ ПРИМЕНЕНИЯ 
МОДИФИКАЦИИ В ПОЛЕВЫХ УСЛОВИЯХ

Первое полевое испытание Wolbachia на попу-
ляции Cx. pipiens fatigans (современное название –
Cx. quinquefasciatus) было проведено в 1966 г. в
Бирме (Laven, 1967). Были созданы модифициро-
ванные комары с цитоплазмой из Cx. pipiens па-
рижской линии и ядерным геномом калифор-
нийских Cx. p. fatigans. Самцы этой линии были
несовместимы с самками из природных популя-
ций Бирмы за счет ЦН, вызываемой Wolbachia па-
рижской линии. Через 10 недель после выпуска
модифицированных комаров в природу выплод
Cx. p. fatigans на экспериментальном участке пре-
кратился (Laven, 1967). В этой же статье были
впервые предложены модели искоренения попу-
ляций и сформулированы условия, которые не-
обходимо учитывать при планировании страте-
гии борьбы с комарами.

В настоящее время на разных континентах в
полевых исследованиях проводятся выпуски ин-
фицированных Wolbachia комаров, самок и сам-
цов, которые, как ожидается, распространятся и
закрепятся в целевой популяции, обеспечивая
жизнеспособную стратегию борьбы с арбовирус-
ными инфекциями. Самое крупное испытание по
замещению популяции переносчиков в открытом
поле проводится в Австралии с 2011 г. Около
300000 wMel-инфицированных Ae. aegypti, выра-

щенных в лабораторных условиях, были наме-
ренно выпущены в двух населенных пунктах в
2011 г. Через две недели после выпуска частота
инфицированных Wolbachia Ae. aegypti увеличи-
лась более чем на 15% в обоих местах. После до-
полнительных выпусков частота увеличилась до
60% и достигла уровня фиксации через 5 нед. по-
сле прекращения выпуска, и эти высокие частоты
сохранялись в течение двух следующих лет (Hoff-
man et al., 2014). Кроме того, было показано, что
способность этих комаров блокировать денге
оставалась стабильной через несколько лет после
выпусков (Frentiu et al., 2014). Последующие вы-
пуски модифицированных wMel комаров Ae. ae-
gypti в районах распространения вируса денге в
Австралии привели к успешному внедрению Wol-
bachia в местных популяциях комаров и практи-
чески полному искоренению местной передачи
денге (O’Neill et al., 2018; Ryan et al., 2020). А эм-
пирический анализ выпусков комаров с Wolbachia
в Австралии, включая данные о плотности, часто-
те и продолжительности выпусков модифициро-
ванных Wolbachia комаров, показал, что Wolbachia
может легко установиться в местных популяциях
комаров и в течение коротких периодов времени
выпуска: средний период выпуска 11 нед., диапа-
зон 2–22 нед. Важно отметить, что частота встре-
чаемости Wolbachia в популяциях Ae. aegypti оста-
ется стабильной с момента выпуска в течение
восьми лет (Ryan et al., 2020). Этот же метод ис-
пользуют в Бразилии с 2014 г., в Колумбии с 2015 г.,
в Мексике с 2019 г., в Индонезии с 2014 г. и других
странах в рамках теперь уже глобального проекта
World Mosquito Program (https://www.worldmos-
quitoprogram.org).

Для полевых испытаний в более жарких регио-
нах был выбран штамм wAlbB, который поддер-
живает более высокую плотность, чем wMel, при
высоких температурах выращивания личинок
Ae. aegypti (Bian et al., 2010; Ant et al., 2018). Выпус-
ки Ae. aegypti, зараженных wAlbB, проводились в
2016–2019 гг. на шести различных участках в
Большом Куала-Лумпуре, Малайзия, с высокой
степенью эндемической передачи вируса денге.
В некоторых районах частота передачи wAlbB до-
стигала 98% популяции Ae. aegypti через 12 мес. по-
сле выпуска. В других – степень инфицированно-
сти снижалась за счет притока незараженных
Ae. aegypti из приграничных с экспериментальны-
ми местностей. В местах распространения моди-
фицированных комаров наблюдалось снижение
заболеваемости лихорадкой денге, по сравнению
с контрольными участками (Nazni et al., 2019).

Кроме этого, через 20 мес. после прекращения
выпуска wAlbB-зараженных Ae. aegypti собранные
в Куала-Лумпуре комары не показали снижения
плотности Wolbachia или изменений в распреде-
лении по тканям, в сравнении с лабораторной ко-
лонией Ae. aegypti-wAlbB. Штамм wAlbB продол-
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жал вызывать полную однонаправленную ЦН,
демонстрировал идеальную передачу по материн-
ской линии в лабораторных условиях и сохранял
способность подавлять лихорадку денге. Кроме
того, собранные в полевых условиях Ae. aegypti-
wAlbB были экспериментально заражены кровью
пациентов с лихорадкой денге из Малайзии и по-
казали значительное блокирование распростра-
нения вируса в слюнные железы. Эти результаты
показывают, что wAlbB продолжает ингибиро-
вать циркулирующие в настоящее время штам-
мы денге в полевых популяциях Ae. aegypti, и до-
казывают целесообразность применения Wolba-
chia для борьбы с лихорадкой денге (Ahmad et al.,
2021).

Во Французской Полинезии в 2009 г. были на-
чаты работы по искоренению популяции Aedes
polynesiensis, зараженных собственным штаммом
wPol (O’Connor et al., 2012). Комаров трансинфи-
цировали штаммом wRiv, взятым от родственного
вида комаров Ae. reversi, который в природе там не
встречается и вызывает двустороннюю ЦН в
скрещиваниях с wPol. Только самцы выпущены в
целевые районы для спаривания с дикими самка-
ми комаров. Исследователи работают в общей
сложности на пяти объектах, большинство из ко-
торых расположены в роскошных отелях на ост-
ровах (Marris, 2017). Такие эксперименты по сни-
жению численности с целью полного искорене-
ния популяций, основанные на выпуске только
самцов, зараженных Wolbachia, часто комбиниру-
ются с дополнительной стерилизацией самцов.
Перед выпуском комаров облучают дозой рентге-
новского излучения, что эффективно стерилизует
самок, но не влияет отрицательно на конкуренто-
способность самцов. Такую стратегию выбирают
тогда, когда выбранный штамм Wolbachia вызы-
вает в целевой популяции комаров либо непол-
ную ЦН, либо недостаточное блокирование пато-
гена. Это так называемое комбинирование IIT и
SIT.

В 2016 г. в Тайланде выпускали в течение ше-
сти месяцев около 450 000 самцов Ae. aegypti ли-
нии ThAB, инфицированных wAlbA и wAlbB
штаммами из Ae. albopictus (Kittayapong et al.,
2019). Поскольку wAlbA и wAlbB в Ae. aegypti вы-
зывает неполную ЦН, то дополнительно самцов
облучали для исключения возможности оплодо-
творять самок. Было отмечено значительное сни-
жение среднего количества вылупившихся яиц и
количества самок Ae. aegypti в обрабатываемой
области, по сравнению с контрольной (Kittay-
apong et al., 2019).

Использование искусственной тройной ин-
фекции wPip/wAlbA/wAlbB в сочетании с SIT в те-
чение 2014–2017 гг. почти уничтожило комаров
Ae. albopictus на двух небольших населенных ост-
ровах в Гуанчжоу, Китай (Zheng et al., 2019).

В Италии в 2018 г. провели первые в Европе ис-
пытания по выпуску самцов Ae. albopictus, зара-
женных дополнительно штаммом wPip из Cx. pip-
iens (Caputo et al., 2020). За счет ЦН такие самцы
стерилизовали самок Ae. albopictus. Около 4500
самцов модифицированной линии ARwP выпус-
кали в течение шести недель в одном из районов
Рима. Соотношение самцов ARwP и дикого типа
было 7 : 10. Анализ собранных яиц, а также взрос-
лых самок и самцов, показал значительное сни-
жение количества жизнеспособных яиц, полную
стерильность 30% самок Ae. albopictus и 20%-ное
снижение плодовитости в экспериментальной
популяции, по сравнению с контролем.

В том же 2018 г. в Калифорнии, США выпусти-
ли 14.4 миллиона зараженных Wolbachia самцов
Ae. aegypti в трех районах, охватывающих 293 гек-
тара. В пик сезона комаров количество самок Ae.
aegypti было на 95.5% ниже в районах выпуска, по
сравнению с контрольными участками, при этом
в наиболее географически изолированном райо-
не сокращение достигло 99%. Авторы указывают
на высокую эффективность модифицированных
Wolbachia комаров на площади в девять раз боль-
ше, чем в предыдущих аналогичных испытаниях,
что подтверждает потенциал данного подхода в
программах общественного здравоохранения и
искоренения опасных комаров (Crawford et al.,
2020). Однако, несмотря на превосходящее коли-
чество зараженных Wolbachia самцов (>45 W+ : 1
дикого типа) на каждом участке обработки, абсо-
лютного искоренения популяций авторы не
смогли добиться, вероятно, из-за миграции самок
дикого типа из необработанных областей (Craw-
ford et al., 2020). Такую же стратегию применения
wAlbB для искоренения Ae. aegypti использовали в
Майами и на одном из островов во Флориде,
США (Mains et al., 2019), в Сингапуре и Австра-
лии (Ross et al., 2019b).

Испытания показали, что бактерии Wolbachia
способны стабильно сохраняться в полевых по-
пуляциях и вызывают блокирование патогенов
или снижение численности особей целевых попу-
ляций. Важнейший вопрос заключается в том, бу-
дет ли сохраняться этот эффект и не произойдут
ли адаптивные изменения у комаров-переносчи-
ков, бактерий или вирусов, препятствующие
успеху этой стратегии.

СЛОЖНОСТИ
Долгосрочная стабильность программ контро-

ля на основе Wolbachia будет зависеть от способ-
ности конкретного штамма продолжать снижать
местную передачу вируса в меняющихся условиях
окружающей среды. Кроме того, Wolbachia в орга-
низме комара конкурирует с вирусом, колонизи-
руя яичники, кишечник и слюнные железы – те
же органы, которые необходимы для репликации
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и передачи арбовирусов. Таким образом, высокая
устойчивость к патогенам связана с высокой
плотностью Wolbachia, которая может достигать
нескольких сотен бактерий на клетку, но и может
вызывать значительные затраты на приспособ-
ленность: снижение плодовитости, фертильности
и выживаемости (табл. 2). Адаптивные измене-
ния комаров, ведущие к эволюции в сторону бо-
лее низкой плотности Wolbachia, приведут, следо-
вательно, к снижению или потере противовирус-
ного фенотипа (Yen, Failloux, 2020).

Штамм Wolbachia должен сохранить способ-
ность вызывать полную однонаправленную ЦН,
что жизненно важно для поддержания высокой
частоты инфицирования популяции переносчика.
Репродуктивное преимущество зараженных Wol-
bachia самок, обеспечиваемое ЦН, также часто со-
провождается пагубным воздействием на жизне-
способность комаров. Эта комбинация преиму-
ществ приспособляемости и затрат приводит к
порогу инвазии, ниже которого штамм Wolbachia
будет иметь тенденцию теряться из популяции,
но, если порог превышен, штамм Wolbachia будет
иметь тенденцию к распространению. Поэтому
важно, чтобы количество выпусков комаров пре-
вышало пороговую частоту. В случае заражения
комаров Ae. aegypti, по оценкам, частота wMel
должна достигать 20–30% в популяции для
успешной инвазии (Turelli, Barton, 2017).

На способность Wolbachia укорениться может
повлиять степень изоляции целевой популяции.
Если популяция не изолирована, относительно
небольшая популяция инфицированных комаров
может быть “затоплена” иммигрантами из окру-
жающих популяций, незараженных Wolbachia,
что сократит распространенность Wolbachia в за-
мещающей популяции до уровня ниже порога
инвазии (Turelli, Barton, 2017). Также и случай-
ный выпуск плодовитых самок из модифициро-
ванной лабораторной линии может привести к
непреднамеренному вторжению нового штамма
Wolbachia в местную популяцию и сделает любые
будущие выпуски самцов, несущих этот штамм,
при искоренении популяций неэффективными.

Термоустойчивость выбранного штамма
должна соответствовать условиям окружающей
среды. Высокие температуры могут снизить плот-
ность Wolbachia в модифицированных комарах,
действуя на бактериофаг WO, которым инфици-
рована бактерия. Этот фаг проходит циклы лизо-
генной и литической фаз, а тепловой шок запус-
кает литическую фазу, во время которой фаг реп-
лицируется и вызывает лизис Wolbachia, снижая
ее плотность (Bennett et al., 2019).

Помимо температуры, плотность wMel у
Ae. aegypti снижается под влиянием низких уров-
ней антибиотиков, которые могут встречаться в
некоторых местах размножения комаров, в то же

время низкие уровни природных антибиотиков
не влияют на количество wAlbB (Endersby-Harsh-
man et al., 2019).

Уровень устойчивости к инсектицидам в вы-
пускаемых и в целевых природных популяциях
также должен учитываться в программах разме-
щения модифицированных комаров. Среди двух
линий Ae. aegypti-wMel только одна, генетически
устойчивая к пиретроидам, смогла установиться в
местной популяции в Рио-де-Жанейро, Бразилия
(Garcia et al., 2020).

Помимо собственно Wolbachia, взаимодей-
ствие с другими эндосимбионтами и сложным
микробиомом комаров может влиять на приспо-
собленность хозяина и косвенно влиять на инва-
зию Wolbachia. Успех wMel в полевых популяциях
Ae. aegypti обусловлен и тем, что wMel оказывает
относительно небольшое воздействие на микро-
биом взрослых особей и не оказывает никакого
воздействия на личинок (Audsley et al., 2018).

В отличие от стратегии замещения популяции,
подавление численности требует постоянных вы-
пусков модифицированных самцов; снизить темпы
выпусков возможно только после успешного пер-
воначального подавления популяции. Надо учи-
тывать также, что сокращение природных попу-
ляций комаров может вызвать экологические на-
рушения, что имеет и негативные последствия
(Fang, 2010; Ostera, Gostin, 2011). Еще Лавен
(Laven, 1967) отмечал, что после искоренения од-
ного вида вакуум могут заполнить другие комары
или насекомые, которые могут оказаться такими
же или еще более эффективными переносчика-
ми. Нельзя забывать, что для некоторых водных
животных личинки комаров являются необходи-
мой пищей.

У ДРУГИХ НАСЕКОМЫХ

Успех полевых испытаний методов использо-
вания Wolbachia в борьбе с комарами предполага-
ет возможность применения такой технологии и
к другим переносчикам болезней, имеющим важ-
ное медицинское и ветеринарное значение. Было
продемонстрировано, что Wolbachia могут быть
трансинфицированы в клеточную линию Culi-
coides sonorensis (Ghosh et al., 2019). Различные ви-
ды Culicoides являются переносчиками филяри-
альных нематод Mansonella spp. (M. ozzardi, M. per-
stans, M. streptocerca), Onchocerca gibsoni и
O. cervicalis, гемоспоридий Leucocytozoon и Plas-
modium agamae, вируса болезни Блютанга, вируса
Шмалленберга, вируса африканской чумы лоша-
дей, вируса Акабане, вируса эпизоотической ге-
моррагической болезни и др. (Purse et al., 2015).
Мухи Haematobia являются переносчиками филя-
риальных нематод, возбудителей стефанофиляри-
оза, дерматита, нескольких видов Staphylococcus.
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Исследования динамики заражения куколок кро-
вососущих мух Haematobia admirens exigua и Hae-
matobia irritans irritans подтвердили, что Wolbachia
активно размножается в соматических тканях мух
и в ряде случаев в яичниках; исследован также
эффект трех потенциальных штаммов wMel,
wMelPop и wAlbB на жизнеспособность мух (Mad-
hav et al., 2020). Эти эксперименты являются на-
чальными шагами к исследованию стратегий
борьбы с вредными кровососущими мошками
Culicoides и мухами Haematobia с использованием
Wolbachia.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
За счет своих естественных и экологически

безопасных свойств Wolbachia может вызывать
широкое блокирование патогенов и надежный
эффект ЦН, которые вместе обеспечивают эф-
фективность в снижении распространения болез-
ней, передаваемых комарами и другими перенос-
чиками. Собственные штаммы этой бактерии в
комарах, как правило, не вызывают значитель-
ных иммунных ответов и не всегда достигают вы-
сокой плотности в тканях хозяев. За счет этого
они являются менее эффективными в блокирова-
нии патогенов, чем чужие трансинфицирован-
ные штаммы Wolbachia. Еще более перспективна
суперинфекция многими штаммами бактерии за
счет комбинации антипатогенных свойств и спо-
собности к ЦН каждого отдельного штамма. Та-
кие комбинации штаммов позволят развивать
модификацию комаров-переносчиков и приспо-
сабливать стратегии к климатическим условиям и
к большему кругу патогенов. В настоящее время
создан глобальный проект World Mosquito Pro-
gram, в рамках которого с помощью модифици-
рованных Wolbachia комаров практически пол-
ностью искоренили местную передачу денге в
Австралии. В странах Латинской Америки зна-
чительно сократилось число новых случаев ли-
хорадки денге, Зика и чикунгуньи. В Индонезии
снижение заболеваемости денге достигло 77% в со-
обществах, где применялись зараженные Wolbachia
комары (https://www.worldmosquitoprogram.org).

В России модификации с помощью Wolbachia
возможно использовать для борьбы с инвазивны-
ми популяциями комаров, которые еще не имеют
широкого ареала. Так, модифицированных спе-
циально подобранной комбинацией Wolbachia
комаров можно было бы применять на террито-
рии Крымского п-ова, где при энтомологическом
мониторинге в Ялте впервые обнаружены крово-
сосущие комары Ae. albopictus в 2019 г. (Коваленко
и др., 2020) и ожидается установление их популя-
ции. Вероятность завоза вируса через заразив-
шихся путешественников, возвращающихся из
субтропических и тропических стран, высока в
летние и осенние месяцы, когда условия окружа-

ющей среды благоприятны для увеличения чис-
ленности и активности комаров. Случаи авто-
хтонной (местной, возникшей от привезенной)
передачи, например, вируса чикунгунья от путе-
шественников известны в Европе: 330 в Италии,
регионе Эмилья Романа в 2007 г., 23 – во Фран-
ции в 2017 г., 270 подтвержденных и 229 вероят-
ных в Италии, в регионах Лацио и Калабриа в 2017 г.
(https://www.ecdc.europa.eu). Изменения климата
и глобализация делают возможным появление
особо опасных инфекций прежде всего на юге
России. Поэтому актуальными такие программы
контроля могут быть также в географически изо-
лированных территориях Краснодарского края и
Астраханской обл. Модификации с помощью
Wolbachia можно использовать и в других локаль-
ных популяциях комаров в РФ, где эпидемиоло-
гическая ситуация требует внимания.
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Human vector-borne diseases caused by parasites, viruses, bacteria and transmitted by mosquitoes and other
blood-sucking insects are a priority public health topic around the world. The lack or complete absence of
effective vaccines for highly dangerous infections and the resistance of the most competent vectors to insec-
ticides have determined the need for effective innovative strategies to minimize the diseases. This review is the
first generalization of scientific and practical advances in the modification of mosquitoes using the intracel-
lular symbiotic bacterium Wolbachia to reduce the spread of pathogens in Russian and will serve as an initia-
tive to create domestic strategies for vector control.
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Francisella tularensis – этиологический агент туляремии, природноочаговой инфекции человека и
животных. Этот патогенный микроорганизм обладает высокой инфекционностью, может вызывать
летальную инфекцию. Разработанный советскими учеными более 70 лет назад аттенуированный ту-
ляремийный штамм 15 Гайского до сих пор остается единственным для производства живой вакци-
ны, с помощью которой в свое время удалось резко снизить заболеваемость туляремией в СССР.
Предмет данного обзора – история создания применяемых в настоящее время двух живых вакцин
на основе аттенуированного вакцинного штамма 15 Гайского, их преимущества и недостатки. В ста-
тье представлены пути конструирования новых аттенуированных мутантов, дефектных в генах, от-
ветственных за вирулентность, в качестве кандидатов в новые вакцинные штаммы туляремийного
микроба.

Ключевые слова: туляремия, Francisella, вакцина, аттенуированный штамм, иммуногенность, виру-
лентность
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ВВЕДЕНИЕ
Туляремия – опасная природноочаговая зоо-

нозная инфекция, которая широко распростра-
нена в странах умеренного климатического пояса
Старого и Нового Света. Возбудитель туляремии
был впервые выделен в 1911 г. в округе Туляре,
Калифорния, США (Олсуфьев, 1975; Olsufiev,
Meshcheryakova, 1983). Возбудитель инфекции −
Francisella tularensis, по современной классифика-
ции, входит в группу наиболее опасных патоген-
ных агентов из-за многообразия механизмов и
путей заражения, его высокой инфекционности,
100%-ной восприимчивости человека к инфек-
ции при небольших инфицирующих дозах: 10–50
туляремийных клеток при аэрогенном (АЭ) зара-
жении вызывают туляремию (Saslaw et al., 1961).
Он отнесен к так называемым критическим био-
логическим агентам категории А, учитывая лег-
кость его распространения (Dennis et al., 2001).
Самые высокие уровни смертности (30–60 и даже
до 80% при отсутствии лечения) зарегистрирова-
ны от легочной формы туляремии, как при пер-
вичном вдыхании, так и при вторичном гемато-
генном распространении (Darling et al., 2002; Ellis
et al., 2002; Broekhuijsen et al., 2003).

Возбудитель туляремии принадлежит семей-
ству Francisellaceae роду Francisella. В пределах ви-

да F. tularensis различают четыре подвида (subspe-
cies – ssp.): tularensis (неарктический) – наиболее
патогенный, mediaasiatica (среднеазиатский), hol-
arctica (голарктический), который представлен
тремя биоварами: japonica, I Erys и II Eryr, а также
малопатогенный для человека novicida/novicida-like
(Мещерякова и др., 1995; Olsufiev, Meshcheryako-
va, 1983; Sjöstedt, 2005).

Ранее было констатировано, что летальная до-
за штаммов F. tularensis ssp. tularensis, вызывающая
гибель 100% (LD100) экспериментальных живот-
ных (мышей, морских свинок, кроликов), а также
человека составляла от 1 до 10 колониеобразую-
щих единиц (КОЕ) (Олсуфьев, 1975; Ellis et al.,
2002). Однако позднее было выявлено, что пред-
ставители внутриподвидовых групп (субпопуля-
ция/генотип/клад) А1 (A1a и A1b) и A2 различа-
ются по патогенности для человека и экспери-
ментальных животных (Kugeler et al., 2009; Molins
et al., 2010, 2014). Так, штаммы A1b оказались на-
много более вирулентны, чем A1a и A2, при внут-
рикожном (ВК) заражении мышей и, главное, для
человека. Смертность для человека, вызванная
A1b-, А1а- и A2-генотипами, составляла 24, 14 и
0% соответственно (Petersen, Molins, 2010).

Штаммы F. tularensis ssp. holarctica высоко па-
тогенны для мышей и морских свинок: при под-

УДК 614.4:616.98:579.841.95
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кожном введении (ПК) LD100 составляет 1−10
КОЕ, умеренно патогенны для кроликов – LD100 >
> 108−109 КОЕ (Олсуфьев, Мещерякова, 1982;
Olsufiev, Meshcheryakova, 1983). Доза, введенная
ПК и выраженная в LD50 (с летальностью 50%),
для человека – менее 103 КОЕ (Ellis et al., 2002).

Представители F. tularensis ssp. mediaasiatica об-
ладают умеренной патогенностью для человека,
но несколько большей степенью патогенности
для кроликов (LD50 > 106 КОЕ), чем голарктиче-
ский подвид, и занимают промежуточное поло-
жение между ssp. tularensis и ssp. holarctica (Олсуфьев,
1975; Sandström et al., 1992; Ellis et al., 2002; Timo-
feev et al., 2020).

Условно патогенный возбудитель − F. tularensis
ssp. novicida вызывает туляремиеподобное заболе-
вание у лиц с иммунодефицитным статусом или
имеющих другие проблемы со здоровьем (Larson
et al., 1955; Hollis et al., 1989; Petersen, Schriefer,
2005; Sjöstedt, 2005). Этот возбудитель имеет ряд
генетических и фенотипических различий, кото-
рые ставят под сомнение его таксономическое
положение, в связи с этим ряд авторов предлага-
ют рассматривать его как отдельный вид F. novici-
da (Kingry, Petersen, 2014; Rowe, Huntley, 2015).

Отмечено, что только штаммы F. tularensis трех
подвидов являются главными этиологическими
агентами туляремии человека, тогда как предста-
вители подвида novicida вирулентны для мышей и
авирулентны для человека (Ellis et al., 2002; Suna-
gar et al., 2016).

Выяснение механизмов взаимодействия пато-
ген–хозяин ‒ одна из важнейших проблем, лежа-
щая в основе разработки эффективных средств
защиты человека от туляремии. Стратегия туля-
ремийного микроорганизма как факультативного
внутриклеточного патогена состоит в способно-
сти инфицировать, выживать и распространяться
внутри различных типов эукариотических кле-
ток: макрофагов, дендритных клеток, полиморф-
ноядерных нейтрофилов, гепатоцитов, эндотели-
альных и альвеолярных эпителиальных клеток II
типа (Celli, Zahrt, 2013). Чтобы успешно инфици-
ровать человеческие моноциты/макрофаги, F. tu-
larensis покидает фагосому, реплицируется в ци-
тозоле, а затем лизирует клетку перед началом но-
вого цикла повторного заражения (Gillette et al.,
2014). Существуют различия при фагоцитозе кле-
ток вирулентного и вакцинного штамма. Так,
штамм F. tularensis подвида tularensis Schu S4 рас-
тет в ~100 раз лучше в эпителиальных клетках ды-
хательных путей, чем живой вакцинный штамм
LVS (live vaccine strain) (Jones et al., 2014). Иссле-
дования патогенеза экспериментальной туляре-
мии проводились в основном на мышах. При ВК
и АЭ заражении F. tularensis быстро распространя-
ется в лимфатические узлы, селезенку, печень,
костный мозг и легкие, размножаясь в этих орга-

нах (Олсуфьев, 1975; Jia, Horwitz, 2018). Размно-
жение F. tularensis, особенно ssp. tularensis, в тка-
нях не вызывает, а, скорее всего, подавляет им-
мунный ответ (цитокиновые реакции) в
моноцитах человека, что, вероятно, способствует
его повышенной патогенности (Jia, Horwitz,
2018).

Защита макроорганизма от факультативного
внутриклеточного микроорганизма F. tularensis
обеспечивается, главным образом, клеточноопо-
средованным, а также антигенспецифическим гу-
моральным иммунитетом. Накапливаются дан-
ные о том, что антитела могут играть определен-
ную роль в контролировании инфекции, так как
F. tularensis имеет и внеклеточную фазу (напри-
мер, в плазме крови), с помощью которой он рас-
пространяется в организме инфицированных хо-
зяев (Ray et al., 2009; Hong et al., 2013; Sunagar
et al., 2016; Jia, Horwitz, 2018).

Проблема специфической профилактики туля-
ремии, особенно вызванной высоковирулентными
туляремийными штаммами, остается актуальной
до настоящего времени. За последнее десятилетие
накоплен большой опыт в конструировании и ис-
следовании живых аттенуированных штаммов
F. tularensis, создающих защиту эксперименталь-
ных животных против, главным образом, респи-
раторной туляремийной инфекции. Однако вы-
сокоэффективной вакцины, защищающей как от
штаммов F. tularensis подвида holarctica, так и от
высоковирулентных штаммов подвида tularensis,
до настоящего времени не было создано. Данный
обзор сосредоточен на исследованиях в области
разработки высокоиммуногенных аттенуирован-
ных штаммов – кандидатов в живые туляремий-
ные вакцины.

СПОНТАННО АТТЕНУИРОВАННЫЕ 
ШТАММЫ F. tularensis

Приоритет в успешной разработке живой туля-
ремийной вакцины принадлежит советским уче-
ным М.М. Эльберту, Н.А. Гайскому, Б.Я. Файбичу
и др., которые в середине прошлого века использо-
вали отбор аттенуированных (ослабленных) ва-
риантов путем многочисленных пассажей их ро-
дительских штаммов на искусственных питатель-
ных средах (Емельянова, 1963; Олсуфьев, 1975).
Б.Я. Эльберт и Н.А. Гайский выделили ослаблен-
ный по вирулентности штамм “Москва” среди
музейных культур. Его иммуногенные свойства,
реактогенность были проверены на эксперимен-
тальных животных. Штамм был успешно испы-
тан на добровольцах и показал безвредность и вы-
сокую иммуногенность, но в дальнейшем он не
был сохранен. Другие кандидаты в вакцинные
штаммы были получены Н.А. Гайским с соавто-
рами лабораторным путем из ослабленных по
степени вирулентности штаммов в 1940−1950 гг.
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Один из них – эффективный вакцинный штамм
15 Гайского оказался нестабильным и снизил
свои протективные свойства. Вариант этого
штамма, названный 15 НИИЭГ, был восстанов-
лен В.П. Моторной в 1953 г. интратестикулярны-
ми пассажами через организм морских свинок
(Олсуфьев, 1975). Заболеваемость туляремией в
СССР составляла около 100 тыс. человек в 1941–
1945 гг. После массовой иммунизации населения
в 1946 г. эффективной живой вакциной началось
ее резкое снижение, и с 1950 г. она удерживалась
в среднем на уровне 100–200 случаев (Олсуфьев,
1975).

Вакцинный штамм 15 НИИЭГ служит осно-
вой для производства живой туляремийной вак-
цины, которая обеспечивает длительный и на-
пряженный иммунитет против инфекции. Эта
живая вакцина остается до настоящего времени
единственным иммунопрофилактическим сред-
ством против туляремии, ее используют для вакци-
нации населения энзоотичных территорий и групп
риска на территории России и стран СНГ. Так, в РФ
в последние годы вакцинируют и ревакцинируют
около 1 млн человек ежегодно (О состоянии…,
2017).

В 1956 г. вакцинный штамм 15 НИИЭГ в лио-
фильном состоянии был передан в США. Один из
его вариантов, выделенных из голубых колоний
(иммуногенный SR-тип), пассировали 5 раз через
организм мышей для повышения иммуногенно-
сти (Conlan, 2011). Этот штамм получил название:
живой вакцинный штамм LVS (live vaccine strain).
Вакцина на основе LVS используется для имму-
нопрофилактики ограниченного контингента
людей при опасности заражения туляремией
(Mulligan et al., 2017). Новые партии LVS исследу-
ются на людях по следующим свойствам: без-
опасность, реактогенность и иммуногенность
возрастающих доз вакцинации, разные способы
введения (El Sahly et al., 2009; Mulligan et al., 2017).
Хотя LVS не был лицензирован для использова-
ния в США и Европейском союзе, это единствен-
ная вакцина на настоящий момент, которая, как
было показано, является достаточно безопасной
и эффективной для людей. Существует мнение,
что новая вакцина должна быть более безопас-
ной, чем LVS, и в то же время обеспечивать защи-
ту против полностью вирулентных F. tularensis ssp.
tularensis, сопоставимую или более высокую, по
сравнению с LVS (Jia, Horwitz, 2018).

Вакцина на основе штамма 15 НИИЭГ и его
клона LVS обладает рядом недостатков. Отмече-
но, что вакцинный штамм 15 НИИЭГ (или LVS)
при нескольких пассажах на питательной среде
диссоциирует и образует КОЕ разного фенотипа:
иммуногенный SR-тип КОЕ (голубые, гладкие,
непрозрачные), более крупных по размеру, чем
вирулентной культуры S-типа; неиммуногенный

R-тип (серые, шероховатые, плоские прозрач-
ные); смешанный тип КОЕ (Олсуфьев, 1975;
Gunn, Ernst, 2007). Накопление неиммуногенных
R-клеток остается проблемой различных произ-
водственных серий или лотов (партий) туляремий-
ной вакцины, что влияет на качество вакцины. До-
статочно высокий уровень иммуногенности вак-
цинного штамма достигается пассированием
культуры через организм высокочувствительных
животных или in vitro через макрофаги либо их
прямым отбором на среде для того, чтобы в популя-
ции преобладали иммуногенные клетки (SR-тип).
В связи с этим некоторые штаммы-продуценты
живой вакцины могут обладать относительно вы-
сокой реактогенностью и вызывать побочные эф-
фекты для макроорганизма (лимфадениты, лихо-
радку и др.). Обнаружено, что вакцина LVS с от-
носительно высокой остаточной вирулентностью
сохраняет реактогенность для людей и животных
после ВК или АЭ введения (Jia, Horwitz, 2018).
Из-за отсутствия генетической стабильности су-
ществует потенциальный риск появления мута-
ций и реверсии в вирулентную форму. Таким об-
разом, продуцент живой вакцины ‒ штамм 15
НИИЭГ (в том числе и LVS) требует постоянного
контроля и при необходимости коррекции его
иммунобиологических свойств. Защита, создава-
емая этими вакцинами, не абсолютная. При вы-
сокой эффективности вакцины против зараже-
ния голарктическими штаммами F. tularensis от-
мечено, что вакцинный штамм 15 (LVS) не
обеспечивал полную защиту экспериментальных
животных от инфекции, вызванной вирулентны-
ми штаммами F. tularensis неарктического подвида
(Олсуфьев, Емельянова, 1962). Выявлено, что
LVS создавал недостаточный уровень защиты лю-
дей от последующего АЭ заражения высоковиру-
лентным штаммом F. tularensis ssp. tularensis, а уро-
вень протекции зависел от комбинации дозы и спо-
соба вакцинации (McCrumb, 1961; Saslaw et al., 1961;
Hornick, Eigelsbach, 1966). Применение живой
вакцины является небезопасным для групп риска ‒
людей с формирующимся (дети) и ослабленным
иммунитетом.

Кандидаты в вакцинные штаммы должны
быть способными сохраняться в организме хозя-
ина в течение достаточного периода времени для
индукции эффективного иммунного ответа.
О персистенции вакцинного штамма 15/10 (сино-
ним 15 НИИЭГ) свидетельствует ассоциация бак-
терий с клоногенными кроветворными клетками
КОЕс-7 в костном мозге с длительностью более
4 мес. (Санин и др., 1994). Подтверждением пер-
систенции может быть длительность клеточного
ответа у привитых людей (более 20 лет), о чем сви-
детельствовали данные, полученные при использо-
вании реакций бласттрансформации лимфоцитов,
лейкоцитолиза и кожной аллергической пробы с
тулярином (Савельева и др., 1992). Персистенция
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живых туляремийных клеток играет положитель-
ную роль в противотуляремийной защите челове-
ка, стимулируя врожденный и адаптивный имму-
нитет.

Другие спонтанно аттенуированные штаммы

Американские исследователи выявили штаммы
F. tularensis со свойствами потенциально вакцин-
ных, их аттенуация была результатом длительно-
го хранения на искусственных питательных сре-
дах (Downs, Woodward, 1949; Eigelsbach et al.,
1951). Среди них штамм Schu SI–II (подвид tularensis)
был значительно ослаблен для мышей и оказался
высокоиммуногенным для морских свинок, по
сравнению с LVS. Однако авторы посчитали, что
вакцинные штаммы Schu SI–II, как и LVS, имеют
высокую остаточную вирулентность для мышей,
исключающую их применение на людях (Eigels-
bach, Downs, 1961). В 1955 г. Скродски и Томашу-
нас (по: Емельянова, 1963) таким же методом по-
лучили три иммуногенных штамма F. tularensis со
сниженной вирулентностью, причем их свойства
отвечали требованиям, предъявляемым к вак-
цинным штаммам в бывшем СССР. Скринирова-
ние коллекционных штаммов Francisella выявило
спонтанный аттенуированный мутант F. tularensis
ssp. tularensis (родительский штамм Schu S4), на-
званный FSC043 с LD50 > 108 КОЕ при ВК имму-
низации (102–108 КОЕ), который защищал мы-
шей (BALB/c) от высоковирулентного штамма
ssp. tularensis FSC033 при ВК или АЭ заражении
103 или 101 КОЕ. Отмечено, что иммунизация
FSC043 более эффективна, чем иммунизация
LVS, особенно против АЭ заражения (Twine et al.,
2005). Позднее был расшифрован механизм его
аттенуации (в гене pdpC), мутант показал мини-
мальную внутриклеточную репликацию и не вызы-
вал клеточную цитотоксичность (Lindgren et al.,
2014).

В лаборатории туляремии Центрального ин-
ститута эпидемиологии и микробиологии
им. Н.Ф. Гамалеи АМН СССР был получен атте-
нуированный штамм F. tularensis ssp. tularensis Schu
№ 7, эффективный против заражения высокови-
рулентными штаммами этого подвида (Емелья-
нова, Олсуфьев, 1962). Этот кандидат в вакцин-
ный штамм соответствовал всем требованиям,
предъявляемым к вакцинным штаммам. При
этом он создавал достаточно высокий иммунитет
против АЭ заражения родительским штаммом
F. tularensis ssp. tularensis, в отличие от штамма
15 НИИЭГ, в опытах на домашних кроликах –
адекватной биологической модели для изучения
протективных свойств вакцинных штаммов не-
арктического подвида. LD50 вирулентного штам-
ма В399A Cole для кроликов, предварительно им-
мунизированных ПК (108 КОЕ) штаммами Schu

№ 7 и 15 НИИЭГ (контроль), составляла 1.6 × 105

и 6 × 104 КОЕ соответственно (28 сут – срок на-
блюдения).

Основой для создания новых вакцин могут
быть два штамма F. tularensis (ts42), обладающие
чувствительностью к температуре культивирова-
ния выше 41°С: штамм 15/10 № 83, полученный
методом отбора температурочувствительных кло-
нов из вакцинного штамма 15 НИИЭГ, а также
уникальный природный изолят F. tularensis ssp.
holarctica № 268, выделенный из воды, с феноти-
пом чувствительности к 42°С. Эти два штамма
имели низкую остаточную вирулентность для
мышей, были авирулентными для морских сви-
нок, в то же время обладали высокой иммуноген-
ностью, защищая экспериментальных животных
от заражения вирулентным штаммом F. tularensis
ssp. holarctica 503 (в дозе 103 КОЕ). Более того
штамм № 268, десятикратно пассированный че-
рез организм мыши, не изменил свою вирулент-
ность для мышей (Kormilitsyna, Meshcheryakova,
1996).

Был предложен (Айкимбаев и др., 2006) атте-
нуированный штамм F. tularensis ssp. mediaasiatica
240, перспективный для создания туляремийной
вакцины. Этот ослабленный штамм был получен
методом культивирования на искусственных пи-
тательных средах штамма F. tularensis среднеази-
атского подвида № 240 с отбором SR-вариантов
КОЕ и с воздействием на него иммунной сыво-
ротки по методу Н.А. Гайского. Аттенуирован-
ный штамм 240 обладал остаточной вирулентно-
стью для белых мышей: LD50 = 2134 КОЕ, авиру-
лентностью для морских свинок (при ПК
заражении в дозах 5 × 108–109 КОЕ), иммуноген-
ностью, слабой реактогенностью и стабильно-
стью свойств.

Антибиотикоустойчивые аттенуированные 
мутанты F. tularensis

Одним из недостатков известных вакцинных
штаммов является отсутствие маркеров (напри-
мер, антибиотикорезистетности) для дифферен-
циации их от диких штаммов. Спонтанные анти-
биотикоустойчивые мутанты F. tularensis с ослаб-
ленной вирулентностью были получены в
качестве кандидатов в вакцинные штаммы.

Из клонов аттенуированного штамма средне-
азиатского подвида F. tularensis ssp. mediaasiatica
240 со свойствами вакцинного отобран устойчи-
вый к рифампицину вариант со сниженной оста-
точной вирулентностью, стабильными аттенуиро-
ванными свойствами – F. tularensis ssp. mediaasiatica
240, rif-R, который предложен в качестве перспек-
тивной туляремийной вакцины (Куница, 2012).
Остаточная вирулентность этого рифампицино-
устойчивого штамма среднеазиатского подвида
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для белых мышей более чем в 17 раз ниже таковой
используемого в настоящее время производ-
ственного вакцинного штамма 15 НИИЭГ, при
этом протективная активность штамма оказалась
очень высокой. Для защиты белых мышей от за-
ражения туляремией достаточно введения еди-
ничных клеток штамма F. tularensis ssp. mediaasiat-
ica 240, rif-R. Предлагаемый в качестве вакцины
штамм способен защитить животных от доз почти
в 2 раза больших, чем штамм 15 НИИЭГ. Напря-
женность иммунитета, вызванного заявляемым
штаммом, выше, а реактогенность штамма значи-
тельно ниже используемого производственного
штамма 15 НИИЭГ.

В качестве кандидата в вакцинные штаммы
F. tularensis подвида tularensis разработан антибио-
тикорезистентный штамм В399A-Cole Strr 2500/к
(устойчивый к стрептомицину) для защиты от
высоковирулентных штаммов (Кормилицына
и др., 2006). Получение мутантов высоковиру-
лентного штамма В399A-Cole, резистентных к
стрептомицину, проводили по двум мутациям:
1) отбор клонов, условно зависимых от стрепто-
мицина, 2) выделение из них стрептомициннеза-
висимых мутантов ‒ ревертантов (с отбором по
морфологии КОЕ крупного типа на среде без
стрептомицина). Таким образом, после двух му-
таций, приводящих к стрептомицинустойчиво-
сти, получен аттенуированный штамм, обладаю-
щий антигенной активностью, иммуногенностью
для белых мышей и домашних кроликов, безвред-
ностью для морских свинок и домашних кроли-
ков, стабильностью по основным биологическим
признакам. Причем штамм В399A-Cole Strr 2500/к
создавал более надежную защиту кроликов в
условиях как ПК, так и АЭ заражения высокови-
рулентным штаммом F. tularensis ssp. tularensis
В399A-Cole, по сравнению с вакцинным штам-
мом 15 НИИЭГ. Так, в опытах на кроликах, им-
мунизированных ПК (108 КОЕ) потенциально
вакцинным штаммом В399A-Cole Strr 2500/к и
через 28 сут зараженных различными дозами
штамма В399A-Cole, LD50 вирулентного штамма
составляла ~105 КОЕ, а для иммунизированных
штаммом 15 НИИЭГ LD50 ~ 7 ×103 КОЕ (срок на-
блюдения ‒ 1 мес.). Недостаток этого кандидата в
вакцинные штаммы – относительно высокая
остаточная вирулентность (LD50 – 355 КОЕ) при
ПК введении его мышам. Геном этого штамма с
измененной вирулентностью не расшифрован.

КОНСТРУИРОВАНИЕ АТТЕНУИРОВАННЫХ 
МУТАНТОВ F. tularensis

В последние десятилетия направляются боль-
шие усилия (особенно за рубежом) на разработку
новой лицензируемой вакцины против туляре-
мии. Поиск новых вакцинных штаммов в основ-

ном ведется в двух направлениях с использовани-
ем в качестве основы: 1) известных вакцинных
штаммов (15 НИИЭГ или LVS); 2) вирулентных
F. tularensis штаммов, преимущественно подвида
tularensis, с целью конструирования генетически
расшифрованных, стабильных, ослабленных му-
тантов, имеющих сниженную реактогенность, с
высокими протективными свойствами.

Факторы патогенности туляремийного микроба
Факторы патогенности играют важную роль в

разработке аттенуированных мутантов F. tularensis
трех подвидов. Они могут работать в ходе инфек-
ции либо индивидуально, либо сообща. Удаление
одного из этих компонентов может привести или
не привести микроорганизм в состояние авиру-
лентности. Расшифровка геномов некоторых ви-
рулентных штаммов F. tularensis и вакцинных –
LVS, 15 НИИЭГ показала различия в генах, коди-
рующих факторы патогенности, при значитель-
ном сходстве их геномов. В геноме LVS отмечено
7 генов, являющихся возможной причиной атте-
нуации родительского штамма (Rohmer et al.,
2006). При сравнении геномов 15 НИИЭГ и LVS
выявлены 5 общих уникальных единичных нук-
леотидных замен и 2 делеции, которые отличают
оба вакцинных штамма от всех остальных штам-
мов F. tularensis и влияют на повышение степени
аттенуации этих вакцинных штаммов (Нарышки-
на и др., 2020).

Francisella использует множество стратегий для
противодействия врожденным защитным меха-
низмам хозяина, включая экспрессию пилей IV
типа, модификацию липоолигосахаридов, кислые
фосфатазы, использование рецептора компле-
мента (CR3) для подавления иммунного ответа и
систему секреции VI типа, кодируемую в острове
патогенности FPI (Francisella pathogenicity island).

Поверхностные структуры
Бактериальные адгезины (пили, фимбрии,

капсульные белки и др.) обеспечивают микроор-
ганизму и макроорганизму возможность нахо-
диться в тесном контакте.

Определение роли пилевых генов F. tularensis ‒
сложных адгезинов, вовлеченных в важные взаимо-
действия клетки хозяина с патогенными туляре-
мийными бактериями, должно включать вопросы
их влияния на выживание и передачу туляремий-
ной инфекции при различных природных усло-
виях. Кластер пилевых генов Francisella IV типа,
как оказалось, содержит 14 генов, включающих
различные белки наружной, внутренней мембра-
ны, ATФазы и пилевые субъединичные белки.
Поверхностные волокна составлены из 5–6 субъ-
единиц белков пилинов PilE1–PilE6 (Ark, Mann,
2011). Делеция по пилевым генам pilE5 (pilE) и
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pilE6 (fimT) не влияла на вирулентность штамма Schu
S4, тогда как мутанты LVS (LVSΔpilE5 и LVSΔpilE6)
демонстрировали значительную аттенуацию для
мышей BALB/c (>70%), по сравнению с роди-
тельским LVS (Ark, Mann, 2011). Ген pilA (pilE1)
требуется для полной вирулентности штаммов
F. tularensis как ssp. holarctica, так и ssp. tularensis
(Salomonsson et al., 2009; Forslund et al., 2010). Вы-
явлено, что аттенуация штаммов LVS, а также
15 НИИЭГ, его вариантов и большинства авиру-
лентных штаммов F. tularensis ssp. holarctica – ре-
зультат потери полноценных генов pilA (pilE1) и
FTT_0918 (FTT0918 – белок наружной мембраны
58 кДа, участвующий в метаболизме железа)
(Кормилицына и др., 2010, 2013; Salomonsson
et al., 2009).

Многие исследователи сфокусировали свои
усилия на капсуле туляремийного микроба, так
как она требуется для протективного иммунитета
и всей его вирулентной стратегии (Rowe, Huntley,
2015). Состав капсулы может отличаться у подви-
дов tularensis и holarctica, включая LVS (Bandara
et al., 2011; Barker et al., 2016). F. tularensis продуци-
рует два отдельных внеклеточных компонента:
капсульный О-антиген и капсулоподобный ком-
плекс, которые функционируют аналогично тра-
диционной капсуле (Catanzaro, Inzana, 2020). Кап-
сулоподобный комплекс представляет собой гете-
рогенную совокупность гликопротеинов, белков
и, возможно, везикул и трубочек наружной мем-
браны. Полисахариды капсульного О-антигена иден-
тичны липополисахаридной субъединице О-антиге-
на (Apicella et al., 2010; Bandara et al., 2011; Rowe,
Huntley, 2015; Catanzaro, Inzana, 2020). Полно-
структурный липополисахарид (ЛПС) функцио-
нирует в качестве каркаса для капсулы, и таким
образом осуществляется взаимодействие между
ЛПС и капсулой, необходимой для наружной мем-
браны (Rasmussen et al., 2014). Предполагают, что
мишенями комплемент-опсонизации являются
ЛПС и капсула, которые защищают микроорга-
низм от смертельной активности сывороточного
комплемента, одновременно стимулируя погло-
щение туляремийных бактерий клетками хозяина
и противодействуя их поглощению фагоцитами
(Lindemann et al., 2011; Jones et al., 2014). Штаммы,
лишенные О-антигена, как капсулы, так и ЛПС,
обычно чувствительны к сыворотке крови и
ослаблены in vivo (Gunn, Ernst, 2007; Catanzaro,
Inzana, 2020). Капсульный О-антиген также не
содержит олигосахарид внутреннего ядра, кото-
рый присутствует в ЛПС. Продемонстрировано
также, что KdhAB – двухкомпонентная Kdo-гид-
ролаза (первая глюкоза, соединяющая липид А с
остальными олигосахаридами ядра) играет важ-
ную роль в патогенности бактерий LVS (Okan
et al., 2013; Catanzaro, Inzana, 2020). Тем не менее,
полностью не ясна дифференциальная роль кап-
сульного О-антигена и О-антигена ЛПС в виру-

лентности и резистентности к защитным сред-
ствам хозяина (Catanzaro, Inzana, 2020).

Показано, что фазовые вариации LVS – от го-
лубого до серого – включают структурные моди-
фикации О-антигена ЛПС – ядра и липида А и
влияют на внутримакрофагальную выживаемость
и протективную способность против заражения
вирулентным штаммом F. tularensis (Soni et al.,
2010). ЛПС серого варианта КОЕ имел драматиче-
ские изменения. Выявлено (Soni et al., 2010), что
потеря двух важных гликозилтрансферазных генов
липида А – flmF2 (FTL_1611) и flmK (FTL_1609)
вызывает авирулентность для эксперименталь-
ных мышей и, возможно, играет роль в раннем
клиренсе и отсутствии развития защитного им-
мунного ответа против заражения вирулентным
штаммом F. tularensis. Понимание механизма пе-
рехода фазы вариации от голубой до серой может
привести к тому, что будущая туляремийная вак-
цина будет более стабильной и эффективной.

Мутации в генах, вовлекаемых в биосинтез
капсулы, были исследованы с целью получения
живых вакцинных штаммов. Выяснено, что одни
гены (wbtA1, wbtA2, wbtC, wbtI, wbtM и FTL_0708)
востребованы для продукции капсулы, другие
(capB, capC, lpxL, wbtK, FTT_0706 и FTT_0673-0674) –
нет (Apicella et al., 2010). Прерывание работы гена
wzy, ответственного за полимеразу О-антигена, так-
же нарушает формирование капсульного О-антиге-
на и ЛПС (Rasmussen et al., 2015). Мутанты F. tula-
rensis, дефектные по генам, вовлеченным в пред-
полагаемый синтез капсулы и мембраны,
оказались аттенуированными для мышей. Неко-
торые из мутантов с дефектными генами: capВС
(FTL_1416, FTT_0805, FTT_0806), wzy (FTL_0598),
FTL_0057, FTL_0325, FTL_0291, wbtC (FTT_1462c) об-
ладали определенным уровнем защиты против
заражения вирулентными штаммами (Jia et al.,
2010; Michell et al., 2010; Kim et al., 2012; Twine
et al., 2012b; Mahawar et al., 2013).

Отмечено, что способ иммунизации мутантом и
путь последующего заражения вирулентным
штаммом влиял на эффективность защиты. Вве-
денный ПК мышам мутант Schu S4 ΔcapB создавал
100%-ную защиту от такого же способа заражения
вирулентным штаммом Schu S4 (Michell et al.,
2010); интраназальная (ИН) вакцинация мышей
LVS ΔcapB обеспечивала 100%-ный иммунитет
против ИН введения вирулентного штамма F. tula-
rensis Schu S4 (10 × LD50), а при ВК иммунизации ни
одно животное не выжило (Jia et al., 2010) (табл. 1).

Мутант LVS с делецией фрагмента гена wbtA
(кодирует дегидратазу полисахарида O-антиге-
на), введенный ВК, вызывал 100%-ную защиту
мышей BALB/cByJ от ВК заражения 17 КОЕ
штамма F. tularensis подвида holarctica FSC 108, но
при ИН иммунизации − недостаточную протек-
цию (20%) против заражения 10 КОЕ штамма
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Schu S4 подвида tularensis (Sebastian et al., 2007).
Тройная ИН вакцинация мышей BALB/cByJ му-
тантом LVS с делецией фрагмента гена wzy
(LVS::wzy) вызывала как гуморальный, так и кле-
точный иммунитет, а уровень защиты против ИН
заражения 8 КОЕ штамма Schu S4 был ниже
(84%), чем у родительского штамма (100%), тогда
как LVS::ΔwbtA индуцировал только клеточный
иммунитет и не защищал против ИН заражения
штаммом Schu S4 (Kim et al., 2012). При использо-
вании другого мутанта ‒ Schu S4 ΔwbtC (wbtC ко-
дирует биосинтез ЛПС) отмечено, что он защи-
щал мышей от ВК введения штамма Schu S4, но
не от АЭ (Twine et al., 2012b; Ryden et al., 2013)
(табл. 1). Только бустерная вакцинация мутантом
LVS с делецией локуса гена kdhAB (KdhAB – двух-
компонентная гидролаза Kdo, участвует в био-
синтезе ЛПС) приводила к защите (90%) от ИН
заражения малыми дозами вирулентного штамма
Schu S4 (Okan et al., 2013). У мутантов Schu S4 waaY
и waaL, потерявших капсулу и часть цепи О-анти-
гена ЛПС, отмечены высокие протективные
свойства при ИН заражении Schu S4 только в
условиях бустерной иммунизации ими мышей
BALB/c (Rasmussen et al., 2014).

Другие факторы вирулентности

Различные факторы вирулентности были
изучены также для создания новых вакцинных
штаммов F. tularensis – мутантов с повреждением
генов: метаболизма питательных веществ
(purMCD, purMCDN, gapA, ggt, aro), стресс-регуля-
ции на оксидантный стресс (sodB, emrA1) и тепло-
вой шок (clpB), белков мембраны (FTL_0325,
FTL_0057, FTL_0291), образования дисульфид-
ных связей (dsbA), липопротеина (FTT_1103), ме-
таболизма железа (FTT_0025 и FTT_0918), нук-
леотидного биосинтеза гуанина (guaBA) и других
функций (табл. 1). Например, аттенуированные
мутанты при одном и том же способе (ПК) введе-
ния аттенуированного мутанта Schu S4 Δggt или
FSC200 ΔgapA и последующего заражающего ви-
рулентного штамма защищали эксперименталь-
ных животных в 100% случаев (табл. 1) (Ireland
et al., 2011; Pavkova et al., 2017). Мыши, вакцини-
рованные ПК или ВК мутантами Ft ssp. holarctica
15 ΔpurMCDN или Ft ssp. tularensis Schu S4 Δpur-
MCD, имели неполную защиту или ее отсутствие
при ИН заражении Schu (табл. 1) (Мокриевич,
2016; Pechous et al., 2008).

Много усилий прилагается к поиску аттенуи-
рованных мутантов Francisella, обеспечивающих
оптимальную защиту против респираторного
способа заражения высоковирулентными штам-
мами F. tularensis. Мутация в одном гене, ответ-
ственном за биосинтез ароматических аминокис-
лот, – aroD высоковирулентного штамма Schu S4
привела не только к полной аттенуации F. tularen-

sis ssp. tularensis Schu S4 ΔaroD, но и к высоким его
иммуногенным свойствам, выявляемым при ИН
введении вирулентного штамма Schu S4 мышам
(табл. 1) (Cunningham et al., 2020). Мыши, ИН
вакцинированные делеционным мутантом Schu
S4 FTT1103, имели иммунитет к ИН заражению
штаммом Schu S4 в пределах 50–100% (табл. 1)
(Qin et al., 2009). Недостаточная защита мышей от
ИН заражения вирулентным штаммом Schu S4
также была отмечена (Suresh et al., 2015; Balzano et
al., 2018) у мутантов LVS emrA1 и Schu S4 ΔfptB (ген
fptB кодирует фагосомальный транспортер) (табл. 1).
Аналогичный результат был получен (Twine et al.,
2005; Straskova et al., 2015) с использованием му-
тантов Schu S4 ΔFTT0918 и ΔdsbA/FSC200 (табл. 1).

Отмечено, что комбинация иммунизирующих
доз и количества введенных вирулентных туляре-
мийных бактерий штамма Schu S4 влиялa на ре-
зультат защиты мышей. Так, иммунизированные
ИН малыми дозами мутанта Schu S4 dacD (dacD
участвует в биосинтезе пептидоглюкана) живот-
ные были защищены от малых доз ИН заражения
Schu S4 и частично от более высоких (табл. 1) (Ki-
jek et al., 2019). Также при вакцинации мутантов
Schu S4 ΔFTT0369c и ΔFTT1676 показана защита
животных от малых доз (10 и 50 КОЕ) ИН введе-
ния штамма Schu S4, но не от ИН заражения 2 ×
× 102 КОЕ при испытании более иммуногенного
мутанта ΔFTT0369c (табл. 1) (Rockx-Brouwer et al.,
2012).

Мутанты LVS и Schu S4 ΔclpB показали высо-
кую чувствительность к тепловому шоку и низко-
му рН, проявляли дефектную внутриклеточную
репликацию, сопровождающуюся нарушением
секреционной системы VI типа (Alam et al., 2018).
Отмечено, что делеция только одного гена clpB
приводила к значительной аттенуации штаммов
F. tularensis ssp. holarctica FSC200 и F. tularensis ssp.
tularensis Schu S4 при ВК введении мышам, сопо-
ставимой с LVS (Golovliov et al., 2013). При этом
мутант FSC200 ΔclpB имел бóльшую остаточную
вирулентность для иммунодефицитных мышей
при ИН или ВК пути введения, чем LVS и Schu S4
ΔclpB. При сравнении протективности двух му-
тантов более иммуногенным оказался Schu S4
ΔclpB, в отличие от FSC200 ΔclpB и LVS (табл. 1)
(Golovliov et al., 2013).

Гены FPI ответственны за внутриклеточную
репликацию, способность бактерий к выходу из
фагосомы и вирулентность, а мутанты этих генов
рассматриваются как потенциально вакцинные
штаммы (Jones et al., 2014). F. tularensis Schu S4 и
LVS показывают значительные различия в уровне
экспрессии генов FPI, вовлеченных в реплика-
цию: у Schu S4 он был примерно в 3 раза выше,
чем у LVS (Jones et al., 2014). Гены FPI, которые
кодируют способность лизировать фагосомаль-
ную мембрану, играют центральную роль в спо-



550

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 141  № 6  2021

КОРМИЛИЦЫНА

собности патогенов достигать цитозоля. Мутация
любого из генов FPI приводит к тому, что бакте-
рии подвида tularensis становятся безвредными
для мышей, например, делеция в гене FPI – iglH
или iglC (локусы igl кодируют внутриклеточный
рост) (Twine et al., 2005; Conlan et al., 2010; Strasko-
va et al., 2015). Однако эти мутанты не защищали
от АЭ заражения вирулентным штаммом Schu S4
(табл. 1). Другой ген FPI – pdpC также востребо-
ван в патогенности F. tularensis (Tian et al., 2018).
ПК иммунизированные аттенуированным му-
тантом Schu P9 ΔpdpC мыши имели незначитель-
ный иммунитет (38%) против ИН заражения вы-
соковирулентным штаммом Schu P9 в дозе 100
LD50 (табл. 1). Вакцинированные этим же мутан-
том (ПК 106 КОЕ) две макаки Macaca fascicularis
после интрахеального (ИТ) заражения массивной
летальной дозой 106 КОЕ штамма Schu P9 выжи-
ли. Мутант был стабилен после 10 серийных пас-
сажей через организм мышей (Tian et al., 2018,
2019).

При анализе литературных источников обра-
щают на себя внимание мутанты с более высоким
стандартом: со способностью защищать экспери-
ментальных животных против заражения высо-
ковирулентным штаммом Schu S4, с протектив-
ной эффективностью, эквивалентной или выше,
чем у LVS. Этими мутантами были (табл. 1): F. tu-
larensis ssp. holarctica 15/23-1/sodB ΔrecA, LVS
ΔpurMCD, LVS sodB, LVS ΔcapB, FSC200 ΔclpB,
F. tularensis ssp. tularensis Schu S4 ΔFTT0918, SCHU
S4 ΔpurMCD, Schu S4 ΔclpB, Schu S4 Δ0918ΔcapB,
Schu S4 ΔguaBA, Schu S4 ΔaroD (Карцева и др.,
2020; Twine et al., 2005; Bakshi et al., 2008; Pechous
et al., 2008; Conlan et al., 2010; Jia et al., 2010; Shen
et al., 2010; Golovliov et al., 2013; Reed et al., 2014).

Так как получение аттенуированных штаммов
F. tularensis с одной мутацией не всегда приводило
к ожидаемым результатам, особенно при ИН вве-
дении высоковирулентного штамма F. tularensis
ssp. tularensis, были предприняты попытки созда-
ния высокоиммуногенных мутантов с делециями
в двух генах. Так, если при ПК вакцинации мы-
шей Schu S4 с одной делецией Δfsl и последующе-
го ПК заражения штаммом Schu S4 протективные
свойства не были обнаружены, а при вакцинации
ΔfupA в живых оставалось минимальное количе-
ство животных, то двойной мутант ΔfslEΔfupA со-
здавал 100%-ную защиту (табл. 1) (Ramakrishnan
et al., 2012). Двойной мутант Schu S4 Δ0918ΔcapB
на модели мышей BALB/c обладал протективной
активностью против АЭ заражения Schu S4 более
высокой, чем LVS (табл. 1) (Conlan et al., 2010).
Комбинация двух делетированных генов
FTT_0369c и FTT_1676 не улучшила эффектив-
ность протективных свойств мутанта Schu S4
ΔFTT0369cΔFTT1676 (Rockx-Brouwer et al., 2012).
ВК иммунизация Schu S4 ΔclpBΔcapB (107 КОЕ)

также не обеспечила полной защиты мышей от
АЭ заражения Schu S4 (102 КОЕ) – только 20%
выживших, тогда как иммунизация Schu S4 ΔclpB
создала защиту ~60% животных от высоковиру-
лентного штамма (табл. 1) (Golovliov et al., 2013).

Наиболее полными из всех разработок вак-
цинных штаммов стали исследования (Мокрие-
вич, 2016), которые были посвящены улучшению
свойств существующей вакцины 15 НИИЭГ. Вак-
цинный штамм F. tularensis подвида holarctica
15/23-1ΔrecA с делециями в двух генах: одной ко-
пии гена iglC и recA (iglC кодирует белок внутри-
клеточного роста рекомбиназу А, recA – систему
рекомбинации F. tularensis) обладал сниженной
реактогенностью, большей стабильностью при
сохранении протективного потенциала родитель-
ского штамма. ПК иммунизация штаммом 15/23-
1ΔrecA мышей BALB/c и морских свинок создава-
ла защиту от ПК заражения штаммом 503 и Schu
(мыши) на уровне штамма 15 НИИЭГ. В процессе
исследования этого штамма со свойствами вак-
цинного был разработан алгоритм, предусматри-
вающий комплексное использование оптимизи-
рованных критериев оценки перспективных вак-
цинных штаммов F. tularensis, основанных на
информативных, хорошо изученных и широко
применяемых тестах. Этот штамм может рассмат-
риваться в качестве перспективной кандидатной
вакцины против туляремии. Продолжением ис-
следований 15/23-1ΔrecA стало изучение (Карцева
и др., 2020) иммуногенных свойств штамма
15/23-1/sodBΔrecA (с модификацией гена sodB), у
которого был обнаружен более выраженный уро-
вень защиты мышей (70%) от высокой дозы ИН
заражения Schu S4, по сравнению с таковым у
мышей, иммунизированных 15 НИИЭГ и
15/23-1ΔrecA: 50 и 30% соответственно (табл. 1).

Заслуживают внимания усилия по разработке
потенциальных вакцинных кандидатов против
туляремии на основе малопатогенного штамма
F. tularensis ssp. novicida. Мутант штамма U112 с от-
сутствующим геном ‒ липопротеином наружной
мембраны ‒ FTN0109 снизил свою вирулентность
(>105 КОЕ) для мышей двух линий ‒ BALB/c и
C57BL/6, по сравнению с родительским штам-
мом U112 (<10 КОЕ) (Cunningham et al., 2015). Од-
нако ИТ вакцинация (106 КОЕ) этим мутантом
крыс Fischer 344 (второй модели легочной туляре-
мии, близкой по чувствительности к человеку)
создавала частичную (50%) защиту против ИН
введения высоковирулентного штамма F. tularen-
sis Schu S4 (1.25 × 104 КОЕ) (Cunningham et al.,
2015). После ИТ или ПО вакцинации крыс Fischer
344 мутантом U112 ΔiglB и последующего АЭ за-
ражения штаммом F. tularensis Schu S4 (1.25 × 104

КОЕ) живыми остались также только половина
животных (Signarovitz et al., 2012). Лучшие резуль-
таты были получены при ПО вакцинации
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(107 КОЕ) U112 ΔiglB:fljB мышей BALB/c и крыс
Fischer 344: мутант обеспечивал им 83%-ную за-
щиту против ИТ введения (104 КОЕ) штамма F. tu-
larensis Schu S4 (Cunningham et al., 2014). Проде-
монстрировано различное воздействие одной и
той же мутации у разных подвидов F. tularensis.
Так, если аттенуированный мутант F. tularensis ssp.
novicida Fn iglD, введенный ИТ (105 и 107 КОЕ), за-
щищал крыс Fischer 344 против последующего
ИТ (104 КОЕ) заражения высоковирулентным
штаммом F. tularensis ssp. tularensis (100 и 83% со-
ответственно), то мутант другого подвида F. tula-
rensis ssp. tularensis Ftt iglD, инокулированный ПО
(107 КОЕ), создавал 50%-ную защиту крыс. Из 6
макак Macaca fascicularis, иммунизированных Fn
iglD бронхоскопией (108 КОЕ), выжило 5 (83%)
после АЭ заражения (>103 КОЕ) штаммом Schu S4
(Chu et al., 2014). Испытанные мутанты F. novicida
с отмеченными протективными свойствами мо-
гут быть платформой для создания живой проти-
вотуляремийной вакцины.

Модели туляремийной инфекции на животных

Оптимальные модели, воспроизводящие осо-
бенности заболевания у человека, – мыши, кро-
лики и крысы. Морские свинки могут быть ис-
пользованы при исследовании остаточной виру-
лентности, безвредности, прививаемости,
иммунности и стабильности испытуемых штам-
мов как 15 НИИЭГ, так и новых аттенуированных
F. tularensis ssp. holarctica, что указывается в требо-
ваниях к штаммам туляремийного микроба –
кандидатам в вакцинные (Основные требова-
ния…, 2007). Данные по изучению кандидатов в
вакцинные штаммы F. tularensis ssp. tularensis на
модели морских свинок противоречивы из-за
возможно более высокой чувствительности их ле-
гочной системы к штаммам этого подвида.

В большинстве экспериментов доклинические
испытания новых вакцинных штаммов проходят
на мышах. При выборе экспериментальной моде-
ли следует учитывать, что LVS гораздо более виру-
лентен для мышей, чем людей, когда он вводится
ингаляционно (Conlan, 2011). Мыши одинаково
восприимчивы к штаммам как F. tularensis ssp. tu-
larensis, так и F. tularensis ssp. holarctica, но отмече-
ны различия в зависимости от дозы, вирулентно-
сти патогенного штамма и пути введения, а также
от линий мышей (Chen et al., 2003; Elkins et al.,
2016). На мышиной модели разработаны стандар-
ты определения уровня аттенуации туляремий-
ных микробов, при этом в качестве критериев ис-
пользованы следующие характеристики: LD50
при ИН, внутрибрюшинном и ВК пути введения
должна быть ≤1000 КОЕ, ≤100 КОЕ и ≥107 КОЕ
соответственно (Marohn, Barry, 2013).

В ряде экспериментов показано, что защита от
ИН заражения малыми дозами вирулентного
штамма F. tularensis ssp. tularensis была обеспечена
у мышей линии BALB/c, вакцинированных LVS,
но не мышей C57BL/6 (Chen et al., 2003; Bakshi
et al., 2008; Roberts et al., 2018). Такая же законо-
мерность отмечена и для мышей двух линий
(BALB/c и C57BL/6), иммунизированных мутан-
тами (табл. 1): LVS FTL_0552, Schu S4 ΔclpB (Sam-
mons-Jackson et al., 2008; Twine et al., 2012a). Однако
ИН иммунизация мутантом LVS sodBFt обеспечи-
вает высоковоспроизводимую 40%-ную защиту у
мышей C57BL/6 при ИН заражении высоковиру-
лентным штаммом Schu S4 (табл. 1), по сравне-
нию с мышами, вакцинированными родитель-
ским LVS (Bakshi et al., 2008). При ИН иммуниза-
ции мутантом Schu S4 ΔFTT1103 выживало
50‒100% мышей линии C57BL/6 и 75% ‒ BALB/c
(табл. 1) после последующего ИН заражения Schu
S4 (Qin et al., 2009). Предположительно (Suresh
et al., 2015), показателем защитной эффективно-
сти какого-либо кандидата в вакцину в организме
человека является уровень протекции мышей ли-
нии C57BL/6 − высокочувствительных к зараже-
нию штаммом F. tularensis ssp. tularensis Schu S4.
Отмечено преимущество беспородных мышей
SW в качестве альтернативной модели вакцина-
ции для тестирования вакцин против респира-
торного заражения F. tularensis Schu S4 (Sunagar et
al., 2018). Авторы показали, что с точки зрения
иммунологического разнообразия эта модель бо-
лее соответствует человеческой, по сравнению с
инбредными мышами C57BL/6. Мутант Ft LVS
sodB, введенный ИН, обеспечивал (табл. 1) 100%-
ную защиту от ИН заражения мышей SW штам-
мом Schu S4, в отличие от мышей C57BL/6, у ко-
торых отмечена 50%-ная защита (Sunagar et al.,
2018). На модели инбредных мышей C57BL/6,
иммунизированных LVS sodB, показано, что сам-
цы инбредных мышей оказались более чувстви-
тельны к последующему заражению F. tularensis
Schu S4, чем самки, однако беспородные мыши
SW не проявили гендерных различий при зараже-
нии этим вирулентным штаммом. Большая часть
работ отражают результаты исследования протек-
тивных свойств мутантов на модели мышей
BALB/c (табл. 1). Вероятнее всего, в эффектив-
ной иммунизации против штамма F. tularensis
Schu S4 решающим является используемый атте-
нуированный штамм для развития защитного им-
мунитета, а не линия мышей (Griffin et al., 2015).
Предположительно (Timofeev et al., 2020), кон-
струирование аттенуированного штамма ssp. me-
diaasiatica со свойствами вакцинного позволяет
формировать иммунный ответ в течение доста-
точно длительного времени и более эффективную
защиту при заражении высоковирулентными
штаммами подвидов tularensis и mediaasiatica.
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Защиту против высоких доз респираторного
заражения F. tularensis намного сложнее достичь,
чем против ВК или ПК инфицирования (табл. 1).
Выявлено, что кролики являются хорошей моде-
лью легочной формы туляремии у человека при
воздействии аэрозолей, содержащих вирулент-
ные F. tularensis ssp. tularensis (например, Schu S4).
Кролики занимают промежуточное положение
между мышами и крысами (Reed et al., 2014).
СК-вакцинация кроликов мутантами штамма
Schu S4 с делециями в генах guaBA и aroD обеспе-
чила слабую защиту от АЭ заражения штаммом
Schu S4 (27 и 36% соответственно), в отличие от
LVS-вакцинированных кроликов (табл. 1), пав-
ших от таких же доз заражения (Reed et al., 2014).
Следует отметить бóльшую эффективность АЭ
способа вакцинации кроликов LVS, по сравне-
нию с СК, против АЭ заражения Schu S4 (Stinson
et al., 2016).

Использование в качестве моделей мышей,
крыс и кроликов наиболее целесообразно для
оценки эффективности разрабатываемой живой
вакцины, особенно с учетом небольшого размера
этих лабораторных животных (в отличие от обе-
зьян) и их способности воспроизводить различ-
ные аспекты туляремии у человека (Roberts et al.,
2018).

Следует указать, что вышеперечисленные му-
танты F. tularensis – кандидаты в потенциально
вакцинные штаммы, были исследованы по схе-
мам, отличающимся друг от друга: различные до-
зы вакцинации новых аттенуированных штам-
мов, интервал между вакцинацией и заражением,
проведение экспериментов на одной или не-
скольких моделях животных различных линий и
т.д. В связи с этим исследования новых мутантов
как потенциальных кандидатов в вакцину жела-
тельно проводить по единой схеме.

Различия между штаммами F. tularensis трех
подвидов указывают на то, что разработка вакци-
ны против туляремии, вероятнее всего, будет со-
средоточена на штаммах ssp. tularensis, которые
смогут создать иммунитет против заражения вы-
соковирулентными штаммами возбудителя туля-
ремии.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В настоящее время только живые вакцины на ос-
нове вакцинных штаммов F. tularensis ‒ 15 НИИЭГ и
LVS, несмотря на указанные их недостатки, обес-
печивают эффективную иммуноспецифическую
защиту против туляремии. Рассматриваются воз-
можности использования новых кандидатов в по-
тенциально вакцинные штаммы. Многие иссле-
дования сосредоточены на разработке вакцины,
способной защитить от наиболее вирулентных
штаммов F. tularensis, в частности, от штаммов

подвида tularensis, получаемых респираторным
путем. Наиболее вероятный путь продолжения
поиска новых вакцинных штаммов – конструи-
рование аттенуированных мутантов, дефектных в
более чем одном из генов, ответственных за
ослабление вирулентности туляремийного мик-
роба. Опасения по поводу безопасности вызваны
тем, что туляремийные штаммы с одной ослабля-
ющей мутацией имеют риск возврата к вирулент-
ности во время репликации in vivo. Продолжает
оставаться актуальным создание живых вакцин
нового поколения, обладающих высокой имму-
ногенностью против заражения высоковирулент-
ными штаммами F. tularensis.
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Development of New Live Tularemia Vaccines – Problems and Prospects
M. I. Kormilitsyna*

Gamaleya Federal Research Centre of Epidemiology and Microbiology, Moscow, Russian Federation
*e-mail: mkormilits@mail.ru

Francisella tularensis is an etiological agent of tularemia, a natural focal infection of humans and animals.
This pathogenic microorganism is highly infectious, can cause fatal infection, especially when inhaled. The
attenuated tularemia strain 15 of Gaysky, developed by Soviet scientists more than 60 years ago, remains the
only one for the production of a live vaccine, with the help of which the problem of specific prevention of tu-
laremia in humans is solved. The subject of the review is the history of the creation of currently used two live
vaccines based on the attenuated vaccine strain 15 Gaysky, their advantages and disadvantages. The ways of
constructing new attenuated mutants defective in the genes responsible for virulence as candidates for new
vaccine strains of tularemia microbe are presented.

Keywords: tularemia, Francisella, vaccine, attenuated strain, immunogenicity, virulence
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Расстройства аутистического спектра (РАС) – это большая группа нарушений психического разви-
тия, обусловленных сочетанием генетических и средовых факторов. В настоящей обзорной статье
рассмотрены исследования возрастной динамики формирования ЭЭГ в норме и особенности ЭЭГ
при недифференцированных формах РАС. Анализ литературы показывает, что при РАС нарушают-
ся онтогенетические закономерности формирования паттернов ЭЭГ. Некоторые из основных про-
явлений аутизма, например социальную изолированность и неспособность к сопереживанию, можно
объяснить нарушением работы зеркальных нейронов. В обзоре подробно обсуждаются механизмы
функционирования системы зеркальных нейронов у здоровых людей и при расстройствах аутисти-
ческого спектра. В контексте РАС важной является теория “модели психического”, которая также
рассматривается в настоящей статье.

Ключевые слова: расстройства аутистического спектра, ЭЭГ-корреляты нормального и нарушенного
развития ЦНС, система зеркальных нейронов, модель психического
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ВВЕДЕНИЕ

Актуальность научных исследований в обла-
сти расстройств аутистического спектра (РАС) в
настоящее время крайне высока. Это обусловле-
но широким распространением этих расстройств
(около 1% в общей популяции) и трудностями со-
циальной реабилитации в этой группе. Нейрофи-
зиологические исследования детей с РАС зани-
мают важное место в понимании патогенеза на-
рушения. Так как у детей с аутизмом наблюдается
дефицит в эмоциональной сфере, который влечет
за собой трудности социального взаимодействия,
некоторые исследователи связывают нарушения
при РАС с нарушением работы зеркальных ней-
ронов (Ramachandran, Oberman, 2006). Согласно
другим данным, зеркальные нейроны (ЗН) счита-
ются нейрофизиологической основой имитации
(Cole et al., 2018). Основным показателем работы
системы зеркальных нейронов (СЗН) в электро-
энцефалограмме (ЭЭГ) считается сенсомотор-
ный мю-ритм. Имеется незначительное количе-
ство работ, показывающих, что у людей с РАС
могут наблюдаться отклонения показателей сен-
сомоторного ритма от нормативных (De Vega
et al., 2019).

Исходя из вышеизложенного, в статье обоб-
щены литературные данные о нарушениях функ-

ционирования мозга при РАС, в том числе о на-
рушениях работы ЗН и об атипичных характери-
стиках ЭЭГ, а также о нейрофизиологических
основах подражания; представлены данные о ди-
намике формирования ЭЭГ в норме. Такой ана-
лиз позволит сформулировать перспективные на-
правления исследований для изучения патогене-
за РАС.

КРАТКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
РАССТРОЙСТВ АУТИСТИЧЕСКОГО 

СПЕКТРА
РАС – комплексное нарушение развития, ха-

рактеризующееся высокой гетерогенностью.
В настоящее время выделяют большую группу
несиндромальных форм РАС, которые классифи-
цируются на основании интеллектуальных и ре-
чевых нарушений, а также синдромальные формы,
патогенез которых хорошо изучен: синдром FXS
и синдром Ретта (Горбачевская, Чуприков, 2017;
Горбачевская и др., 2017). Считается, что до 40–
50% случаев РАС обусловлены средовыми факто-
рами: возрастом родителей, родовой травмой,
ишемией и гипоксией в родах, окислительным
стрессом, нейровоспалением, эндокринными на-
рушениями и др. (Modabbernia et al., 2017). Совре-
менные нейроанатомические исследования убе-
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дительно доказывают, что в основе поведенче-
ских нарушений при аутизме лежит патология
развития головного мозга. Основные модели
аутизма указывают на атипичное развитие ней-
ронных связей между функциональными отдела-
ми мозга: чрезмерное увеличение количества свя-
зей между расположенными рядом структурами и
уменьшение количества межполушарных связей
(Emerson et al., 2017). Показаны нарушения свя-
зей в соматосенсорной коре, зрительной коре и в
субкортикальных областях мозга при аутизме
(Chen et al., 2015). У детей до трех лет обнаружива-
ется ускоренное увеличение объема лобной коры,
височной коры и миндалины, затем остановка и
нейродегенерация (Courchesne et al., 2007). Тя-
жесть нарушений при РАС существенно варьирует,
интеллектуальные нарушения отмечены в 68–
90% случаев, при этом нередко люди в спектре
аутизма достигают высоких результатов в области
музыкального и других видов искусств и матема-
тики. Отмечено, что такие результаты наблюда-
ются при высокофункциональном аутизме, когда
имеются нарушения в социально-коммуникатив-
ной сфере, но коэффициент интеллекта выше 70.
В связи с этим адаптивность людей с высоко-
функциональным аутизмом также высока. Со-
путствующими при РАС являются нарушения ко-
ординации движений, дефицит внимания, нару-
шения сна и желудочно-кишечные расстройства
(Sharma et al., 2018). По имеющимся данным, у
мальчиков и мужчин РАС встречается в 4.5 раза
чаще, чем у девочек и женщин, а также не зависит
от национальности и социально-экономического
положения (Masi et al., 2017). Нарушение соци-
альной коммуникации является одной из основ-
ных характеристик и сохраняется на протяжении
всей жизни человека с РАС. Сенсорный профиль,
выявляющий отклонения в сенсорной сфере, из-
менен у 80–90% людей в спектре аутизма (Ba-
ranek et al., 2006). Профиль психомоторного раз-
вития нарушен в 90% случаев, а уровень адаптив-
ных навыков ниже возрастных у всех людей с РАС
(Lam, Aman, 2007). Считается, что помощь ребен-
ку на самых ранних этапах постнатального онто-
генеза может существенно улучшить его социаль-
ные навыки. В связи с этим огромную значимость
имеет поиск ранних нейробиологических марке-
ров РАС. Широкое распространение получила
теория нарушения работы ЗН при аутизме
(Schunke et al., 2016). Предполагается, что именно
этот механизм может являться нейробиологиче-
ской основой социальных и коммуникативных
дефицитов. Тем не менее, прежде чем обсуждать
особенности электрической активности головно-
го мозга у детей с РАС, необходимо рассмотреть
онтогенетические закономерности формирова-
ния ЭЭГ в норме.

ЭЛЕКТРИЧЕСКАЯ АКТИВНОСТЬ МОЗГА
У ДЕТЕЙ И ЕЕ ВОЗРАСТНЫЕ ИЗМЕНЕНИЯ

Для оценки электрической активности мозга у
нормотипичных1 детей необходимо обратить
внимание на формирование выборки. Наиболее
адекватным подходом, на наш взгляд, является
отбор участников по объективным показателям
психического и соматического здоровья, оценку
которых производит группа специалистов. В ис-
следованиях (Горбачевская, 2000; Безруких и др.,
2009) было показано, что у трехлетних детей в
ЭЭГ доминирует частотный компонент, отвеча-
ющий критериям зрительного альфа-ритма
взрослых. В этом возрасте он локализован не
только в затылочных зонах коры, но распростра-
няется и на ассоциативные корковые зоны, что,
возможно, связано с образованием коротко- и
длинноаксонных внутрикорковых связей. В цен-
тральных зонах коры доминирует сенсомотор-
ный ритм 8–9 Гц, что также по частотным харак-
теристикам входит в формальные частотные гра-
ницы этого ритма. На основании визуального
анализа ЭЭГ все многообразие вариантов био-
электрической активности у нормотипичных де-
тей (не имеющих патологий развития, с норма-
тивным интеллектом) сгруппировано в три ос-
новных типа ЭЭГ.

Организованный тип характеризуется домини-
рованием альфа-ритма в затылочных зонах коры
и невысоким уровнем медленноволновой актив-
ности. Он преобладает у большинства детей лю-
бого возраста, по-видимому, генетически детер-
минирован и сохраняется на протяжении жизни.

К низкоамплитудному типу относят ЭЭГ со сни-
женной амплитудой колебаний (меньше 30 мкВ),
нередко с отдельными фрагментами разнообраз-
ной ритмической активности. Частота встречае-
мости этого типа в исследованной авторами по-
пуляции нормотипичных детей не превышает
10%. Этот тип так же, как и организованный тип,
не претерпевает существенных изменений с воз-
растом, как показали лонгитюдные наблюдения
(Горбачевская, Кожушко, 1990).

Особое внимание авторы обратили на дезорга-
низованный тип с наличием альфа-ритма, к кото-
рому относят ЭЭГ, содержащую ритмическую
альфа-активность, сочетающуюся с медленными
колебаниями. Последние по индексу могут до-
стигать 30%. Этот тип более всего представлен у
детей дошкольного возраста в силу относитель-

1 Понятие “нормотипичный” относится к детям без сопут-
ствующих патологий развития с нормативным интеллек-
том. Оно противопоставляется термину “люди с РАС”, то
есть люди с атипичной траекторией развития. Термин
“здоровый контроль” применительно к РАС не использу-
ется, поскольку люди с РАС так же, как и другие люди, мо-
гут быть здоровы физически. Термин “нормальный” в
контексте РАС также не используется в силу этических
причин и уважения к людям с РАС и их семьям.
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ной слабости приспособительных и компенса-
торных механизмов нервной системы в этот пе-
риод. Медленные колебания в затылочных зонах
коры представлены довольно широко и варьиру-
ют по форме. При этом они могут достигать по
амплитуде больших величин и быть представле-
ны длительными ритмическими вспышками, что
расценивается некоторыми авторами как ано-
мальная активность (Niedermeyer, 1998).

Однако лонгитюдное исследование ЭЭГ здо-
ровых участников в течение 10–14 лет (Горбачев-
ская, Кожушко, 1990; Горбачевская, 2000) показа-
ло, что с возрастом по мере улучшения компенса-
торных процессов происходит трансформация
дезорганизованного типа в организованный у по-
давляющего числа участников. Авторы предполо-
жили, что повышенный уровень медленноволно-
вой активности в затылочных зонах коры может
быть связан с симптомокомплексом вертебро-ба-
зилярной недостаточности (Пахомова, Баринова,
1995), обусловленным нарушением кровоснабже-
ния в основной и позвоночных артериях. Данный
симптомокомплекс не выявлялся на клиническом
уровне, и в старшем школьном возрасте дезоргани-
зованный тип ЭЭГ уже не регистрировался.

В подростковом возрасте существенное влия-
ние на ЭЭГ оказывают изменения, обусловлен-
ные половым созреванием (Крылов, Кулакова,
1981; Алферова, Фарбер, 1990). В возрасте 10–11 лет
у девочек и 13–14 лет у мальчиков (3–4 стадии поло-
вого созревания) в ЭЭГ, по данным лонгитюдного
наблюдения, усиливаются вспышки островер-
шинных альфа- и тета-волн, несколько повыша-
ется индекс тета-активности, более заметными
становятся вспышки ритмической бета-активно-
сти в лобно-центральных зонах коры. В возрасте
13–15 лет отмечено (Горбачевская, Кожушко,
1990) появление тета-активности в передних от-
ведениях в виде ритмических колебаний частотой
6–7 Гц и существенное усиление сенсомоторного
мю-ритма, что авторы связали с повышенной ак-
тивностью гипоталамо-гипофизарного комплекса,
так как ранее такие изменения были описаны при
очаговом поражении диэнцефальных структур
(Болдырева, 1978). Авторами отмечено уменьше-
ние по мере взросления выраженности сенсомо-
торного ритма и восстановление “правильного”
зонального распределения с отчетливым заты-
лочным фокусом зрительного альфа-ритма.
К возрасту 21 года ЭЭГ, как правило, достигает
дефинитивного уровня, однако, может содержать
некоторое количество дельта- и тета-колебаний в
затылочных зонах коры, которые полностью ис-
чезают только к 30 годам (Niedermeyer, 1998). На-
личие такой выраженной динамики формирова-
ния разных ритмических компонентов ЭЭГ в
норме может служить основой для изучения этих
закономерностей у детей с нарушениями разви-

вающейся нервной системы (Горбачевская, 2000,
2011).

ЭЭГ-КОРРЕЛЯТЫ НАРУШЕНИЯ РАЗВИТИЯ 
ПРИ РАССТРОЙСТВАХ 

АУТИСТИЧЕСКОГО СПЕКТРА

Модель психического в контексте РАС

Известно, что при РАС нарушаются нормаль-
ные онтогенетические закономерности форми-
рования ЦНС (Deidda et al., 2014). Существенное
распространение получила теория нарушения ра-
боты ЗН при РАС, а также связи РАС с моделью
психического (Andreou, Skrimpa, 2020).

Модель психического (theory of mind, ToM,
модель психического состояния) описывает спо-
собность человека понимать и интерпретировать
как собственные мысли, чувства и поведенческие
паттерны, так и мысли, чувства и поведенческие
паттерны других (Holopainen et al., 2019; Strikwer-
da-Brown et al., 2019). Первые представления о
ToM связаны с работами Ж. Пиаже. В 1950-х гг.
исследователи предполагали доминирование эго-
центризма в детском возрасте и рост способности
к пониманию психического по мере взросления
(Сергиенко и др., 2009). В 1970-х гг. появляются
исследования когнитивного развития, цель кото-
рых – проникнуть в природу различных задач и
возможных стратегий их решения. С 1980-х гг. до
настоящего времени работы, посвященные ToM,
касаются базовых ментальных состояний: жела-
ний, намерений, знаний, чувств и т.д.

Несмотря на то, что понятие ToM не объясня-
ет все особенности аутизма, оно имеет первосте-
пенное значение для понимания социальных и
коммуникативных дефицитов при РАС. У людей
с РАС наблюдается дефицит в понимании мыс-
лей, чувств и поведенческих паттернов других
людей (Holopainen et al., 2019). Именно поэтому в
психологических задачах, где оцениваются эти
навыки, они чаще всего демонстрируют низкие
показатели (Jones et al., 2018). Успешность детей с
РАС в сложных задачах на оценку социально-
коммуникативных навыков коррелирует с их со-
циальной компетентностью. Применение навы-
ков распознавания чувств и эмоций в повседнев-
ной жизни при РАС часто бывает снижено (Hoo-
genhout, Malcolm-Smith, 2017). Таким образом,
несмотря на способность части детей с аутизмом
в некоторой степени справляться с задачами
ТоМ, они не могут в достаточной степени реали-
зовать эти навыки в социальных ситуациях. Эти
нарушения обусловливают социальные, поведен-
ческие и коммуникативные дефициты, а также
несоответствия в социальном взаимодействии и
неспособность определять психическое состоя-
ние другого человека. Тем не менее, понимание
поведения других людей внутри группы людей с
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РАС может варьировать. Показано, что дети с
РАС, которые успешно справляются с задачами
на понимание ложных убеждений, считаются в
большей степени социально интегрированными,
по сравнению со своими сверстниками с аутиз-
мом, которые не справляются с этими задачами
(Livingston et al., 2019). Спонтанность в отноше-
нии взаимных социально-психологических сиг-
налов у людей с РАС полностью отсутствует, даже
в случае высокофункционального аутизма. Из-за
социально-коммуникативных дефицитов они ча-
ще всего не могут интерпретировать информа-
цию, полученную от мимики других людей. При
этом показано, что высокофункциональные лю-
ди в спектре аутизма все же способны каким-то
образом интерпретировать психические состоя-
ния других людей на основе общей информации
от выражения лица (Brewer et al., 2019).

Система зеркальных нейронов и модель 
психического (ToM)

Нейрофизиологической основой социальных
и коммуникативных нарушений при РАС счита-
ется, в том числе, нарушение работы ЗН (Ram-
achandran, Oberman, 2006). ЗН – нейроны голов-
ного мозга, которые разряжаются как в ответ на
выполнение действия, так и в ответ на наблюде-
ния за действием. Они в основном находятся в
нижней лобной извилине, премоторной коре, до-
полнительной моторной области, первичной со-
матосенсорной коре и нижней теменной коре,
поэтому предполагается, что они напрямую свя-
заны с социальными способностями и навыками
у приматов и людей, включая имитацию, сочув-
ствие, понимание мыслей и чувств, а также раз-
витие языка (Yang et al., 2015). Имеются данные,
подтверждающие существование множества об-
ластей в человеческом мозге, наделенных меха-
низмами нейронного зеркального отражения для
гибкой интеграции и дифференциации перцеп-
тивных и моторных аспектов действий, выполня-
емых лично и другими людьми (Rizzolatti et al.,
2001). В совокупности нейроны этих областей
мозга получили название системы зеркальных
нейронов (СЗН). В связи с тем, что у людей с РАС
наблюдаются дефициты во всех вышеупомянутых
областях коры, считается, что при РАС нарушает-
ся работа СЗН (Cole et al., 2018).

Показано, что механизм, лежащий в основе
активации ЗН, тесно связан со способностью к
имитации и обучению на основе имитации, к
имитации жестов и мимики. Нижняя лобная из-
вилина и вентральная премоторная кора играют
основную роль в имитации, что важно для прояв-
ления эмпатии на нейробиологическом уровне и
отражает связь поведенческого и эмоционально-
го развития через невербальную коммуникацию
(Spunt, Adolphs, 2019). Нижняя лобная извилина

также имеет особое значение в определении на-
мерений и целей человека, а также в передаче и
восприятии эмоциональных состояний, связан-
ных с имитацией мимики (Abu-Akel, Shamay-
Tsoory, 2011; Wadsworth et al., 2018). Одна из кон-
цепций, объясняющих имитацию, – идеомотор-
ная теория действия. В ней предполагается, что
моторное действие человека является вторич-
ным, а первичными являются цель и намерение,
определяющие это действие (Iacoboni, 2009).
Считается, что ЗН вовлечены в процесс социаль-
ного понимания, а их работа облегчает восприятие
эмоционального состояния других в результате то-
го, что человек способен понимать свои соб-
ственные внутренние состояния и переживания.
Далее будут подробно рассмотрены особенности
работы СЗН в норме и при РАС.

СИСТЕМА ЗЕРКАЛЬНЫХ НЕЙРОНОВ
В НОРМЕ И ПРИ РАССТРОЙСТВАХ 

АУТИСТИЧЕСКОГО СПЕКТРА

Общие характеристики зеркальных
нейронов в норме

ЗН были открыты в 1992 г. группой итальян-
ских ученых в экспериментах на обезьянах (Di
Pellegrino et al., 1992; Rizzolatti, Crageiro, 2004).
Особенностью многих ЗН является то, что они
кодируют как двигательные реакции, так и более
сложные стимулы, связанные с восприятием дви-
жения. Первоначально такие нейроны были об-
наружены в области F5 вентральной премотор-
ной коры (Di Pellegrino et al., 1992) и нижней те-
менной доле (Bonini et al., 2010) головного мозга
обезьяны (Macaca nemestrina). В настоящее время
существует значительный объем данных, под-
тверждающих, что ЗН также присутствуют в мозге
человека (Rizzolatti et al., 2001; Iacoboni, Dapretto,
2006; Mukamel et al., 2010; Molenberghs et al., 2012).
Позднее было показано, что нейроны, которые
реагируют как на движение, так и на наблюдение
за действиями, у обезьян находятся не только в
области F5. Большое скопление таких нейронов
описано в коре верхней височной борозды (Jelle-
ma et al., 2000). Нейроны этой области реагируют
на следующие типы движений: ходьба, поворот
головы, сгибание туловища и движение рук. Не-
большое количество нейронов верхней височной
борозды разряжается также во время наблюдения
за целенаправленными движениями рук.

В метаанализе 125 исследований (Molenberghs
et al., 2012) обнаружено, что основная сеть обла-
стей мозга, которая активируется в заданиях на
моторное подражание, включает в себя нижнюю
лобную извилину, дорсальную и вентральную
премоторную кору, а также нижнюю и верхнюю
теменные доли. Эти области дополняются други-
ми зонами, участвующими в обработке сомато-
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сенсорной, слуховой и эмоциональной информа-
ции, в зависимости от задействованных сенсор-
ных модальностей. Это значит, что области мозга,
вовлеченные в имитацию, гораздо шире, чем
предполагалось ранее. Также у человека при на-
блюдении или выполнении определенных дей-
ствий “перекрывающиеся” области мозга акти-
вируются в зависимости от модальности задачи
(например, зрительная, слуховая, соматосенсор-
ная). Эти результаты согласуются с мнением (Iaco-
boni, Dapretto, 2006), что активность ЗН мозга вы-
ходит за рамки контроля действий и участвует в
обработке информации от внешних стимулов.

Мю-ритм как коррелят активности системы 
зеркальных нейронов

ЭЭГ позволяет исследовать активацию мозго-
вых структур во время наблюдения за действием
или выполнения действия, в связи с чем широко
используется для изучения работы СЗН. Однако в
отличие от регистрации активности отдельных
нейронов у приматов ЭЭГ не позволяет точно
определить активность конкретных нейронов.
Мю-ритм (сенсомоторный ритм) у человека реги-
стрируется в центральных зонах коры в полосе 8–
13 Гц, при этом его амплитуда уменьшается при
выполнении действия (например, произвольного
движения руки) (Aridan et al., 2018). Такое умень-
шение амплитуды известно как десинхронизация
мю-ритма.

Исследователи, изучающие активность СЗН,
отметили такое же уменьшение амплитуды во
время наблюдения за действием других людей.
Считается, что выраженность десинхронизации
мю-ритма в центральных зонах коры – показа-
тель активации сенсомоторной коры (Hobson,
Bishop, 2017). Имеются исследования, в которых
показано, что мю-ритм, регистрирующийся в
центральных зонах коры, – результат нейронной
активности именно этих областей коры головно-
го мозга (Pineda, 2005).

В настоящее время имеется большое количе-
ство исследований, в которых изучается актив-
ность мю-ритма при выполнении действий и при
наблюдении за действиями, при этом методы
оценки десинхронизации при наблюдении у раз-
ных авторов существенно различаются (Aridan
et al., 2018). Анализироваться могут реакции на
ряд различных стимулов, например, сжимание
руки, движения всего тела, например в танце,
предъявление страниц нот и другие. Расположе-
ние электродов и количество каналов регистра-
ции ЭЭГ, в которых исследуется активность, так-
же различаются. При таком многообразии дан-
ных возникают следующие вопросы:

1) постоянно ли присутствует десинхрониза-
ция во время наблюдения за действием?

2) отражает ли десинхронизация мю-ритма ак-
тивность СЗН?

Для ответа рассмотрим следующие данные.
В исследовании (Hari et al., 1997), в котором оце-
нивалось расположение корковых источников,
генерирующих мю-ритм, было выявлено, что они
в основном сгруппированы вокруг центральной
борозды в центральных, а также в теменных обла-
стях. Другие авторы показали, что корковые ис-
точники, лежащие в основе мю-ритма, также в
основном сосредоточены в центральных и темен-
ных областях новой коры (Thorpe et al., 2016).
Важно отметить, что эти данные сходны с резуль-
татами функциональной магнитно-резонансной
томографии (фМРТ) мозга человека, с помощью
которой было показано, что нейроны в централь-
ных и теменных областях коры активируются как
во время наблюдения за действием другого чело-
века, так и во время выполнения действий самим
участником исследования (Buccino et al., 2004).
Основываясь на этих данных, исследователи счи-
тают десинхронизацию мю-ритма коррелятом
активности СЗН у человека (Coll et al., 2017).

В подтверждение этой гипотезы проведен (Fox
et al., 2016) метаанализ 85 исследований, в кото-
рых изучался мю-ритм ЭЭГ. Результаты подтвер-
дили значительную десинхронизацию мю-ритма
ЭЭГ как во время выполнения действия, так и во
время наблюдения за действием. Авторы считают
обоснованным, что регистрация мю-ритма во
время выполнения действия и наблюдения за
движением является эффективным инструмен-
том для оценки работы СЗН у человека. При
этом, хотя данные метаанализа доказывают воз-
можность оценки СЗН с помощью ЭЭГ, авторы
не выявили конкретных зон коры, в которых на-
блюдалась десинхронизация мю-ритма при на-
блюдении за действием.

Особенности системы зеркальных нейронов
при расстройствах аутистического спектра

Как было описано выше, десинхронизация
мю-ритма считается одним из нейрофизиологи-
ческих маркеров реакций при имитации. Именно
поэтому изучение особенностей СЗН позволит
разобраться в механизмах, лежащих в основе де-
фицита имитации при РАС. Предполагаемая дис-
функция СЗН при РАС влияет также на понима-
ние действия и намерения другого человека.
В частности, у людей с РАС наблюдается наруше-
ние в восприятии движения и понимании его на-
мерения (Praszkier, 2016).

Некоторыми исследователями показано, что
при РАС изменяются типичные характеристики
мю-ритма (De Vega et al., 2019). Предполагалось
(Bernier et al., 2007), что при РАС нарушается спо-
собность к имитации, которая коррелирует с на-
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рушением десинхронизации мю-ритма. В иссле-
довании участвовали 14 взрослых мужчин с диа-
гнозом РАС и 15 нормотипичных мужчин,
сопоставимых по возрасту, полу и коэффициен-
ту интеллекта, возрастной диапазон составлял
18–44 года. Эксперимент включал в себя выпол-
нение четырех задач: 1) сидеть, положив руки на
колени; 2) наблюдать за человеком, который бе-
рет в руки предмет; 3) после устной иструкции
взять этот предмет так же, как это делал человек в
задаче 2, на экране в этот момент демонстрирует-
ся только предмет; 4) имитировать действия чело-
века, который брал предмет, на экране парал-
лельно демонстрируется действие из задачи 2.
Согласно полученным данным, различий в осо-
бенностях ЭЭГ между этими двумя группами при
выполнении задач 1 и 3 не было выявлено. Тем не
менее, для группы РАС была характерна досто-
верно меньшая десинхронизация мю-ритма при
наблюдении за движением (задачи 2 и 4), по срав-
нению с нормотипичным контролем. Это под-
тверждает гипотезу о нарушении СЗН при РАС и,
следовательно, о дефиците способности к имита-
ции. Авторы, однако, предположили, что работа
СЗН в этих случаях нарушена не полностью, по-
скольку способность к имитации при РАС сни-
жена, а не полностью отсутствует. Эти результаты
(Bernier et al., 2007) согласуются с данными о де-
фиците социальной интеграции, а также подтвер-
ждают, что нарушения имитации при РАС на
ЭЭГ отражаются в нарушении десинхронизации
мю-ритма (De Vega et al., 2019).

Несмотря на наличие убедительных данных в
пользу нарушения работы СЗН при РАС, ряд ис-
следователей считают эту теорию весьма спор-
ной. В частности, оценивался (Fan et al., 2010) ин-
декс десинхронизации мю-ритма во время на-
блюдения за движением/имитации движения у
людей с РАС и нормотипичных людей. Участники
исследования в возрастном диапазоне 10–26 лет
наблюдали за статичным объектом на экране,
смотрели видеозапись движения руки, смотрели
видео движущейся белой точки, имитировали
действие рукой, как в просмотренном видео. Авто-
ры не выявили значимых различий между двумя
группами по индексу десинхронизации мю-ритма
при наблюдении за движением и при имитации.
Также в этих группах отсутствовала значимая
корреляция между эффективностью имитации и
десинхронизацией мю-ритма, что противоречит
результатам других авторов (Datko et al., 2018).
Индекс мю-ритма у участников с РАС практиче-
ски не отличался от такового у нормотипичных
участников исследования, несмотря на то, что в
группе с РАС имитация была существенно сни-
жена. Было обнаружено, что с возрастом резуль-
таты ни в группе с РАС, ни в контрольной группе
не изменялись.

В другом исследовании (Dumas et al., 2014)
проверяли связь нарушения работы СЗН и десин-
хронизации мю-ритма у взрослых с РАС. В отли-
чие от работ, в которых оценивали весь диапазон
8–13 Гц в центральных областях коры, авторы
анализировали два поддиапазона 8–10 и 10–12/13 Гц
во всех зонах коры у участников исследования с
РАС и у нормотипичных участников. Получен-
ные результаты выявили различную десинхрони-
зацию мю-ритма в двух полосах частот между
этими группами. В частности, при наблюдении за
жестами в верхнем диапазоне частот было выяв-
лено достоверное увеличение мощности мю-рит-
ма в группе РАС, в то время как в нижнем диапа-
зоне в обеих группах выявлено снижение мощно-
сти ритма как при наблюдении, так и при
выполнении движений. Авторы предположили,
что активность СЗН в группе РАС сохранена, од-
нако нарушается нисходящая модуляция сигнала
при наблюдении за движениями, и это отражает-
ся в нарушенном понимании намерений другого
человека.

Таким образом, имеются доказательства того,
что при РАС изменяются типичные характери-
стики мю-ритма. Некоторые авторы отмечают
снижение десинхронизации, другие – снижен-
ные способности к имитации, а также атипичные
диапазоны мю-ритма.

ДРУГИЕ ОСОБЕННОСТИ ЭЭГ
ПРИ РАССТРОЙСТВАХ

АУТИСТИЧЕСКОГО СПЕКТРА
При РАС нарушаются нормальные онтогене-

тические закономерности формирования ЦНС,
что отражается и на характеристиках ЭЭГ, при
этом аномальные формы активности в ЭЭГ не за-
нимают ведущего места в картине нарушений,
полагают исследователи, проанализировавшие
ЭЭГ большой группы детей с РАС (Горбачевская,
Якупова, 1999). Они считают, что при этих заболе-
ваниях изменяется нормотипичный курс онтоге-
нетического развития отдельных частотных полос
ЭЭГ и общий ЭЭГ-паттерн. Последний характе-
ризует слаженность тормозных и возбудительных
процессов коры и степень ее функциональной
активности. Для всех изученных ими форм РАС,
сопровождающихся нарушением когнитивных
функций, они отмечали снижение спектральной
плотности альфа-ритма, особенно низкочастот-
ных его составляющих, и повышение уровня
бета-активности. Возможно, это отражает дис-
баланс процессов возбуждения и торможения,
связанный с нарушением в системе ГАМК-эр-
гических нейронов (Жукова, 2016; Marotta et al.,
2020). Особенности бета-ритма при РАС пред-
ставляют интерес, поскольку было показано, что
при наблюдении за действиями и при имитации
индекс бета-ритма в центральных областях коры
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также может изменяться (Pineda, 2005). По неко-
торым данным, группа детей с недифференциро-
ванным аутизмом характеризуется более высокой
мощностью тета- и бета-ритмов, что связано с
широко распространенной синхронной активно-
стью во всей коре с максимальной амплитудой во
фронтальной коре (Kozhushko et al., 2018). Одна-
ко, как было показано другими исследователями,
высокий уровень тета-активности часто отмеча-
ется при синдромальных формах РАС (Горбачев-
ская, Якупова, 1999; Горбачевская, 2011).

РАС в большинстве случаев сочетаются с ко-
гнитивными нарушениями, которые в этой группе
наблюдаются в 68–90% случаев. Степень когни-
тивных нарушений варьирует от легкой до тяже-
лой, а интеллект выше среднего присутствует
примерно у 5% детей с РАС (Hamner et al., 2020). Не-
смотря на клиническую значимость когнитивных
нарушений при РАС, нейрофизиологическим
коррелятам когнитивных нарушений посвящено
небольшое число работ. Имеющиеся исследова-
ния спектральной мощности альфа-колебаний
при РАС проведены на различающихся по воз-
расту и по когнитивным функциям группах. Это
несоответствие привело к противоречивым ре-
зультатам: было показано увеличение (Edgar et al.,
2015), уменьшение (Sheikhani et al., 2012) и отсут-
ствие изменения мощности альфа-ритма (Coben
et al., 2008) в группе РАС, по сравнению с типич-
но развивающимися сверстниками. Другие авто-
ры сравнивали пиковую частоту альфа-ритма в
группе РАС с нормой (Dickinson et al., 2018). Бы-
ло выявлено, что этот показатель у детей с РАС
был снижен, по сравнению с нормотипичными
детьми. Более того, в группе РАС была выявлена
сильная положительная корреляция пиковой аль-
фа-частоты с баллом невербального интеллекта.

Интерес также представляют ЭЭГ-характери-
стики детей с высокофункциональным аутизмом
и, следовательно, с улучшенными адаптацион-
ными навыками. Анализ двух групп детей с высо-
кофункциональным аутизмом без интеллекту-
альных нарушений (1 – с нормативным интел-
лектом, 2 – с признаками одаренности) показал,
что у обеих групп нарушены сроки смены доми-
нирующего по частоте альфа-ритма, характерные
для нормотипичных детей. Это отражается в бо-
лее высокой частоте доминирующего альфа-рит-
ма практически во всех исследованных возраст-
ных периодах, а также в достоверном увеличении
значений спектральной плотности в полосе ча-
стот 10–13 Гц в младшем возрасте в группе 1. По-
скольку амплитудно-частотные характеристики
ЭЭГ отражают процессы созревания различных
зон коры, связанные с формированием новых
корковых связей, то раннее включение нейрон-
ных систем, генерирующих высокочастотную
ритмическую альфа-активность, может свиде-
тельствовать о нарушении процесса их формиро-

вания. Это может происходить за счет генетиче-
ских нарушений, которые влияют на деятель-
ность нейромедиаторных систем мозга (Башина,
1999). Дети с признаками одаренности демон-
стрировали, напротив, выраженную задержку
формирования высокочастотных компонентов
альфа-ритма вплоть до возраста 12 лет (Горбачев-
ская и др., 2010). С другой стороны, имеются мор-
фологические данные, полученные на другой
группе одаренных детей, указывающие на осо-
бенности формирования мозга у этих детей, каса-
ющиеся процессов апоптоза (программирован-
ной клеточной смерти). Данные морфологиче-
ского исследования мозга показали, что в этой
группе одаренных детей в возрасте до 12 лет тол-
щина коры была меньше, чем у нормотипичных
участников того же возраста (O’Reilly et al., 2017).
Авторы предположили, что у этих детей могли
быть усилены процессы апоптоза, что приводило
к уменьшению толщины коры, по сравнению с
нормотипичными участниками, но при этом су-
щественно увеличивалось количество синаптиче-
ских контактов. Именно до 12 лет, по данным
этого исследования, толщина коры обратно про-
порциональна уровню интеллектуального разви-
тия. После этого возраста тенденция меняется на
противоположную.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В настоящее время накоплено большое коли-

чество данных, которые подтверждают наруше-
ния онтогенеза ЦНС при расстройствах аутисти-
ческого спектра. Они проявляются, в том числе, в
атипичных характеристиках ЭЭГ: повышенной
бета-активности, а также измененных характери-
стиках сенсомоторного ритма (мю-ритма). Имен-
но эти изменения связывают с особенностями,
характерными для РАС: трудностями социализа-
ции, нарушениями в понимании как собствен-
ных эмоций и чувств, так и эмоций и чувств дру-
гих людей, а также стереотипным поведением.
Помимо триады нарушений, типичной для РАС,
концепция модели психического (theory of mind)
позволяет объяснить нарушения социального
взаимодействия на психологическом уровне.

Поскольку при аутизме наблюдается дефицит
в эмоциональной сфере, который влечет за собой
трудности социальных взаимодействий, некото-
рые исследователи связывают особенности РАС с
нарушением работы зеркальных нейронов. Счи-
тается, что зеркальные нейроны в процессе эво-
люции сформировались для выполнения опреде-
ленных социально-когнитивных функций. Су-
ществование системы зеркальных нейронов на
анатомическом уровне подтверждено у живот-
ных. Но имеется лишь одно исследование (Muka-
mel et al., 2010), в котором вживлялись электроды
и проводилась регистрация активности ЗН чело-
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века напрямую. В силу этических причин работа
зеркальных нейронов человека оценивается кос-
венно с помощью фМРТ и ЭЭГ (по показателям
мю-ритма). Перспективными для изучения нару-
шений при РАС могут стать грамотно спланиро-
ванные исследования, учитывающие имеющиеся
данные как о зеркальных нейронах, так и о специ-
фике нарушений их функционирования.

На настоящий момент недостаточно имею-
щихся данных для конкретного понимания ней-
рофизиологических основ дефицитов при РАС.
Дальнейшим шагом в изучении патогенеза РАС
должно стать проведение междисциплинарных
исследований, объединяющих как нейрофизио-
логические, так и психологические подходы к вы-
явлению различных аспектов нарушений.
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Autism spectrum disorders (ASD) is a large group of developmental disorders caused by a combination of ge-
netic and environmental factors. It is described as a separate diagnosis in the 11th revision of the International
Classification of Diseases. The forms of the disorder are distinguished based on existing intellectual and lan-
guage deficits. The problem is relevant due to ASD wide spread (about 1% in the general population) and dif-
ficulties of social rehabilitation of such people. Neurophysiological studies of this heterogeneous group re-
vealed various impairments of ontogenetic formation of EEG patterns. Some of the main autism features,
such as social isolation and inability to empathize, can be attributed to dysfunctional mirror neurons. The ar-
ticle reviews studies of age-related formation of EEG in normal group, as well as EEG of undifferentiated
ASD. It also in detail discusses mechanisms of dysfunction of mirror neuron system in these disorders.
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Представлен обзор опубликованных материалов о весе тела бурых медведей Северного полушария.
Охвачены территории Европы, России, Японии (о. Хоккайдо), Канады и США. Сгруппированы
данные, отражающие основные формы изменчивости этого признака: возрастную, сезонную, гео-
графическую, индивидуальную. Учитываются половые различия, а также отличия по весу медведей,
содержащихся в неволе. Длительность жизни одной генерации бурых медведей в среднем близка к
10 годам. Доля медведей возраста 20 лет и более в популяции невелика и с годами быстро снижается,
зато прогрессируют признаки старения медведей, снижается также их вклад в репродукцию попу-
ляции. Медведи возраста свыше 30 лет в природных популяциях очень редки; долгожители, возраст
которых превысил 40 лет, единично регистрировались в условиях неволи. Репродуктивный вклад в
демографию популяции самцов и самок бурого медведя, достигших предельного возраста, близок
нулю. Возрастной тренд динамики веса тела соответствует правилу биологического роста Л. фон
Берталанфи и включает четыре возрастные фазы, которые выделены по преобладающей функции
(рост, созревание, репродукция, старение). Названа также пятая фаза – отрицательного роста (де-
генерация). Отрицательный рост присущ редко встречающимся предельно старым особям и медве-
дям-шатунам. Возрастная динамика веса тела дополняется ежегодным осенним увеличением веса
(накопление жировых запасов) и их расходованием в период зимнего сна. Обсуждается дискусси-
онная тема измельчания популяций бурого медведя. Более убедительно объяснение, в соответствии
с которым значительный пресс охоты приводит к омоложению возрастного состава популяции и,
как дополнительное следствие избирательного отстрела, к уменьшению весовых показателей осо-
бей в популяции. Динамика весовых характеристик популяции, вызванная избирательностью охо-
ты по размеру и полу, обратима. Отстрел медведей, находящихся в возрастной фазе дегенерации
(предельно старые и шатуны), вклад которых в репродукцию популяции предельно мал (или равен
нулю), вряд ли может ухудшить генофонд популяции.

Ключевые слова: бурый медведь, вес тела, возрастные фазы, избирательный отстрел, уменьшение
размера особей
DOI: 10.31857/S0042132421060053

ВВЕДЕНИЕ

В связи с охотой на крупных млекопитающих
возникают вопросы, среди которых один из прак-
тически значимых: каковы последствия отстрела
для трофейных достоинств охотничьего объекта?
Последствия обнаруживаются ближайшие и от-
даленные, предполагаются обратимые и необра-
тимые. Для собственника и устроителя охот, на-
пример, важно иметь уверенность, что трофейная
ценность особей в местной популяции бурого мед-
ведя Ursus arctos L. с годами не будет снижаться.
Среди отечественных специалистов (охотоведов
и зоологов) нет единства в объяснении реально-
сти и причин вероятных изменений в свойствах,
включая трофейно значимые, особей охотничье-

го ресурса. Соответственно, затруднительно да-
вать прогнозы на многолетнюю эксплуатацию
популяции бурого медведя. С одной стороны,
“Никаких научных доказательств об отрицатель-
ном влиянии трофейной охоты на морфометриче-
ские показатели медведей Камчатки … не имеется”
(Мельников, Мельников, 2008, с. 162). С другой
стороны, констатируется (Степаненко, 2020) из-
мельчание медведей во многих популяциях Рос-
сии, в том числе и на Камчатке; в перспективе, по
мнению автора, видится прогрессирующее из-
мельчание и остальных популяций.

Для обоснованного ответа на поднятый во-
прос нужны обобщения фактов, которые возмож-
но получить в результате проведения многолетнего
и достаточно полно выстроенного мониторинга за
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состоянием и динамикой изменчивости бурого
медведя. Но такой мониторинг еще предстоит до-
вести до удовлетворительного состояния и уже на
его основе накопить фактический материал.
Внутривидовая изменчивость млекопитающих
имеет множество проявлений (Яблоков, 1966;
Шмальгаузен, 1968; Майр, 1968, 1971; Филипченко,
1978; Hallgrimsson, Maiorana, 2000). Предметом
обсуждения в статье являются несколько типов
изменчивости: онтогенетическая, возрастная, ин-
дивидуальные различия. Цель данной работы ‒ об-
зор публикаций, содержащих материалы и обоб-
щения по изменчивости бурого медведя, полез-
ные для рассмотрения проблемы влияния охоты
на размеры особей этого вида, и обсуждение ре-
зультатов обзора. Основные темы обсуждения:
длительность индивидуальной жизни; возрастная
динамика веса тела как показателя общих разме-
ров; сезонная динамика веса тела; географиче-
ская изменчивость веса тела; индивидуальная из-
менчивость; природа измельчания особей в попу-
ляциях бурого медведя.

Территориально работа ограничена Европой,
Россией, Японией (о. Хоккайдо), Канадой, Аляс-
кой и другими штатами США, населенными бу-
рыми медведями, что в основном соответствует
бореальному и умеренному поясам климатиче-
ской карты Северного полушария. Определен-
ную и весьма обычную трудность представляет
следующее обстоятельство: при изучении попу-
ляций охотничьих объектов исследователь, как
правило, вынужден использовать выборку, полу-
ченную в результате охоты, то есть состав промыс-
ловой пробы. Промысловая проба искаженно
представляет реальный состав популяции по по-
лу, возрасту и другим характеристикам. Вероят-
ных причин такого искажения, по меньшей мере,
две: избирательность отстрела (или отлова) и, как
следствие избирательности, вероятное измене-
ние состава выжившей части популяции вслед-
ствие потери ею изъятой части. Приходится так-
же мириться с различной полнотой предоставле-
ния количественных показателей авторами
проанализированных публикаций.

ДЛИТЕЛЬНОСТЬ
ИНДИВИДУАЛЬНОЙ ЖИЗНИ

При обсуждении длительности жизни бурого
медведя необходимо учитывать индивидуальные
различия и динамичность (изменчивость во вре-
мени) любого демографического показателя в по-
пуляциях. Динамичность обусловлена смертно-
стью, которая, с одной стороны, своеобразна в
любой возрастной группе, с другой – способна
заметно изменяться в зависимости от ряда эколо-
гических факторов. В статье преимущественно
используются данные авторов, которые наблюда-
ли медведей в неволе, отслеживая их возраст, ли-

бо определяли возраст животных, обитающих на
воле, по срезам зубов (Клевезаль, 2007). Предель-
ный возраст бурых медведей в условиях неволи,
по данным авторов обзоров (Туманов, 2017; Sato,
2009), достигает у самцов 28–30 лет, у самок –
35–38. В другой обзорной публикации (Schwartz
et al., 2003) указано, что в неволе (зоопарк в Мем-
фисе, США) самец-долгожитель прожил 50 лет,
самка – 42 года. Эти значения выбиваются из ря-
да прочих данных о длительности жизни бурых
медведей, но могут рассматриваться как показа-
тели популяционно-видового потенциала.

Далее приводятся результаты изучения возрас-
та медведей, обитающих в природе.

Средний возраст без подразделения по полу в
выборке из 89 взрослых бурых медведей, добытых
в Словакии (Hell, Sládek, 1979), был определен в
10 лет. В Словении местная популяция подверга-
ется значительному прессу легальной охоты (Kro-
fel et al., 2012): ежегодно за период 1998–2008 гг.
изымались 20% популяции. Столь высокая доля
отстрела, видимо, – единственный пример в ми-
ре. Зарегистрирован наибольший возраст особей
в пробе из 547 медведей, добытых за весь период
наблюдений: самца – 15 и самки – 18 лет, то есть
медведи этой популяции далеко не доживают до
предельного для вида возраста. В процессе изуче-
ния с использованием неинвазивных методов
медвежьих берлог в Швеции (Elfstrőm, Swenson,
2009) исследователи зарегистрировали 114 медве-
дей, имевших возраст от 2 до 30 лет, в среднем –
7.7 лет. В промысловой пробе за 1990–2015 гг.,
взятой в той же стране, средняя длительность
жизни медведей составила 5 лет (Frank et al.,
2017). Данные из Швеции демонстрируют, на-
сколько материалы промысловой пробы могут
отличаться от оценки возрастного состава попу-
ляции, полученной неинвазивным методом: со-
став промысловой пробы заметно моложе.

Половой зрелости бурые медведи в России до-
стигают в возрасте 5–6 лет (самцы) и 4–5 (самки)
(Завацкий, 1987; Пажетнов, 1990). По визуаль-
ным наблюдениям в Кроноцком заповеднике на
нерестовой реке признаки старения имели 11.6%
медведей обоего пола (Серёдкин, Пачковский,
2004). В этом же заповеднике 20 лет подряд ве-
лись наблюдения (Николаенко, 2003) в природе
за двумя самцами; самцы дожили до возраста 28 и
29 лет. Добытые в природе наиболее старые мед-
веди Туруханского р-на Красноярского края име-
ли возраст: самец – 39, самка – 29 лет (Завацкий,
1981). Как показали наблюдения в неволе (Col-
menares, Rivero, 1983) и в природе в ландшафтах с
невысокой лесистостью (где медведи более до-
ступны визуальным наблюдениям), стареющие
самцы при очень внушительных размерах неред-
ко проигрывают более молодым, активным и
агрессивным самцам в борьбе за право спариться
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с рецептивной медведицей (Николаенко, 2003;
Гордиенко, 2012; Пучковский, 2017). Как следует
из обзорной публикации (Гептнер и др., 1967, с.
450), “один медвежонок чаще бывает у молодых и
старых медведиц”.

В национальном парке Глейшер, США, в по-
рядке регулирующего изъятия были отстреляны 4
самки возрастом от 9 до 30 лет (Martinka, 1974).
Материалы по репродуктивному созреванию
(возраст первого помета) и старению самок буро-
го медведя, полученные из 18 популяций Север-
ной Америки и двух – Швеции (Schwartz et al.,
2003), объединили 4726 регистраций радиомечен-
ных медведиц. Большинство медведей созревает в
возрасте 5 лет, однако первый помет медведицы в
природе приносят, как правило, на несколько лет
позднее. Наиболее велик репродуктивный вклад
медведиц в возрасте 9–15 лет; репродуктивное
старение становится заметным с 16 лет, но осо-
бенно быстро происходит после 25 лет. Ни одна
медведица старше 29 лет не рожала (van Daele
et al., 2001; Steyaert et al., 2012), в то время как са-
мой старшей из зарегистрированных в природе
самок было 34 года.

На полуострове Аляска из 344 добытых бурых
медведей самыми старыми были самец 13 лет и
самка – 15 лет (Glenn, 1980). Как показали много-
летние исследования популяций бурого медведя
Большой Йеллоустонской экосистемы и ряда
других регионов Северной Америки и Швеции
(van Manen et al., 2014; Yellowstone grizzly…, 2017),
у самцов снижение репродуктивного вклада в де-
мографию популяции может иметь причиной не
столько ослабление репродуктивной функции,
сколько уменьшающуюся способность физиче-
ски соревноваться за самок с более молодыми сам-
цами. Хотя в природе самцы доживают до 30 лет, ни
один самец бурого медведя старше 27 лет не был
зарегистрирован как репродуктивно успешный
(Steyaert et al., 2012). В Японии (о. Хоккайдо) из
добытых спортивной охотой и в порядке регули-
рующего отстрела проблемных бурых медведей
(n = 823) 98% имели возраст, не превышающий 16
лет (Sato, 2009). Самыми старыми из всех оказа-
лись самец 30 лет и самка 34 лет.

Возраст поколения (генерации) бурых медве-
дей центральной части Европейской России со-
ставляет в среднем 8 лет в эксплуатируемой популя-
ции и 9–10 лет – в охраняемой популяции (Пажет-
нов, 1993а). С учетом сохранения репродуктивных
возможностей и реальной длительности жизни
зверей, составляющих репродуктивное ядро по-
пуляции, имеющиеся данные по демографии
(Данилов, 1988; Пажетнов, 1993б; Чернявский,
Кречмар, 2001; Туманов, 2017; Bunnell, Tait, 1985;
Swenson et al., 2001; Schwartz et al., 2003) позволя-
ют оценить длительность жизни одного поколе-
ния бурого медведя в среднем близким к 10 годам

(Пучковский, 2005; Пажетнов, 2011). Уточню, что
в данном случае важна не средняя продолжитель-
ность жизни всех родившихся особей, а только
тех, которые составляют репродуктивную часть
популяции и обеспечивают рождение следующей
генерации. Доля медведей, имеющих возраст
20 лет и более, невелика и с годами быстро сни-
жается, зато прогрессируют признаки старения
медведей, снижается также их вклад в репродук-
цию популяции. Медведи возрастом свыше 30 лет
в природных популяциях очень редки; долгожи-
тели, возраст которых превысил 40 лет, единично
регистрировались в условиях неволи. Репродук-
тивный вклад в демографию популяции самцов и
самок бурого медведя, достигших предельного
возраста, понижен.

ВОЗРАСТНАЯ ДИНАМИКА ВЕСА ТЕЛА
И ВОЗРАСТНЫЕ ФАЗЫ

По весу взрослые самцы бурого медведя пре-
восходят самок на 30–50%, поэтому показатели
веса рассматриваются в материалах обзора, когда
это оказывается возможным, порознь. Как уста-
новлено (Завацкий, 1987), в Туруханском р-не
Красноярского края местные медведи растут и на-
бирают вес до предельного возраста (25–30 лет), од-
нако рост неравномерен. После наступления по-
ловой зрелости по мере дальнейшего взросления
увеличение веса и общих размеров замедляется.
Из добытых в Туруханском р-не медведей 25
взрослых самцов имели средний возраст 15.4 года
и 13 самок – 10.2 года (Завацкий, 1991). Взвеши-
вались только медведи, добытые в летние месяцы,
когда упитанность зверей минимальна. Средний
вес самцов составил 189 кг, наибольший – 264.
Средний вес самок – 111 кг, наибольший – 125.

Из уже названных выше материалов можно
видеть, что наиболее возрастные медведи состав-
ляют незначительную долю популяций, которая
со временем сходит на нет. Поэтому изучение ди-
намики веса стареющих особей не обеспечивает-
ся достаточным количеством фактов, пригодных
для обработки методами математической стати-
стики. На берлоге близ г. Белозёрск (на то время –
Новгородская губерния) был добыт (Мельниц-
кий, 1915) очень крупный, “замечательно старый
и худой” самец. Предполагается (Лазарев, 1979),
что у наиболее старых особей Камчатки вес сни-
жается. Визуальные наблюдения тоже дают неко-
торые основания предполагать, что вес больных
или стареющих особей на пределе жизни может
снижаться (Ревенко, 1993). Удалось проследить
зимой 2008 г. на Камчатке (http://shpilenok.live-
journal.com/2011/01/11/, дата обращения 13.02.2021)
последние недели жизни крупного, истощенного
и, видимо, очень старого медведя. Примеры еди-
ничны, но и они дают основания полагать, что вес
предельно старых медведей меняется в сторону
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понижения. Предположительно, такому вектору
динамики соответствует фаза возрастной дегене-
рации (табл. 1).

Бурые медведи на п-ове Аляска достигают 95%
от предельного веса в возрасте: самцы – 6.5 лет,
самки – 4.5 лет (Glenn, 1980). Медведи старше этих
возрастных показателей продолжают набирать
вес, но скорость этого процесса понижается.
Средний вес пяти самцов старше 9 лет составил
389 кг, 25 самок старше 9 лет – 207 кг. Максималь-
ный вес оказался у самца возраста 10 лет 442 кг, у са-
мой крупной самки 15 лет – 277 кг. Оценки воз-
растной динамики веса тела бурых медведей Се-
верной Америки, сделанные по материалам из
более поздних публикаций (Hilderbrand et al.,
1999, 2019), в общем подтверждают выводы автора
статьи, цитированной выше.

Зарубежные специалисты склонны обсуждать
вычисленную асимптотическую массу тела (as-
ymptotic body mass) (Kingsley et al., 1988; Swenson
et al., 2007), которая представляет собой результат
возрастной динамики веса, трактуемой как
асимптотический процесс: постоянное увеличе-
ние с постоянным замедлением увеличения. При
этом авторы ссылаются на общебиологическое
правило роста живых систем (в данном случае ин-
дивидуального уровня) и соответствующие этому
правилу уравнение и кривую на графике, предло-
женные Берталанфи (von Bertalanffy, 1969). В ка-
честве иллюстрации на рис. 1 представлена од-

новершинная кривая, которая выражает связь
между возрастом и весом тела особи (https://ani-
malbiosciences.uoguelph.ca/~swatland/HTML10234/
LEC20/LEC20.html, дата обращения 05.03.2021).
Располагая данными о возрасте конкретного мед-
ведя и весе его тела на момент исследования, ис-
пользуя уравнение правила роста, зарубежные
коллеги получают кривую линию, которая долж-
на демонстрировать тренд возрастной динамики
веса особи. Подобные графические материалы
нашли место в ряде публикаций (Kingsley et al.,
1988; Hilderbrand et al., 1999, 2019; Swenson et al.,
2007). На таких графиках не бывает отражена де-
генеративная фаза динамики веса тела (табл. 1).

На основе обобщения материалов о весе тела
медведей разного возраста, изложенных выше, и
с учетом правила роста Берталанфи нами названы
возрастные фазы динамики роста (табл. 1), кото-
рые в целом составляют основной тренд динами-
ки. Фазы выделены по наиболее характерной
функции. Фаза роста характеризуется быстрым
увеличением веса тела. В фазе созревания медве-
ди достигают половой зрелости, причем скорость
роста замедляется. В фазе репродукции осу-
ществляется наибольший репродуктивный вклад
в демографию популяции, вес тела продолжает
увеличиваться, но скорость увеличения заметно
снижена. В фазе старения репродуктивный вклад
понижается, темп прироста веса тела минимален.
В фазе дегенерации репродуктивный вклад стре-
мится к нулю, вес тела может снижаться.

Количество особей в популяции, которые
представляют названные фазы, с возрастом тоже
снижается, особенно заметно – для фаз 4 и 5. Бо-
лее того, в эксплуатируемых популяциях медве-
дей с явными признаками старения может и не
быть вовсе (Glenn, 1980; Krofel et al., 2012). По
этой причине обеспеченность материалами, ко-
торые доступны для изучения фаз старения и де-
генерации, минимальна. Соответственно, харак-
теризовать представителей этих фаз пока можно
по единичным примерам и на основе предполо-
жений до накопления фактических материалов в
нужном количестве. Более определенно можно
полагать, что вклад стареющих медведей (фазы 4
и 5) в репродукцию популяции и в ее генофонд
минимален. Эти категории из возрастного соста-
ва популяций бурого медведя являют собой при-
меры избыточности по отношению к функции

Таблица 1. Возрастные фазы онтогенеза бурого медведя, выделяемые по преобладающей функции, и возрастной
тренд динамики веса тела

Показатели
Возрастные фазы

рост созревание репродукция старение дегенерация

Возрастной диапазон, годы 0–6 4–6 7–15 ≥16 ≥25
Динамика роста Быстрый Умеренно быстрый Замедляющийся Затухающий Отрицательный

Рис. 1. Графическое выражение (сигмоидальная кри-
вая) правила биологического роста Л. фон Берталан-
фи. По вертикальной оси – вес, по горизонтальной –
возраст.

В
ес

Возраст
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репродукции живых систем на популяционно-
видовом уровне организации (Пучковский, 1999).
Поясню: при минимальном прессе охоты и на
особо охраняемых территориях медведи-долго-
жители могут в популяции сохраняться, но уже
находиться за пределами репродукционного про-
цесса.

СЕЗОННАЯ ДИНАМИКА ВЕСА ТЕЛА

В популяциях бурого медведя, как правило,
хорошо выражена сезонная динамика веса тела.
Осенью звери усиленно питаются, набирая жиро-
вые запасы, необходимые для расходования в пе-
риод зимнего сна и в первые недели после выхода
из берлоги (Медведи…, 1993; Bears…, 1994; Yel-
lowstone grizzly…, 2017). Заметное накопление жи-
ровой массы начинается во второй половине ав-
густа, с переходом на достаточно калорийные
массовые корма. За нажировочный период (пери-
од гиперфагии в англоязычных публикациях)
масса тела возрастает, достигая максимума перед
залеганием в берлоги. В таежных регионах Рос-
сии жировые запасы могут достигать у взрослых
медведей 30% от массы всего тела (Пажетнов,
1990).

В сводной публикации европейских авторов
сравнивались показатели веса тела бурых медве-
дей на севере (Швеция и Норвегия) и юге (Слове-
ния и Хорватия) Европы (Swenson et al., 2007). Се-
верные медведи расходовали жировые запасы и
теряли к весне 26% от веса осенью (самцы) и 39%
(самки). Южные самки теряли к весне 18%, у сам-
цов заметных различий не было выявлено. При
этом авторы исследования отметили, что зимний
сон у южных медведей вдвое короче, более того,
часть медведей-самцов этого региона вообще не
ложится в берлоги.

Согласно данным (Завацкий, 1987), в Турухан-
ском р-не Красноярского края ко времени зале-
гания в берлоги жировые запасы составляют от 17
до 25% живого веса тела. Самец, добытый на Се-
веро-Востоке Сибири (Чернявский, Кречмар,
2001), при весе тела 211 кг имел 55 кг жира. Из об-
зора публикаций по регионам Сибири (Смирнов,
2017) следует, что осенне-зимняя упитанность бу-
рых медведей обоего пола составляет 20–25%.

Таким образом, сезонный тренд динамики ве-
са тела бурого медведя отражает накопление жи-
ровых запасов, которые достигают максимальных
значений поздней осенью, ко времени залегания
в берлоги. К весне происходит уменьшение общего
веса тела за счет расходования жировых запасов.
Выраженность этой динамики напрямую зависит
от суровости и продолжительности зимы и, соот-
ветственно, от продолжительности зимнего сна
(Строганов, 1962; Гептнер и др., 1967; Медведи …,
1993; Смирнов, 2017; Hilderbrand et al., 1999, 2019;

Friebe et al., 2001). Моделирование энергетики
зимнего сна показало, что при длительности пе-
риода гибернации свыше 120 дней, для репродук-
тивного успеха медведицы запас жира не может
быть менее 19% от осеннего веса ее тела (López-
Alfaro et al., 2013).

По исследованиям в России, при выходе из
берлоги медведей часть их жировых запасов еще
сохраняется (Пажетнов, 1990; Устинов, 1993;
Чернявский, Кречмар, 2001; Туманов, 2017), но в
течение нескольких недель они полностью расхо-
дуются.

Особую категорию представляют собой медве-
ди-шатуны (Бромлей, 1965; Гептнер и др., 1967;
Формозов, 1976; Медведи…, 1993), которые в от-
дельные годы регистрировались в ряде регионов
России (Пучковский и др., 2019). По времени ре-
гистрации шатуны приурочены к осени и зиме.
Наличие шатунов свойственно регионам с суро-
вой, продолжительной и многоснежной зимой;
они появляются в годы неурожая основных на-
жировочных кормов (Гудритис, 1963; Павлов,
Жданов, 1972; Медведи…, 1993; Смирнов, 2017).
Среди шатунов, которые обследованы специали-
стами, количественно преобладали взрослые самцы
(Смирнов, 2017; Кожечкин, Смирнов, 2017; Mor-
dosov, 2005). Для шатунов также характерна высо-
кая или крайняя степень истощения и, соответ-
ственно, пониженный вес тела (Гудритис, 1963;
Формозов, 1976; Смирнов, 2017; Пучковский,
Буткалюк, 2020). Смертность среди шатунов по-
вышена, в течение первых месяцев зимы эта кате-
гория медведей вымирает. Есть основания предпо-
лагать, что динамика веса тела шатунов подобна та-
ковой предельно старых медведей и соответствует
дегенеративной фазе (табл. 1).

ГЕОГРАФИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ
ВЕСА ТЕЛА

О значительной географической изменчиво-
сти бурого медведя Старого Света писали многие
авторы (Миддендорф, 1851; Огнёв, 1931; Строга-
нов, 1962; Гептнер и др., 1967; Давиташвили, 1970;
Чернявский, Кречмар, 2003; Couturier, 1954;
Kurtén, 1973). Исследования по генетике популя-
ций и филогеографии бурого медведя, основан-
ные на использовании методов палеозоологии и
молекулярной генетики и рисующие довольно
сложную картину становления и статуса совре-
менных подвидов и географических популяций
(Барышников, 2007; Kitchener et al., 2020), в ста-
тье не рассматриваются.

В фундаментальной сводке (Couturier, 1954)
указан наибольший вес бурых медведей из Пире-
нейских гор: для самца – 350, для самки – 250 кг.
Согласно современной публикации (Swenson
et al., 2007), медведи-самцы из Южной Европы
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(территории Словении и Хорватии) имели весной
средний вес тела 248 кг (n = 111), самки – 115 кг (n =
= 67). Медведи Северной Европы (территории
Швеции и Норвегии) весной весили 201 (самцы,
n = 412) и 96 кг (самки, n = 446). Данные о весе те-
ла осенью для южных популяций: 243 (самцы, n =
= 83) и 141 кг (самки, n = 69); значения веса осе-
нью для северных популяций составляют 273 кг
(самцы, n = 301) и 158 (самки, n = 281). То есть
при использовании для сравнения веса зверей,
накопивших жировой запас для зимнего сна, се-
верные медведи выглядят несколько тяжелее юж-
ных. По результатам весенних определений, на-
против, обнаруживается весовое превосходство
южных медведей.

Наши соотечественники пишут, что “о добы-
тых медведях массой 300 кг в Республике Коми
достоверных сведений нет” (Полежаев, Ней-
фельд, 1998, с. 67). В Лапландском заповеднике
предельный вес взрослых самцов – 315 кг, для 13
особей средний вес составил 185 кг. Для самок
(n = 10) аналогичные показатели составили 175 и
135 кг (Гилязов, 2011). В Карелии из 75 взвешен-
ных только три взрослых самца весили более 300 кг
(320, 340 и 370) (Данилов, Тирронен, 2017). Вес
добытых медведей из Архангельской обл. нахо-
дился в пределах 100–300 кг (Вайсфельд, 1993).
Вес отстрелянных взрослых медведей в Тверской
обл. составил: одна самка – 175 кг; 6 самцов – от
230 до 315 кг (Пажетнов, 2006). Из 223 медведей,
добытых в Удмуртии за 1986–1989 гг., 162 имели
вес в пределах 100 кг и только 4 превышали по ве-
су 200 кг (Лоскутов и др., 1993). Предельный вес
медведей из Башкирии – 300–320 кг (там же).

Из более чем 120 медведей, добытых в Томской
обл., лишь 2 оказались тяжелее 300 кг. В основ-
ном они имели вес от 100 до 150 кг (Лялин, 1983).
Вес и размеры бурого медведя, обитающего в За-
падном Саяне, не отличаются от популяций
Средней Сибири (Туруханский р-н Красноярского
края) (Завацкий, 2004). По размерам тела медве-
ди из Якутии мельче, чем в других регионах Си-
бири и Дальнего Востока (Тавровский и др., 1971;
Ахременко, Седалищев, 2008), в частности, вес
взрослых самцов Якутии не превышал 140–150 кг
(Тавровский и др., 1971). Для медведей Камчатки
установлено (Лазарев, 1979), что предельного веса
самки достигают в 9–10 лет, самцы – в 18–20 лет.
Данные о весе уссурийских бурых медведей, со-
бранные в 1970-е гг. в Амуро-Уссурийском крае
(Кучеренко, Баталов, 1979), особенно впечатля-
ют. Взвешивались туши (без шкуры, внутренно-
стей, головы и лап): 437, 470 и 505 кг, пол указан
только для последней туши (самец). Авторы пред-
положили, что живой вес последнего медведя был
близок к 750 кг. Есть данные о бурых медведях с
о. Хоккайдо (Sato, 2009). Средний вес живых мед-
ведей в природе составил: самцов – 192.4 (n = 7),
самок – 102.9 кг (n = 31). Максимальный вес,

установленный соответственно в ноябре и октяб-
ре: самца – 400 кг, самки – 152 кг.

Показатели трофейной характеристики бурых
медведей зарубежной Европы и России (измере-
ния черепа и шкур) несколько возрастают с про-
движением с запада на восток, наиболее значи-
тельны они для медведей Камчатки (Козловский,
Колесников, 2007). Весовые показатели медведей
Камчатки, южной части Дальнего Востока (При-
амурье) также наиболее велики (Гептнер и др.,
1967), к ним приближаются по размерам медведи
Сахалина и Курильских о-вов (Юдин, 1993; Чер-
нявский, Кречмар, 2001, 2003), о. Хоккайдо (Sato,
2009). Причину крупных размеров особей попу-
ляций бурого медведя, населяющих прибрежные
районы северо-востока Азии, можно видеть в до-
ступности, разнообразии и полноценности кор-
мов, представленных прежде всего идущими на
нерест лососевыми рыбами (Воронов, 1974).
Крупные размеры камчатского и уссурийского
подвидов бурого медведя также связывают (Фор-
мозов, 1976) с разнообразием и обилием кормов,
а более мелкие размеры особей других географи-
ческих рас – с условиями сравнительно скудного
питания.

Популяциям бурого медведя (в том числе тем,
которые принято именовать гризли) Северной
Америки также свойственна значительная гео-
графическая изменчивость длины тела и разме-
ров черепа (Rausch, 1963; Kurtén, 1973; Kitchener
et al., 2020). Медведи п-ова Аляска, о-вов Афо-
гнак и Кодьяк наиболее крупные, медведи внут-
ренних территорий штата Аляска и континен-
тальных популяций заметно мельче (Glenn, 1980;
McDonough, Christ, 2012). Крупные размеры осо-
бей окраинных популяций генетически детерми-
нированы, соответствуют довольно суровому
климату и хорошим кормовым условиям. По мне-
нию многих исследователей, показатели веса
медведей, подобно линейным показателям,
обусловлены факторами питания и плотности
популяции и, в зависимости от их благоприятно-
сти, различаются среди популяций, населяющих
разные территории (Kingsley et al., 1988; Hilder-
brandt et al., 1999, 2018, 2019; Schwartz et al., 2003;
Zedrosser et al., 2006, 2007; van Daele et al., 2012).
Масса тела взрослых бурых медведей колеблется
от 80 кг до более 600 кг; наиболее значительные
показатели веса тела (так же, как и линейные раз-
меры) свойственны прибрежным популяциям
Аляски, где для этих хищников имеется доступ к
водоемам с мигрирующими лососями, к пище-
вым объектам на побережье океана, к ягодникам,
и в целом пищевые условия наиболее благопри-
ятны. Близкие по высокому уровню благоприят-
ности для популяции бурого медведя условия
свойственны Камчатке (Ревенко, 1993; Честин и
др., 2006; Гордиенко, 2012). Выдающиеся весовые
показатели медведей Амуро-Уссурийского края
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(Кучеренко, Баталов, 1979) пока не нашли объяс-
нения.

Названные выше материалы по географиче-
ской изменчивости веса тела бурого медведя про-
являют удовлетворительное соответствие очерку
географических закономерностей изменчивости
размеров бурого медведя (Гептнер и др., 1967).
Весовые характеристики популяций, населяю-
щих Европу (за рубежом и в пределах России) и
Западную Сибирь (европейско-сибирские медведи)
(Гептнер и др., 1967), близки. Несколько крупнее
медведи Алтае-Саянской горной системы и Во-
сточной Сибири, части территорий Дальнего Во-
стока (восточно-cибирские медведи) (Гептнер и
др., 1967). Особое место занимают популяции
Якутии, которым свойственны сравнительно
мелкие размеры особей. В пределах этого огром-
ного региона тоже проявляется географическая
изменчивость, пока еще недостаточно изученная.
Имеющиеся материалы позволили предполо-
жить, что северные популяции мельче тех, что
обитают в южных и восточных частях Якутии
(Боескоров и др., 2011). Популяции медведей, на-
селяющие в пределах России тихоокеанское по-
бережье, о-ва Северной Пацифики (Сахалин,
Шантарские и Курильские, Хоккайдо) и Камчат-
ку, отличают более крупные линейные размеры и
вес тела. Наиболее крупные для Евразии медведи
характерны для Камчатки и Амуро-Уссурийского
края. В последнем случае речь идет об уссурий-
ском медведе (Гептнер и др., 1967; Чернявский,
Кречмар, 2003), весовые характеристики и рас-
пространение которого нуждаются в уточнении.

ИНДИВИДУАЛЬНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
ВЕСА ТЕЛА

О значительной индивидуальной изменчиво-
сти бурого медведя по многим признакам и о раз-
нообразии предполагаемых причин изменчиво-
сти писали многие авторы (Миддендорф, 1851;
Ширинский-Шихматов, 1900; Огнёв, 1931; Стро-
ганов, 1962; Гептнер и др., 1967; Давиташвили,
1970; Couturier, 1954; Kurtén, 1973).

По наблюдениям на п-ове Аляска (Glenn,
1980), одновозрастные медведи различаются
между собой по весу и размерам довольно сильно,
в том числе – в пределах одного выводка. Пред-
полагаемых причин целый ряд: конкуренция за
молоко между медвежатами в выводке; забота ма-
тери, которой может не хватать на всех медвежат;
не всегда равные условия питания в семье и при
переходе к самостоятельной жизни и проч. Рабо-
ты по передержке медвежат при подготовке их к
выпуску в природные условия дали хорошие воз-
можности для выявления изменчивости медве-
жат-сеголетков по боязливости, активности и
иным чертам поведения, весу и скорости роста,
размерным показателям и другим признакам

морфологии и физиологии (Пажетнов и др.,
1999).

Описан медведь (Сабанеев, 1878), вероятно,
весивший “никак не менее тридцати пудов” (480 кг),
убитый в Екатеринбургском уезде. Вес 9 взрослых
медведей на Северо-Востоке Сибири (Черняв-
ский, Кречмар, 2001) варьировал от 145 до 270 кг.
Но один самец, добытый в октябре 1984 г. в бас.
р. Анадырь, выделялся огромным весом (прибли-
зительно 600 кг).

Есть факты и противоположной крайности.
Среди медвежат из одного выводка бывает отста-
ющий в росте, своего рода заморыш. Заморыши
описаны по наблюдениям в природе (Завацкий,
2004). Такими фактами, основанными на наблю-
дениях в полувольных условиях, располагают
специалисты по подготовке медвежат к выпуску в
природу (Пажетнов и др., 1999). Медведица спо-
собна родить 1–4 (очень редко больше) медвежат
(Строганов, 1962; Данилов, 2017; Смирнов, 2017).
Медвежата из больших выводков вынуждены
конкурировать за пищу, заботу и защиту медведицы,
в таких выводках больше вероятность появления
заморышей, которым не будет хватать молока.
Вероятность гибели таких медвежат повышена.
Общеизвестно, например, что камчатских медве-
дей отличают крупные размеры. Но и там могут
быть встречены сравнительно некрупные (для
своего возраста) особи. Так, на территории Юж-
но-Камчатского заказника медведица с двумя
медвежатами-сеголетками имела вес 120 кг в воз-
расте 18 лет (Гордиенко, 2012).

ВЕС ТЕЛА В НЕВОЛЕ

В природе перед залеганием в берлоги медве-
жата-сеголетки весят 30–40 кг, а в зоопарках к де-
кабрю откармливаются и до 80 кг (Верещагин,
1978). Выращенные в полувольных условиях мед-
вежата-сеголетки успевают набрать ко времени
залегания в берлогу вес примерно в 1.5 раза боль-
ший, чем медвежата в диком состоянии (Тернов-
ский, Терновская, 1972). “В естественных усло-
виях к концу нажировочного периода (ноябрь)
медвежата-сеголетки весят 35–45 кг …, тогда как
при искусственном питании – 60–70 кг” (Пажет-
нов, 1990, с. 114). Цитируемый автор объясняет
такое отличие “не только обилием и доступно-
стью пищи, но и разной степенью двигательной
активности”.

В зоопарках медведи могут достигать огромно-
го веса (Гильмутдинов, Малёв, 2011): в зоопарке г.
Мена (Черниговская обл.) бурый медведь весил
600 кг; два бурых медведя в зверинце г. Бузулук
(Оренбургская обл.) в возрасте около 4 лет имели
вес приблизительно 400 кг каждый.
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ПУЧКОВСКИЙ

ПРИРОДА ИЗМЕЛЬЧАНИЯ
ОСОБЕЙ В ПОПУЛЯЦИЯХ

Теоретические основы динамики признаков
живых систем на индивидуальном и популяцион-
но-видовом уровнях обобщены в трудах по эволю-
ционной биологии (Шмальгаузен, 1968, 1982; Грант,
1991; Пучковский, 2013; Blanckenhorn, 2000) и по
вопросам управления популяциями охотничьих
животных (Уатт, 1971; Шварц, 1981; Павлов,
1989). Обстоятельный обзор публикаций по фи-
логенетике, таксономии и изменчивости видов
семейства медвежьи Ursidae представлен в моно-
графии (Барышников, 2007). На этих теоретиче-
ских положениях основывается интерпретация
материалов по изменчивости веса тела бурого
медведя, изложенных выше.

Теоретически вес и общие размеры бурого мед-
ведя могут изменяться со временем и различаться в
разных популяциях в соответствии с тремя различ-
ными модусами адаптации: онтогенетическим (1),
демографическим (2) и эволюционным (3). 

1. В процессе онтогенеза индивид испытывает
воздействие условий среды, различных по степени
благоприятности, что проявляет себя в возраст-
ной, географической, сезонной изменчивости веса
тела, в том числе при обитании в неволе. Онтоге-
нетические адаптивные изменения ненаслед-
ственны, то есть не отражаются в генетических
структурах. 

2. В популяции под влиянием комплекса при-
чин могут измениться демографические характери-
стики: возрастной и половой состав. При этом мо-
гут измениться весовые показатели популяции
(средние величины, лимиты). Соотношение по-
лов и возрастных групп, сопутствующие им весо-
вые показатели могут измениться за время суще-
ствования одного поколения, что само по себе не
отразится в генофонде и может быть обратимым.

3. Совместное действие факторов эволюции
при участии селективного отстрела способно со
временем изменить вес и общие размеры особей
популяции, что отразится в генотипе особей и ге-
нофонде популяции.

Высказано предположение, что избиратель-
ность отстрела “очень быстро” и “повсеместно”
(Степаненко, 2020, с. 31) приводит к измельча-
нию популяций бурого медведя. Каковы же фак-
ты, относящиеся к этой теме, и что знают об из-
мельчании популяций бурого медведя ученые,
которые занимались сбором, изучением этих
фактов и их осмыслением? Известно, что в самых
разных странах зарубежья и в части регионов Рос-
сии за счет интенсивной охоты на медведей дли-
тельность их жизни сокращена, и они не достигают
предельных размеров. То есть наиболее понятное
объяснение некоторого измельчания добывае-
мых медведей в пределах эксплуатируемых попу-
ляций состоит в омоложении возрастного состава

таких популяций. Это объяснение, до сих пор не
утратившее своего значения, предложено еще в
XIX в. (Миддендорф, 1851). В наше время извест-
но достаточно много примеров некоторого со-
кращения встречаемости наиболее крупных (по
весу и размерам) особей в эксплуатируемых попу-
ляциях бурого медведя (Воронов, 1974; Медве-
ди…, 1993; Валенцев и др., 2006; Лайшева, 2006;
Филь, 2006; Данилов, Тирронен, 2017; Смирнов,
2017; Krofel et al., 2012).

Согласно данным, численность бурого медве-
дя во многих губерниях европейской части Рос-
сии в начале XX в. была невысокой вследствие
интенсивной охоты, звери весом свыше 200 кг до-
бывались на берлогах редко (Мельницкий, 1915).
Автор представил обзор данных (собственных и
его современников) о весе убитых медведей: в
Новгородской губернии 82 взрослых медведя в
среднем имели вес 8 пудов (128 кг), самый тяже-
лый из них весил 13 пудов (208 кг); в Олонецкой и
Новгородской губерниях из не менее 600 медве-
дей, средний вес которых (включая вес медвежат)
составил 4.5 пудов (72 кг), самый крупный мед-
ведь весил 16 пудов 12 фунтов (261.5 кг), при этом
зафиксирован случай, когда медведь имел вес 18
пудов 7 фунтов (291 кг). Сам Н.А. Мельницкий не
встречал медведей более 14 пудов (224 кг). Счита-
ется (Пажетнов, 1990, с. 190), что на то время (ко-
нец XIX–начало XX вв.) жизнь медведей была ко-
роткой и они не успевали достигнуть наиболее
крупных размеров. “В наше время не приходится
говорить об измельчании бурого медведя в Цен-
тре России: зверь массой 250–270 кг не такая уж
большая редкость” (там же).

В Швеции бурый медведь в прошлом истреб-
лялся как вредный, опасный зверь, и в 1930-е гг.
стал редким. В дальнейшем отношение к этому
виду изменилось, его численность стала расти, и в
последние десятилетия на бурого медведя прак-
тикуется охота. Медведи в странах Северной Ев-
ропы не только восстановили численность, но по
своим размерам близки к тем, что обитают в евро-
пейской части России в наше время; их вес в еди-
ничных случаях превышает 300 кг (Swenson et al.,
2007). Из этих примеров и из публикаций по Ев-
ропейской России (Пажетнов, 1990; Пажетнов и
др., 2002; Данилов, 2017) следует, что измельча-
ние медведей вследствие интенсивной охоты в
рамках десятилетий (возможно, и первых столе-
тий) обратимо. То есть некоторое снижение прес-
са охоты, при котором средняя продолжитель-
ность жизни медведей увеличивается, позволяет
медведям современных поколений набрать до-
статочно большой вес тела.

Зарубежные коллеги (Krofel et al., 2012) привели
данные по отстрелу и другим формам изъятия
медведей из популяции в Словении в 1998–2008 гг.,
проведя анализ возрастного (возраст определялся
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по срезу зубов) и полового состава промысловой
пробы. Эти материалы частично цитируются вы-
ше. Среди взрослых медведей самки составили
36.2%. Медведи массой свыше 150 кг (такого веса
достигают самцы в 6 лет) составили из выборки
не более 10%. Самцы в составе такой популяции
не достигают предельного веса (для Словении это
330 кг), их трофейная ценность невысока. Оче-
видно, что режим отстрела медведей в данном
случае направлен на поддержание воспроизвод-
ства популяции на высоком уровне и на сохране-
ние ее омоложенного состава (Пучковский, 2017).

Особый случай – пример с медведями Кавказа.
На Кавказе известен и много лет изучался удиви-
тельный, но реальный феномен (Кудактин, Че-
стин, 1993): совместное существование (вплоть до
формирования общих гонных групп в гонный пе-
риод) трех форм бурого медведя. Феномен на-
столько необычный, что ученые вынуждены были
использовать для обозначения этих форм термин
“экоморфа”. Такие экоморфы, различающиеся
по размерам особей и ряду иных биологических
характеристик, не соответствуют формальным
критериям подвида (считается, что подвиды все-
гда аллопатричны, то есть совместно не обитают
(Майр, 1968, 1971)), но ведут себя как разные виды,
способные к ассортативному (избирательному)
скрещиванию. Экоморфу caucasicus отличают
наибольшие размеры, поэтому она наиболее при-
влекательна для охотников и по названной при-
чине чаще подвергается отстрелу. В этом примере
избирательное изъятие более крупной экоморфы
вполне реально (Кудактин, Честин, 1993; Лайшева,
2006). Но данный случай уникален, других мест с
симпатричными (сообитающими) экоморфами
бурого медведя в России (возможно, что и нигде в
мире) больше нет. Столь необычная популяция
Кавказа должна быть объектом особой охраны,
организации эволюционного мониторинга и иссле-
дования с применением генетических методов.

На Камчатке с 1990-х гг. существует трофей-
ная охота на медведя с явно выраженной избира-
тельностью по размеру особей. В промысловой
пробе преобладают взрослые (нередко с призна-
ками старения) самцы (Валенцев и др., 2006). Со-
ответственно, за многие годы такого изъятия ав-
торами отмечается некоторое омоложение попу-
ляции и снижение вероятности встретить
предельно крупных самцов. Учеты за ряд лет,
включая учеты с воздуха (Гордиенко и др., 2006),
показали, что среди взрослых медведей Камчатки
в природе (то есть среди живых медведей!) замет-
но преобладают самки (Гордиенко, 2012). Иссле-
довательница тоже связывает эти изменения с
трофейной охотой на полуострове, избиратель-
ностью отстрела (с. 58). Из материалов, получен-
ных в результате изучения популяций бурого мед-
ведя Камчатки, следует, что вследствие отстрела (в
значительной мере направленного на получение

ценного трофея) среди выживших повышается до-
ля взрослых самок, менее привлекательных для
охотника. Одновременно снижается доля взрос-
лых самцов, среди которых наиболее крупные
(обычно наиболее старые) становятся все более
редкими. В конечном счете названные изменения
полового и возрастного состава оцениваются как
измельчание особей в популяции.

В обзорной публикации (Смирнов, 2017,
с. 209) выражено опасение, что отстрел наиболее
крупных самцов-доминантов “ведет к ухудше-
нию наследственных качеств потомства”. На
с. 288 высказано предположение: “измельчание
новых поколений зверей свидетельствует, что ме-
няется в худшую сторону генофонд популяции
медведей”.

Вот другая группа мнений о фактах измельча-
ния популяций бурого медведя и о том, насколь-
ко эти факты связаны с генофондом. “Отстрел
крупных самцов, а особенно особей с признаками
старения, нельзя считать воздействием, несущим
в себе угрозу генофонду популяции медведя”
(Филь, 2006, с. 145). “Охота только на очень круп-
ных зверей селективна и при длительном сохра-
нении такой практики, теоретически, может при-
вести к генетическому отбору в сторону измель-
чания особей в популяции” (Данилов, Тирронен,
2017, с. 13). Ученые, основательно изучающие буро-
го медведя Камчатки и допускающие селективную
роль трофейной охоты, считают преждевремен-
ным делать определенные выводы об ухудшении
генофонда популяций, “по крайней мере, до по-
лучения результатов генетических исследований
по данному вопросу” (Валенцев и др., 2006, с. 49).

В целом избирательный отстрел медведей с
высокой трофейной ценностью ведет к некоторому
омоложению локальных эксплуатируемых попу-
ляций, и предположения о возможном (за многие
годы трофейной охоты!) снижении средних раз-
меров местных взрослых медведей не лишены ос-
нований. Но на Камчатке трофейная охота не ве-
дется по всей территории обитания бурых медведей,
да и в других регионах России тоже есть особо
охраняемые природные территории, населенные
медведями, где трофейная охота проводится не на
всех площадях, открытых для охоты.

Обратимся к селекции и ее генетическим ос-
новам. Насколько известно, селекцией бурого
медведя специально никто не занимался, поэто-
му воспользуемся аналогиями из теории селек-
ции и примерами из животноводства. Генотип
особи в течение индивидуальной жизни относи-
тельно стабилен (Дубинин, Глембоцкий, 1967;
Трапезов, 2009; Инге-Вечтомов, 2010). Однако
свойства быков как производителей в практике
разведения крупного рогатого скота имеют свой
возрастной оптимум от 4 до 10 лет (Маркушин,
1983). После этого наступает период постепенно-
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го угасания половых функций, но генотип произ-
водителя остается прежним. Строго говоря, с воз-
растом за счет появления геномных мутаций гены
половых клеток могут измениться, а это значит,
что у стареющих особей такие генетические изме-
нения более вероятны, чем у молодых производи-
телей (Инге-Вечтомов, 2010). В генетике человека
известна прямая зависимость частоты вновь возни-
кающих мутаций от возраста родителей (Фогель,
Мотульски, 1990; https://elementy.ru/novosti_nau-
ki/433114/Chislo_mutatsiy_u_detey_zavisit_ot_voz-
rasta_oboikh_roditeley, дата обращения 07.03.2021).
Однако такого уровня генетические исследова-
ния в популяциях бурого медведя пока не осу-
ществлены, точными знаниями в этой сфере нау-
ка не располагает. Можно лишь предполагать, по
аналогии с селекцией домашних млекопитающих
и генетикой человека, что ценность стареющих
бурых медведей как носителей части генофонда
популяции в лучшую сторону отличаться не мо-
жет. Как было отмечено выше, репродуктивный
вклад стареющих медведей обоего пола заметно
снижается. Соответственно, изъятие из популя-
ции наиболее старых самцов и медведей-шатунов
вряд ли способно ухудшить генофонд популяции.

В принципе, селекция медведей, направлен-
ная на изменение общих размеров и соответству-
ющие ему эволюционные сдвиги в генотипах осо-
бей и генофондах популяций, возможна (Беляев,
1981; Шварц, 1981; Трапезов, 2009), но для их вы-
явления необходим налаженный эволюционный
мониторинг. Вопрос эволюционной динамики
популяций бурого медведя относится к особой
теме эволюционной биологии, по которой имеет-
ся множество публикаций. Этот вопрос требует
отдельного рассмотрения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Жизнь особей бурого медведя подразделяется

нами на пять возрастных фаз (табл. 1), которые
различаются по доминирующим функциям: это
рост, созревание, репродукция, старение, дегене-
рация. Возрастные фазы характеризуются также
различиями в динамике веса тела. В зарубежных
публикациях отражена традиция (Kingsley et al.,
1988; Swenson et al., 2007; Hilderbrand et al., 2019),
в соответствии с которой тренд возрастной дина-
мики веса тела удовлетворительно описывается
уравнением биологического роста (von Berta-
lanffy, 1969), но ограничен четырьмя возрастными
фазами из названных выше. Однако реальная ди-
намика веса тела бурого медведя несколько слож-
нее. В некоторых популяциях медведи доживают
до фазы дегенерации, отличие которой – умень-
шение веса тела (истощение) и полное устране-
ние из репродукции. Возрастная динамика веса
осложнена также ежегодным набором жировых
запасов в период гиперфагии и постепенным их

расходованием в период зимнего сна и в первые
недели после выхода из берлоги. Кроме того, в ча-
сти регионов России в годы катастрофически
низкого урожая нажировочных кормов появля-
ются шатуны, не сумевшие набрать жировых за-
пасов, необходимых для полноценного зимнего
сна. Такие медведи обречены на гибель, динамика
их веса соответствует фазе дегенерации. Однако
возраст шатунов может быть разным.

Как следует из просмотренных материалов об
изменчивости веса, обсуждаемых на фоне воз-
растной динамики, пресс охоты может иметь своим
реальным результатом омоложение возрастного
состава эксплуатируемой популяции и в этой свя-
зи – измельчание ее весовых показателей. Такие
изменения обратимы, при снижении пресса охо-
ты показатели возраста и веса особей в популя-
ции восстанавливаются (Пажетнов, 1990; Дани-
лов, 2017). Режим отстрела или отлова может
явиться действенным инструментом управления
популяциями бурого медведя (Пучковский, 2017),
включая весовой, возрастной и половой состав.
Практика трофейной охоты (Валенцев и др.,
2006; Филь, 2006) и знание основ селекции жи-
вотных (Беляев, 1981; Шварц, 1981; Трапезов,
2009; Инге-Вечтомов, 2010) пока не дают доста-
точных оснований для определенных выводов о
реальном значении селективной охоты (по разме-
ру, возрасту и полу) в качестве фактора ухудше-
ния генофонда популяций бурого медведя.
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Variability of Brown Bear and the Problem of Decreasing of Individual Size

S. V. Puchkovskiy*

Udmurt State University, Izhevsk, Russia
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A review of published materials on the body weight of brown bears in the Northern Hemisphere is presented.
The territories of Europe, Russia, Japan (Hokkaido island), Canada and the USA are covered. The data re-
flecting the main forms of intraspecific variability of this trait are grouped: age, seasonal, geographic, indi-
vidual. Sex differences are taken into account, as well as differences in the weight of bears kept in captivity.
The life span of one generation of brown bears is on average close to 10 years. The share of bears aged 20 years
or more in the population is small and decreases rapidly over the years, but signs of aging of bears are pro-
gressing, and their contribution to the reproduction of the population also decreases. Bears over 30 years old
are very rare in natural populations; long-livers, whose age exceeded 40 years, were recorded singly in captiv-
ity. The reproductive contribution to the demography of the population of male and female brown bears that
have reached the age limit is close to zero. The age trend in the dynamics of body weight corresponds to the
rule of biological growth by L. von Bertalanffy and includes four age phases, which are distinguished by the
predominant function (growth, maturation, reproduction, aging). The fifth phase is also named – negative
growth (degeneration). Negative growth is inherent in rare extremely old individuals and shatun bears. The
age-related dynamics of body weight is complemented by an annual increase in weight (accumulation of fat
reserves) and their consumption during hibernation. The controversial topic about body reduction in brown
bear populations is considered, different points of view are given. A more convincing explanation is that a sig-
nificant hunting pressure leads to a rejuvenation of the age composition of the population and, as an addi-
tional consequence of selective shooting, to a decrease in the size of individuals weight in the population. The
dynamics of the weight characteristics of the population, caused by hunting selectivity, is reversible. Shooting
bears in the age phase of degeneration (extremely old and shatuns), whose contribution to the reproduction
of the population is extremely small (or equal to zero), can hardly significantly worsen the genefond of the
population.

Keywords: age phases, body weight, brown bear, decreasing of individual size, selective shooting
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Одним из наиболее дискуссионных вопросов в репродуктивной биологии остается механизм опе-
режающего размножения. Для выяснения общих закономерностей регуляции размножения млеко-
питающих и положения опережающего размножения в системе механизмов репродуктивной регу-
ляции проанализированы сведения по репродуктивной биологии более 140 видов млекопитающих.
Выделены четыре уровня регуляции размножения, идентифицируемых при анализе полевых и ла-
бораторных исследований. Опережающее размножение представляет собой группу регуляционных
механизмов разной природы, действующих на популяционном уровне в сообществах с периодиче-
ски доступными ресурсами, приводящих к синхронизации пиков обилия пищевых ресурсов и нача-
ла самостоятельной жизни потомства.

Ключевые слова: млекопитающие, резорбция, опережающее размножение, репродуктивная регуляция
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ВВЕДЕНИЕ
В современной экологии зависимость интен-

сивности размножения от обилия доступных ре-
сурсов не вызывает сомнений (Odum, 1959).
Подъем численности животных происходит
обычно через определенный временной интервал
в ответ на повышение флуктуирующего уровня
обилия пищевых ресурсов (Ostfeld, Keesing, 2000).
Однако в некоторых случаях этот период может
быть элиминирован за счет ряда экологических
механизмов (Wauters et al., 2008). Подобный ма-
лоизученный принцип популяционной регуля-
ции, дискутируемый в мировом научном сообще-
стве, известен под названием опережающее раз-
множение (anticipatory reproduction). Впервые
опережающее размножение как отдельный регу-
ляторный механизм было описано в журнале
“Science” (Boutin et al., 2006). Механизм заключа-
ется в том, что животные рождают оптимальное
число потомков до фактического созревания уро-
жая основных кормов, обеспечивая высокую вы-
живаемость потомства в период максимального
обилия пищи. Это явление было открыто в раз-
ных географических регионах у ряда видов мле-
копитающих: обыкновенной белки Sciurus vulgaris
(Boutin et al., 2006), американской белки Tamiasci-
urus hudsonicus (Boutin et al., 2006), белоногого хо-
мячка Peromyscus leucopus (Marcello et al., 2008),

восточного бурундука Tamias striatus (Bergeron
et al., 2011). В то же время ряд авторов оспаривают
существование опережающего размножения как
особого механизма (King, 2013). Так, существует
убедительное доказательство (White, 2013), что
размножение невозможно без достаточного ко-
личества пищи. При этом подчеркивается, что
все исследования опережающего размножения
основаны на косвенных наблюдениях или мате-
матических моделях и не содержат эксперимен-
тальных исследований – при целенаправленном
исследовании у обыкновенной белки в западной
Финляндии опережающее размножение не было
обнаружено (Selonen et al., 2015). Возражение
(Boutin et al., 2013) заключается в том, что самки
принимают “решение” о размножении в зависи-
мости от остаточной репродуктивной ценности,
полагаясь на триггеры из окружающей среды.

Таким образом, реальность существования яв-
ления опережающего размножения служит пред-
метом дискуссий. Однако накопленный ряд на-
блюдений по нескольким видам не позволяет иг-
норировать существование подобного феномена.
Целью данной работы стало разрешение вопроса
о сущности и механизмах опережающего размно-
жения.

Регуляция размножения млекопитающих в це-
лом является несопоставимо менее изученной
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проблемой, чем регуляция численности. При рас-
смотрении разных аспектов репродуктивной ре-
гуляции складывается противоречивая картина.
Для систематизации данных по репродуктивной
биологии видов, выявления общих закономерно-
стей регуляции размножения и определения по-
ложения опережающего размножения среди дру-
гих механизмов были рассмотрены примеры фак-
торов, влияющих на интенсивность репродукции
млекопитающих. Проанализированы сведения
по репродуктивной биологии более 140 видов
млекопитающих. Выделено четыре уровня регу-
ляции размножения. В обзоре приведены отдель-
ные примеры видов, у которых прослежены ре-
зультаты воздействий на каждом уровне (рис. 1).
Это позволяет соотнести характерные черты опе-
режающего размножения с изученными ранее за-
кономерностями регуляции размножения млеко-
питающих. Аспекты гормональных механизмов
репродуктивной регуляции не рассматриваются,
так как они могут действовать на разных уровнях,
и, возможно, представленная система будет вы-
глядеть совсем иначе.

УРОВНИ РЕГУЛЯЦИИ РАЗМНОЖЕНИЯ 
МЛЕКОПИТАЮЩИХ

1. Регуляция числа эмбрионов влияет на число
потомков в конкретном выводке самки, участву-
ющей в размножении. Определяющими здесь
служат воздействия локальных детерминант
окружающей среды в период вынашивания дете-
нышей. На самок, условно принадлежащих к од-
ной популяции, на этом уровне могут воздейство-
вать абсолютно разные факторы. Число потомков
каждой особи в этом случае – лишь следствие со-
вокупности воздействий локальных факторов на

конкретную самку в период вынашивания дете-
нышей.

Наиболее распространенным механизмом ре-
гуляции числа детенышей является резорбция –
рассасывание части эмбрионов в неблагоприят-
ных условиях. Она отмечалась у подавляющего
числа изученных видов млекопитающих, вклю-
чая представителей отрядов Chiroptera (Bouchard
et al., 2001), Rodentia (Ивантер, 1975; Лобков,
1999; Bruce, 1966; Owusu et al., 2010), Carnivora
(Туманов, 2003), Artiodactyla (Слудский, 1956)
и др. У верблюдовых Camelidae эмбриональная
смертность часто связана с невозможностью пра-
вого рога матки к поддержанию беременности, а
также с механизмами, препятствующими много-
плодной беременности (Vaughan, Tibary, 2006).

Нарушения в развитии эмбрионов могут быть
связаны с нарушениями в питании (Ashworth
et al., 1999). Повышение содержания белка в ра-
ционе в период созревания ооцитов или во время
оплодотворения снижает итоговое количество
эмбрионов либо нарушает развитие некоторых из
них. В то же время рост оставшихся эмбрионов
ускоряется. Это было прослежено в лаборатор-
ных условиях на примере мышей Mus musculus
(Lane, Gardner, 1994), коров Bos taurus (Elrod, Butler,
1993), овец Ovis aries (Parr et al., 1987). Непосред-
ственное влияние на развитие оказывают яды, со-
держащиеся в растениях (McEvoy et al., 2001).

Рацион питания оказывает влияние на соотно-
шение полов потомства. Хотя грызуны, как и
большинство млекопитающих, склонны рождать
одинаковое число самцов и самок, в условиях не-
достатка пищи снижается число выводков с пре-
обладанием самок. Это наблюдалось у домовой
мыши Mus musculus (Krackow et al., 2003), золоти-
стых хомячков Mesocricetus auratus (Labov et al.,

Рис. 1. Число рассмотренных в обзоре видов млекопитающих (n = 142) с изученными механизмами репродуктивной
регуляции на разных уровнях.
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1986). Однако в других работах (Rosenfeld et al.,
2003) отмечено, что у лабораторных мышей при
диете с низким содержанием насыщенных жиров
число самок в выводках возрастает. В целом фак-
торами, влияющими на соотношение полов, бы-
ли признаны: питание, физическое состояние,
сезон, возраст начала размножения, размер вы-
водка, вес выводка и возраст самки на настоящий
момент (Rosenfeld, Roberts, 2004).

Регуляции числа потомков служат и паузы в
ходе размножения, приводящие к снижению чис-
ла детенышей в определенный период времени,
выявленные у более ста видов млекопитающих
(Mead, 1993). Из 27 отрядов млекопитающих 9
способны к репродуктивным задержкам, вклю-
чая Diptrotodontia, Dasyuromorphia, Eulipotyphla,
Cingulata, Carnivora, Rodentia, Chiroptera, Lago-
morpha и Cetartiodactyla (Orr, Zuk, 2014). Паузы в
размножении происходят между спариванием и
оплодотворением, оплодотворением и импланта-
цией эмбриона, а также в ходе развития эмбриона
(Терновский, Терновская, 1994).

К первому уровню регуляции можно отнести
проявления различных материнских эффектов –
эпигенетических влияний родительских феноти-
пов на потомство. В работе (Badyaev, 2008) приво-
дятся четыре пути модификации развития эмбри-
она: прямое влияние на фенотип потомства,
обеспечение дивергенции фенотипов потомства,
модификация изменчивости генотипов потом-
ства и влияние на скорость роста. Резорбцию эм-
брионов можно считать одним из наиболее ярких
проявлений материнских эффектов.

Широко распространена концепция влияния
эмбрионального развития на здоровье и жизнеде-
ятельность – DOHaD concept (the developmental
origins of health and disease), которая выявляет
влияние изменений в родительском организме на
созревание гамет, раннее эмбриональное разви-
тие, рост эмбриона и здоровье потомства. Соглас-
но этой концепции, изменения в материнском
организме в период беременности могут затраги-
вать несколько поколений за счет влияния на со-
зревание гамет эмбриона, создавая программиру-
ющие эффекты (Barker et al., 1989; Fernández et al.,
2014). Доказана зависимость между развитием
эмбриона и здоровьем взрослых особей, при ко-
торых причины заболеваний взрослых следует
искать во внутриутробном периоде или даже в те-
чение гаметогенеза (Perera, Herbstman, 2011).

2. Модификация эстрального цикла – следую-
щий уровень регуляции размножения. Структура
эстрального, или менструального, цикла млеко-
питающих определяет периоды, когда самки спо-
собны принимать участие в размножении в зави-
симости от физиологического состояния и фак-
торов внешней среды. Этот уровень объединяет
воздействия, определяющие потенциальное число

выводков, которое может дать конкретная самка
за определенный период времени при благопри-
ятных внешних условиях.

Широко распространен триггерный эффект
присутствия самца на стимуляцию эструса, дока-
занный для ряда видов грызунов: серой крысы
Rattus norvegicus (Hughes, 1964), курганчиковой
мыши Mus spicilegus (Féron, Gheusi, 2003), мор-
ских свинок Cavia aperea и Galea musteloides (Tou-
ma et al., 2001). Напротив, предъявление незнако-
мого самца и даже его запах могут служить стиму-
лами к подавлению эструса, что было показано на
примере лабораторных мышей (Parkes, Bruce,
1962); также могут оказывать синхронизирующий
эффект на эструс самок, например, оленьего хо-
мячка Peromyscus maniculatus (Bronson, Marsden,
1964). У только что спарившихся самок грызунов
предъявление незнакомого самца может вызвать
прерывание беременности и переход в состояние
эструса – Брюс-эффект (Bruce, 1959; Eccard et al.,
2017).

Социальные взаимодействия могут влиять на
возраст начала репродуктивной активности са-
мок млекопитающих. Это так называемый эф-
фект барана, ускоряющий наступление эструса
молодых животных и стимулирующий в разной
степени синхронизацию эструса у домашних жи-
вотных: овец (Knight, Lynch, 1980), коз Capra hircus
(Shelton, 1960) и коров (Izard, Vandenbergh, 1982).
Напротив, запах самок может ингибировать на-
ступление эструса грызунов (Bruce, 1966; Féron,
Gheusi, 2003).

У ряда видов происходит послеродовый эст-
рус, максимизирующий репродуктивный выход в
течение ограниченного периода (Gilbert, 1984).
При этом спаривание происходит вскоре после
рождения потомства, и у самок одновременно
протекают беременность и лактация (Norris, Ad-
ams, 1981; Fortun-Lamothe, Prunier, 1999; Fran-
ceschini-Zink, Millesi, 2008).

У социальных видов структура эстрального
цикла самок и способность к рождению потом-
ства могут находиться под влиянием иерархиче-
ского положения особей. Например, у гиеновид-
ной собаки Lycaon pictus доминирующая самка
способна подавлять размножение субординантных
особей, у которых сохраняется фертильность. Из-
за невозможности размножения у них наблюдается
ложная беременность, стимулирующая заботу о
детенышах доминантной самки (Creel et al., 1997).
У подземных социальных грызунов дамарского
пескороя Cryptomys damarensis (Bennett et al., 2009)
и голого землекопа Heterocephalus glaber (Dengler-
Crish, Сatania, 2009) подавляется овуляция под-
чиненных особей. У землекопа Cryptomys darling
появление самца из неродственной колонии мо-
жет вызвать протекание эстрального цикла у ра-
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бочих самок в случае гибели королевы колонии
(Herbst, Bennett, 2001).

Значительное влияние на структуру эстраль-
ного цикла млекопитающих может оказывать пи-
тание. Недостаток питательных веществ задержи-
вает наступление эструса и повышает долю неак-
тивных самок, что было показано на примере
диких животных, в частности белоногого хомячка
(Merson, Kirkpatrick, 1981), и домашних живот-
ных (Monje et al., 1983).

3. Регуляция числа участвующих в размножении
самок определяет число особей, которые способ-
ны принести потомство в течение будущего ре-
продуктивного сезона. Участие в размножении
зависит как от внешних условий, так и от физиче-
ского состояния конкретной особи (Евсиков,
Мошкин, 1994).

Широко известно влияние массы тела самок
на участие в размножении. Этот эффект подроб-
но изучен у грызунов (Огнев, 1940; Лобков, 1999;
Lee, 2001). У верблюжьих для наступления поло-
возрелости необходимо достижение определен-
ных показателей массы тела (Sumar, 1996; Brown,
2000).

В наиболее полной мере обобщает регуляцию
размножения на этом уровне теория жизненных
циклов (Williams, 1966; Stearns, 1992). Согласно
этой теории, выживаемость живых организмов,
количество потомков и участие в размножении
разных возрастных групп не являются генетиче-
ски детерминированными, а изменяются в зави-
симости от условий окружающей среды (Dobson,
Oli, 2008). Эта теория объясняет вариации разме-
ров живых организмов при рождении и ряд пара-
метров жизненных циклов: скорость роста, воз-
раст полового созревания, количество детенышей
и родительский вклад, выживаемость и продол-
жительность жизни (Zera, Harshmann, 2001).
Энергетические затраты самок на размножение,
или репродуктивные платы, – один из решающих
факторов для участия в размножении.

Обычно репродуктивные платы сравнительно
невелики у самцов, но у самок очень высоки (Ба-
бицкий, 2008; Laundre, Hernández, 2003). Более
молодым самкам млекопитающих свойственны
меньшие затраты на размножение из-за необхо-
димости поддерживать рост (Pilastro et al., 1996;
Descamps et al., 2007).

У многих видов выявлены отрицательные вза-
имосвязи между показателями плодовитости и
продолжительности жизни, хотя они и основаны
на ряде совершенно разных физиологических ме-
ханизмов (Вехник, 2017; Partridge et al., 2005; Ruf
et al., 2006; Robinson et al., 2012).

Исследования разных видов выявили, что у зи-
моспящих млекопитающих большое значение
для результативности репродукции имеет перио-
дизация размножения каждой особи. Для зимо-

спящих грызунов показано (Millesi et al., 1999;
Franceschini-Zink, Millesi, 2008; Vasilieva, Tch-
abovsky, 2014), что в течение активного сезона на-
чавшие размножение раньше особи достигают
большего репродуктивного успеха.

4. Регуляция репродуктивного цикла популяции
определяет периодичность и интенсивность раз-
множения конкретной географической популя-
ции. Она охватывает большинство особей в попу-
ляции, физиологические параметры которых до-
пускают участие в размножении; в ряде случаев
может обеспечивать оптимальный прирост насе-
ления с учетом будущих внешних условий. Ко-
нечно, выделение границ популяций здесь явля-
ется условным – сравнение литературных данных
показывает, что границы анализируемых популя-
ций очерчены районами исследований разных
авторов.

У ряда видов действуют хорошо изученные эн-
догенные механизмы зависимости репродуктив-
ной активности от продолжительности светового
дня (Frylestam, 1980; Bronson, Heideman, 1994;
Bradshaw, Holzapfel, 2007). Для экваториальных
широт была предложена теоретическая модель,
объясняющая взаимосвязь между географиче-
ской широтой, продолжительностью жизни и ре-
продуктивной фоточувствительностью (Bronson,
1989). Независимо от широты местности, чув-
ствительность к фотопериоду практически исчеза-
ет у многих пустынных и саванных видов грызунов
из-за нестабильной периодичности осадков и со-
ответствующей доступности свежей раститель-
ной пищи, например у африканской песчанки
Meriones shawi (El-Bakry et al., 1999) и золотистой
иглистой мыши Acomys russatus (Shanas, Haim,
2004).

Зависимость размножения от количества
осадков в районе обитания была обнаружена у
грызунов – сумеречной крысы Rattus colletti (Mad-
sen et al., 2006) и многососковой крысы Mastomys
huberti (Granjon et al., 2005); у зайцеобразных –
дикого кролика Oryctolagus cuniculus (Parer, 1977);
оленей (Goss, 1983); обезьян (Wallis, 1995).

Существует несколько примеров влияния дол-
говременных климатических изменений на пери-
одизацию размножения млекопитающих. Так, у
голубого гну Connochaetes taurinus из-за изменчи-
вости количества осадков и связанных с этим ко-
лебаний кормовой базы значительная часть мо-
лодняка погибает от голода (Mduma et al., 1999).
Потепление климата в Гренландии уменьшило
пространственную доступность корма для мигри-
рующих карибу Rangifer tarandus (Post, Forchham-
mer, 2008). Миграции обычно сопряжены со спо-
собностью карибу следовать за зоной появления
растительности, обеспечивающей лактирующих
самок необходимыми питательными веществами.
Однако вследствие потепления климата перио-
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дичность появления корма меняется, и самки не
успевают к ней приспособиться, поэтому репро-
дуктивный успех карибу уменьшается. У желто-
брюхого сурка Marmota flaviventris в Скалистых
горах выход из спячки почти за 30 лет начал про-
исходить на 38 дней раньше, однако снег в это
время еще слишком глубокий для достаточного
питания, поэтому размножение тормозится (In-
ouye et al., 2000).

Сезонность в размножении – один из самых
ярких и наиболее обычных механизмов связи ин-
тенсивности размножения и доступности ресур-
сов (Carey, 2014). В Северном полушарии продол-
жительность дня определяет начало сезона раз-
множения у большинства видов куньих
(Терновский, Терновская, 1994) и медвежьих
(Spady et al., 2007). Большая часть диких псовых
Canidae размножаются строго сезонно в зависимо-
сти от географической широты (Asa, Valdespino,
1998). Так, псовые, живущие в Северной Америке,
становятся репродуктивно активными, когда на-
чинает возрастать длина дня, однако в Южной
Америке период размножения у ряда видов начи-
нается, когда продолжительность дня убывает
(Carey, 2014). У кошачьих сезонность размноже-
ния наблюдается в умеренных широтах и отсут-
ствует в тропиках или на экваторе (Найденко,
2019).

Однако и у близкородственных видов суще-
ствуют значительные вариации репродуктивных
стратегий даже внутри семейств. Так, в семействе
куньих есть как несезонные полиэстральные ви-
ды, так и размножающиеся сезонно полиэстраль-
ные виды (Рожнов, 2011; Bateman et al., 2009).

Для множества видов достоверно продемон-
стрировано снижение темпов размножения при
повышенной плотности населения. Подобные
механизмы хорошо изучены (Шилов, 1977; Рого-
вин, Мошкин, 2007; Chitty, 1960). Выявлен ряд
плотностнозависимых материнских эффектов на
разных стадиях популяционной динамики (Наза-
рова, 2008). В целом, плотностнозависимые меха-
низмы являются настолько широко распростра-
ненной парадигмой, что исследователи зачастую
видят связь с плотностью там, где на самом деле
действуют другие механизмы. Вопрос о том, дей-
ствительно ли на динамику численности влияет
непосредственно текущая плотность населения, а
не внешние факторы, преимущественно обилие
ресурсов, остается спорным (Fryxell et al., 1998;
White, 2007).

Широко распространенное явление – зависи-
мость размножения от урожая доступных кормов
(Pucek et al., 1993; Elias et al., 2004). Так, показано
(Turchin, Hanski, 1997) отсутствие циклов у поле-
вочьих в южных широтах. В низких широтах про-
дуцируется наивысшая вегетативная биомасса, и
резких изменений кормовой базы не происходит.

Продолжительность вегетативного сезона умень-
шается с увеличением широты и долготы, и в се-
верных широтах периоды роста численности про-
исходят после накопления нужного количества
питательных веществ (Lane, Henttonen, 1983;
White, 2011). Отмечено, что в Лапландии правиль-
ные многолетние циклы грызунов превратились
практически в сезонные изменения численности
в середине 1980-х гг. (Henttonen, 2018). Аналогич-
ное изменение правильных циклов наблюдали на
территории Великобритании за 20-летний период
(Bierman et al., 2006). Кроме того, растения тунд-
ры влияют на популяционные циклы полевочьих
выделением ядовитых веществ. Отдельные фе-
нольные составляющие действуют как ингибито-
ры размножения (Berg, 2003).

ОПЕРЕЖАЮЩЕЕ РАЗМНОЖЕНИЕ

Регуляция по принципу опережающего размно-
жения также прослеживается на уровне популя-
ций. Это явление отмечается в сообществах с
циклически повторяющимися периодами до-
ступности пищи – пульсирующих сообществах
(термин Ostfeld, Keesing, 2000) – при сопостав-
лении периодов появления потомства и макси-
мального обилия пищи. Необходимое условие
реализации механизма опережающего размно-
жения – зависимость выживаемости особей от
обилия основных кормов на протяжении коротко-
го периода. При этом прослеживается корреляция
рождаемости не с текущим или предшествую-
щим, а с будущим урожаем кормов. В пользу ре-
альности опережающего размножения говорит
тот факт, что лабораторными исследованиями
доказано, что грызуны во время лактации тратят
больше энергии, чем во время беременности
(Leshner et al., 1972).

Как отдельный регуляторный механизм, по
известным нам данным, опережающее размноже-
ние авторы представляют всего у пяти видов.
Впервые опережающее размножение было опи-
сано на примере красной белки в Канаде и обык-
новенной белки в Бельгии и Италии. Выявлена
зависимость между интенсивностью размноже-
ния видов и размером будущего урожая белой ели
Picea glauca, сосен обыкновенной Pinus sylvestris и
черной Pinus nigra, каштана Castanea sativa, дуба
Quercus spp., бука Fagus sylvatica, граба Carpinus
betulus и лещины Corylus avellana (Boutin et al.,
2006). Корреляции данных параметров с урожая-
ми предыдущих лет не выявлено. При этом пред-
полагается наличие триггера в окружающей сре-
де, на основе которого грызуны “предсказывают”
будущий урожай кормов, определяющий выжи-
ваемость потомства. Возможным триггерным
фактором авторы (Boutin et al., 2006) считают
обилие молодых генеративных побегов деревьев.
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Размножение восточного бурундука Tamias
striatus происходит за несколько месяцев до со-
зревания американского бука Fagus grandifolia
(Bergeron et al., 2011). При этом наблюдается кор-
реляция между урожайностью бука и числом де-
тенышей на одну самку. Однако авторы не приво-
дят гипотезы о каком-либо триггерном факторе,
указывая лишь, что “предсказывание” происхо-
дит благодаря тому, что период спаривания бу-
рундуков по времени предшествует периоду по-
явления обильного урожая.

Выявлено (Marcello et al., 2008), что размноже-
ние белоногого хомячка определяется численно-
стью периодических цикад Magicicada sp. Перед
появлением цикад наблюдалось трехкратное уве-
личение численности грызунов за счет интенсив-
ного размножения, при этом продолжительность
периода беременности не позволяет им начинать
размножение за счет питания насекомыми. Таким
образом, хомячки способны “предсказывать” по-
явление цикад и повышать темпы размножения
задолго до пика их численности. Возможным
триггером служит обилие личинок, спускающих-
ся с деревьев на поверхность земли примерно за
месяц до начала массового лёта.

В исследовании обыкновенной белки в Альпах
проверяли гипотезы как опережающего размно-
жения, так и зависимости интенсивности раз-
множения от текущего обилия кормов. Была вы-
явлена корреляция годового прироста в течение
летне–осеннего сезона размножения с будущим
осенним урожаем. При этом в течение весеннего
пика размножения рождаемость определялась
преимущественно урожаем предыдущего года,
однако вклад ее в общий прирост популяции был
гораздо ниже (Wauters et al., 2008).

Известный пример опережающего размноже-
ния – соня-полчок Glis glis. Гон этих зимоспящих
грызунов начинается за два–три месяца до начала
обильного плодоношения основных кормов – се-
мян деревьев. В разных частях ареала регуляция
размножения вида реализуется на основе двух со-
вершенно различных принципов. В оптимуме
ареала, Центральной и Западной Европе, размно-
жение полчка связано с наличием или отсутствием
буковых орешков или желудей в широколиствен-
ных лесах – основном биотопе вида. Самцы в на-
чале лета питаются цветками и бутонами бука,
употребление которых в пищу стимулирует спер-
матогенез. В годы неурожаев бука самцы остают-
ся репродуктивно неактивными, так как гонады
не функционируют на протяжении всего актив-
ного сезона. Спариваний не происходит, и бере-
менность самок не наступает. Таким образом,
потомство появляется только в годы обильного
плодоношения бука 2–3 раза в жизни (Bieber,
1998; Fietz et al., 2005; Ruf et al., 2006). Однако во-
прос о том, выполняют ли цветы и бутоны бука

триггерную функцию либо служат источником
высокоэнергетических кормов, остается не решен-
ным окончательно. Даже экспериментальные ис-
следования дали противоположные результаты
(Fietz et al., 2009; Lebl et al., 2010; Borowski et al.,
2018).

В периферической популяции полчка на Жи-
гулевской возвышенности (Среднее Поволжье)
выявлена зависимость размножения вида от оби-
лия незрелых семян дуба Quercus robur (Vekhnik,
2019). Механизм репродуктивной регуляции по
перекрыванию временных рамок репродуктивно-
го периода и созревания кормов сходен с другими
примерами опережающего размножения. Регуля-
ция размножения основана на массовой резорбции
эмбрионов беременных самок в неурожайные го-
ды. Ежегодно самцы репродуктивно активны и у
подавляющего большинства самок наблюдается
беременность. В годы низкой урожайности дуба
происходит массовая резорбция эмбрионов. Та-
ким образом, массовое размножение происходит
один раз в 2–3 года. Основным фактором, влияю-
щим на успешность вынашивания потомства, яв-
ляется количество незрелых желудей в питании
беременных самок. В урожайные годы потомство
появляется примерно за месяц до созревания же-
лудей. В данном случае прослеживается не “пред-
сказывание” будущего обилия ресурсов, а обли-
гатная зависимость рождаемости от веществ, со-
держащихся в незрелых желудях и орехах.

Были проведены сравнительные исследования
механизма опережающего размножения полчка с
массовым полиэстральным видом – желтогорлой
мышью Apodemus flavicollis. Выявлен очень сход-
ный с опережающим размножением механизм
регуляции размножения в той же местности
(Vekhnik et al., 2019). Регуляция размножения ви-
да основана на репродуктивной активности сам-
цов при постоянном уровне активности самок.
В урожайные годы пик активности самцов прихо-
дится на самое начало созревания желудей и затем
постепенно спадает. К моменту опадения желу-
дей готовые к спариванию самцы почти не встре-
чаются. Благодаря протеканию беременности са-
мок в период роста обилия кормов задержка меж-
ду рождением сеголеток и плодоношением дуба
отсутствует. В период опадения желудей – макси-
мальной доступности основного корма – многие
детеныши уже становятся самостоятельными.
Механизм регуляции размножения мыши в этом
случае заключается не в “предсказании” будущего
урожая посредством экологических триггеров,
но, как и в случае полчка, определяется зависи-
мостью плодовитости от текущего обилия незре-
лых семян. Возможной причиной такой синхро-
низации является состав рациона, в частности,
содержание липидов и жирных кислот в основ-
ных кормах. В период созревания желудей в их
составе значительно увеличивается доля триацил-
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глицеринов – основных составляющих жировых
отложений у животных, что повышает выживае-
мость потомства. Кроме того, уменьшение содер-
жания стеринов в желудях в ходе созревания мо-
жет способствовать снижению репродуктивной
активности самцов желтогорлой мыши в августе,
несмотря на обилие пищи, поскольку раститель-
ные стерины структурно связаны со стероидны-
ми гормонами животных.

Выявленный механизм регуляции размноже-
ния желтогорлой мыши во время осеннего пика
размножения сходен с аналогичным способом
репродуктивной регуляции сонь в центральноев-
ропейском секторе ареала. Однако у полчка в оп-
тимуме ареала механизм регуляции размножения
гораздо более синхронный и растянутый по вре-
мени: полчок при размножении полагается на
обилие цветков и бутонов бука, в то время как на-
чало размножения мышей приходится на начало
роста желудей через полтора месяца после цвете-
ния. На периферии ареала у полчка механизм ре-
гуляции размножения как бы урезан из-за того,
что цветение дуба происходит задолго до массо-
вого пробуждения сонь, вследствие чего возник
такой феномен, как массовая резорбция.

Таким образом, при всех трех значительно от-
личающихся механизмах репродуктивной регу-
ляции дендрофильных грызунов отсутствует за-
держка между появлением потомства и периодом
максимального обилия кормов, а также четко
прослеживается зависимость рождаемости от бу-
дущего обилия кормов в биотопах, что служит
признаками опережающего размножения. Здесь
прослеживается не действие какого-либо триг-
герного фактора, а зависимость интенсивности
размножения от обилия незрелых кормов. При-
чем даже в случае полчка в оптимуме ареала цве-
ты и бутоны бука, как показало одно из экспери-
ментальных исследований, служат не триггерным
фактором, а источником высокоэнергетического
корма (Fietz et al., 2005).

Таким образом, опережающее размножение
представляется не адаптацией конкретных попу-
ляций какого-либо вида к условиям окружающей
среды, а широко распространенной синхрониза-
цией репродуктивного цикла млекопитающих с
периодичностью появления пищевых ресурсов в
экосистемах. Единого механизма этой синхрони-
зации не существует, но итогом и определяющим
признаком опережающего размножения всегда
будет начало самостоятельной жизни потомства в
период максимального обилия пищи, что приво-
дит к повышению выживаемости потомства. Эти
выводы не совпадают как с позицией (White,
2013), отказывающей опережающему размноже-
нию в существовании как самостоятельному яв-
лению, так и с мнением (Boutin et al., 2013), что
опережающее размножение происходит в ответ

на действие триггера из окружающей среды за счет
использования дополнительных резервов самка-
ми. При этом можно обозначить четкие критерии
опережающего размножения, выделяющие его
среди других механизмов регуляции размноже-
ния: появление потомства задолго до пика обилия
ресурсов и корреляция рождаемости с будущей
урожайностью основных кормов. В случае дли-
тельных периодов дефицита основного корма в
экосистеме явно прослеживается адаптивное зна-
чение подобной синхронизации.

В рассмотренных примерах опережающего
размножения видна определяющая роль кормо-
вой базы в репродуктивной регуляции млекопи-
тающих. Значение обилия ресурсов в регуляции
численности популяций было рассмотрено в об-
зорной работе (White, 2007), доказывающей ре-
шающую роль пищевого фактора в популяцион-
ной динамике млекопитающих. В случае опере-
жающего размножения детеныши растут в
период обильного урожая, и достигается макси-
мальная выживаемость потомства, которую автор
считает “ахиллесовой пятой” в существовании
популяций (White, 2008). Выживаемость потом-
ства в случае опережающего размножения оказы-
вается ключевым фактором, определяющим “ре-
продуктивные решения”.

Так, у полчка в Центральной Европе зависи-
мость участия в размножении от возраста самок
прослеживается только при средних кормовых
условиях. В годы неурожаев основных кормов
размножение практически отсутствует, а в годы
обильного плодоношения бука размножаются
самки всех возрастных групп, независимо от их
остаточной репродуктивной ценности (Lebl et al.,
2011). Наши исследования показали, что в уро-
жайные годы участие в размножении принимали
даже годовалые самки, хотя обычно их вклад в
воспроизводство очень низок (Vekhnik, 2019). Ви-
димые репродуктивные платы в урожайные годы
отсутствуют как у полчка (Fietz et al., 2005), так и
у обыкновенных и красных белок (Boutin et al.,
2006). Таким образом, принцип опережающего
размножения можно проследить только на попу-
ляционном уровне при сопоставлении репродук-
тивного цикла и динамики обилия ресурсов для
конкретной популяции, репродуктивные ограни-
чения при анализе участия каждой особи в раз-
множении могут не прослеживаться.

В исследовании (Bergeron et al., 2011) выжива-
емость взрослых особей восточного бурундука не
зависела от урожайности бука. При этом выжива-
емость сеголеток была снижена в неурожайные
годы, но их активность была сравнительно высо-
кой и не зависела от урожаев бука. У красной бел-
ки выявлена сходная зависимость выживаемости
детенышей в зимний период от урожаев ели (Wil-
liams et al., 2014).
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У полчка механизм опережающего размноже-
ния приводит к парадоксальной ситуации. В годы
размножения выживаемость всегда ниже, чем в
нерепродуктивные годы, и у самок выживаемость
обычно выше, чем у самцов. Это отражается на
значительных изменениях продолжительности
жизни, выявленных в наших исследованиях и ра-
ботах других авторов (Вехник, 2017; Ruf et al.,
2006; Lebl et al., 2011).

Показано, что при синхронизации по типу
опережающего размножения наблюдаются и дру-
гие репродуктивные преимущества. Так, у крас-
ной белки, размножение которой зависит от пло-
доношения белой ели, рождение детенышей про-
исходит за несколько месяцев до появления
урожая шишек, и к моменту обильного плодоно-
шения размножение полностью прекращается.
В урожайные годы число детенышей более, чем в
два раза, выше, а доля участвующих в размноже-
нии сеголеток затем в три раза выше. Самки, за-
тратившие больше репродуктивных усилий в уро-
жайные годы, имели в целом больший репродук-
тивный успех на протяжении жизни, а также
большая доля их потомков участвовала в размно-
жении. При этом не происходит роста репродук-
тивных плат размножающихся самок (Hämäläin-
en et al., 2017).

В ряде работ описаны механизмы популяци-
онной регуляции, по периодизации размножения
животных и пиков обилия их пищевых ресурсов
сходные с опережающим размножением, авторы
которых не упоминают принцип опережающего
размножения. Эти механизмы могут быть основа-
ны на абсолютно разных закономерностях, одна-
ко результатом их является синхронизация роста
потомства и пика обилия пищевых ресурсов.

В исследовании обыкновенной белки в Альпах
(Wauters et al., 2008) проверено наличие корреля-
ции интенсивности размножения вида как с уро-
жаем предыдущего года, так и с урожаем текуще-
го года. Выявлена корреляция годового прироста
в течение летне–осеннего сезона размножения с
будущим осенним урожаем. При этом в течение
весеннего пика размножения рождаемость опре-
делялась преимущественно урожаем предыдущего
года, однако вклад ее в общий прирост популя-
ции был гораздо ниже. Авторы не классифициру-
ют полученные результаты как опережающее раз-
множение, а считают рост популяции в соответ-
ствии с обилием ресурсов без задержки
популяционного ответа стабильной ситуацией,
когда ресурсы в экосистемах производятся в тече-
ние коротких периодов максимального обилия и
ведут к повышению выживаемости молодняка.

Так, у белоногого хомячка выявлена сходная
зависимость размножения от обилия семян са-
харного клена Acer saccharum (Falls et al., 2007).
Потомство появляется в мае, а основной период

плодоношения приходится на сентябрь. Наи-
большая доля молодых особей предшествует го-
дам пика численности и обилия семян. При этом
существует сдвиг урожайности в один год в ответ
на погодные условия. Летняя температура в период
формирования примордиев листьев служит пре-
диктором урожайности на следующий год и, со-
ответственно, успешного размножения хомячков.
В результате доля молодых особей в непиковые
годы выше, чем в годы максимальной численно-
сти. Авторы триггерным фактором начала раз-
множения считают температуру воздуха, однако
колебания интенсивности размножения она
определять не может. Возможно, на рождаемость
в этом случае оказывает влияние обилие вегета-
тивных частей растений, служащих источником
пищи.

У оленьего хомячка Peromyscus maniculatus на
территории Канады обнаружена синхронизация
размножения с суммарным плодоношением
псевдотсуги Мензиса Pseudotsuga menziesii и за-
падной тсуги Tsuga heterophylla (Gashwiler, 1979).
Пик плодовитости самок наблюдался в июне–
июле, за 2–3 мес. до созревания семян деревьев.
У самцов схема репродуктивной активности слегка
опережала сроки репродуктивного периода са-
мок. Максимум репродуктивной активности на-
блюдался в мае, затем постепенно падал в июне–
августе и резко прекращался в сентябре. Затем
общий подъем численности происходил на следу-
ющий год. Механизм синхронизации размноже-
ния с обилием ресурсов не был объектом исследо-
вания, однако можно заключить, что в этом случае
регуляция размножения происходила преимуще-
ственно за счет фертильности самок, так как их
плодовитость значительно изменялась в зависи-
мости от будущей урожайности, у самцов не об-
наружено достоверных отличий в доле репродук-
тивно активных особей по годам.

У зайца-русака Lepus europaeus в Австралии на-
блюдаются сходные закономерности. Период
обилия растительности наблюдается в сентябре–
декабре, а период максимальной численности бе-
ременных самок приходится на июль, в сентябре
начинается пик обилия уже лактирующих самок
(Stott, Harris, 2006). При этом авторы не ставят
своей задачей найти какой-либо триггерный фак-
тор, а приводят выявленные закономерности как
стабильную ситуацию.

Очень сходный с опережающим размножени-
ем регуляторный механизм обнаружен у домовой
мыши Mus musculus в Австралии (Bomford, 1987).
Когда становятся доступными семена молочной
спелости, мыши переключаются на питание ими
и начинают размножение месяц спустя. К момен-
ту созревания семян размножение достигает сво-
его пика и затем начинает убывать. При этом раз-
множение протекает асинхронно в разных биото-
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пах, что подтверждает его зависимость от обилия
доступной пищи. Данное исследование послужило
естественным экспериментом, поскольку вклю-
чало исследования на нескольких полях, обраба-
тываемых в разное время, что позволяло выявить
зависимость репродукции от воздействия биоти-
ческих либо абиотических факторов.

Роль цветов бамбука в размножении грызунов,
преимущественно серой крысы, показана на тер-
ритории Индии. Цветение бамбука, которое на-
чинается в январе (при этом семена появляются в
мае–июне), служит триггером для массового раз-
множения грызунов, которые наносят огромный
ущерб урожаю. Для сокращения периода размно-
жения грызунов рекомендуется даже вырубка и
сжигание бамбука в период цветения (Chakma
et al., 2018).

У хищников также обнаружены сходные меха-
низмы регуляции. Так, обыкновенная лисица
Vulpes vulpes в лесах Швеции увеличивает репро-
дуктивные усилия в зависимости от будущей чис-
ленности добычи (Lindström, 1988). Механиз-
мом реализации опережающего размножения в
этом случае служат изменения уровня овуляции
у самок в зависимости от обилия размножаю-
щихся (беременных или лактирующих) самок
полевок. Динамику обилия полевок отслеживали
по доле их останков в желудках отстреленных ли-
сиц, начиная с мая проводили учеты численности
полевок. Обнаружена корреляция между уровнем
овуляции лисиц в конце февраля и будущей чис-
ленностью полевок в мае, при этом зависимость
плодовитости от физического состояния лисиц
не выявленa. Предполагается (Lindström, 1988),
что триггерным фактором могут служить гормо-
ны размножения полевок, выделяющиеся только
в фазе роста численности. Увеличение потребле-
ния гонадотропинов может вызывать повышение
уровня аналогичных гормонов у лисиц и стиму-
лировать овуляцию.

Аналогичные способы регуляции рождаемо-
сти можно проследить в исследованиях птиц.
У ряда видов морских птиц размножение опреде-
лялось преимущественно текущей доступностью
корма, хотя тоже предшествовало периоду макси-
мального обилия пищи (Shultz et al., 2009).
У обыкновенной сипухи Tyto alba выявлена очень
точная синхронизация плотности популяции с
циклами численности обыкновенной полевки,
причем период задержки популяционного ответа
также отсутствует (Pavluvčík et al., 2015).

Похожая закономерность размножения суще-
ствует у сов. Самцы мохноногого сыча Aegolius fu-
nereus приносят птенцам значительно больше до-
бычи в годы низкой численности полевок, чем в
годы высокой численности полевок. И число осо-
бей, добытых родителями, и их общая масса были
выше в фазы низкой и растущей численности по-

левок, хотя в годы пика численности пищевая ба-
за была гораздо более обильной. Авторы предпо-
лагают (Hakkarainen, Korpimäki, 1994), что репро-
дуктивные усилия сов достигают своего пика в
фазу роста численности полевок, а не в годы
максимального обилия, потому что в этом случае
выживаемость потомства гораздо выше.

Одной из проблем при отнесении регулятор-
ных механизмов конкретного вида к опережаю-
щему размножению служит возможная зависи-
мость репродукции вида от абиотических факторов:
продолжительности светового дня либо измене-
ния температуры, служащих триггерами для на-
чала размножения. Разделение действия факто-
ров обилия пищи и длины фотопериода возмож-
но при экспериментальных исследованиях, как в
случае полчка (Jallageas et al., 1991), но в настоя-
щее время проблема исследована на слишком
ограниченном числе видов.

Как литературные данные, так и исследован-
ные нами примеры подтверждают, что опережаю-
щее размножение представляет собой группу ре-
гуляционных механизмов совершенно разной
природы, действующих в сообществах с периоди-
чески доступными ресурсами и приводящих к
синхронизации пиков обилия пищевых ресурсов
и появления детенышей. Опережающее размно-
жение представляется не “предсказыванием” бу-
дущего урожая посредством экологических триг-
геров, а зависимостью рождаемости от текущего
обилия пищи, следствием которой является макси-
мальная доступность созревших кормов для уяз-
вимого молодого поколения в переходный пери-
од к самостоятельному образу жизни.

При абсолютно разных объектах питания мле-
копитающих, периодичности размножения и
жизненных циклах особей существование единой
природы опережающего размножения представ-
ляется маловероятным. Поиск экологического
триггера начала размножения, на который указы-
вали предыдущие работы (Berger et al., 1981; Bou-
tin et al., 2006), в этом случае становится ненуж-
ным. Опережающее размножение утрачивает
свой мистический характер, но остается важным
адаптационным механизмом млекопитающих.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Механизмы репродуктивной регуляции могут
быть сходными у систематически далеких таксо-
номических групп. У одного и того же вида могут
одновременно реализовываться разные регуля-
торные механизмы на нескольких уровнях. Чем
выше уровень регуляции, тем большее число осо-
бей она охватывает. Воздействие на более высо-
ком уровне нивелирует эффекты, влияющие на
более низких уровнях. Участие в размножении
особи в конкретный период зависит от совокуп-
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ности факторов, действующих на разных уровнях.
Фактор питания имеет интегральное значение и
воздействует на интенсивность размножения на
всех уровнях. Опережающее размножение пред-
ставляет собой группу регуляторных механизмов
разной природы, действующих на популяционном
уровне в сообществах с периодически доступны-
ми ресурсами, приводящих к синхронизации пи-
ков обилия пищевых ресурсов и появления дете-
нышей. Опережающее размножение выступает
не уникальным феноменом, а закономерным ре-
гуляторным механизмом, способствующим адап-
тации к изменчивым кормовым условиям.
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The mechanism of anticipatory reproduction remains one of the most controversial issues in reproductive bi-
ology. To elucidate the general regularities of the regulation of mammal reproduction and the position of an-
ticipatory reproduction in the system of reproductive regulation mechanisms, the data on the reproductive
biology of more than 140 mammalian species were analyzed. Four levels of reproduction regulation were
identified, according to the analysis of field and laboratory studies. Anticipatory reproduction is a group of
regulatory mechanisms of different character, acting at the population level in communities with periodically
available resources, leading to the synchronization of the peaks in the abundance of food resources and the
dissolution of litters.
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Статья обзорного характера посвящена актуальным прикладным вопросам идентификационной
птилологии ‒ раздела науки о перьевом покрове птиц, занимающейся проблемой идентификации
птиц по целым перьям и их микроскопическим остаткам. Идентификационная птилология разви-
вается в тесном взаимодействии с авиационной орнитологией1. Статья содержит анализ данных за-
рубежной и отечественной литературы по вопросам влияния идентификационной птилологии на
авиационную орнитологию, а также развития прикладных, организационных и стратегических во-
просов последней. Приведены конкретные примеры таксономической идентификации перьев по
микро- и макроструктуре, определена роль некоторых признаков микроструктуры пера для экспер-
тизы и филогенетических построений. Разработана система диагностических признаков одиночно-
го пера, описано несколько новых элементов пера и дополнены сведения по известным перьевым
структурам. С помощью математических методов (кластеризация по морфометрическим данным
микроструктурных компартаментов пера) определены филогенетические связи между таксонами
высшего и среднего ранга. Определена роль коллекций и определителей птиц по макро- и микро-
структуре пера для идентификационных исследований перьевого материала. Рассмотрены при-
кладные и научные пути решения проблем аэродромной экологии, а именно защиты воздушных су-
дов от биоповреждений, вызываемых птицами. Отмечена необходимость идентификации видов –
участников столкновений с воздушными судами. Начат проект по физико-географическому и кли-
матическому районированию. Цель проекта ‒ определить наиболее опасные для полетов авиации
виды птиц в районах и на территориях аэропортов в разные сезоны года. Созданы комплексные си-
стемы видового определения птицы по перьевым остаткам для авиационной орнитологии, куда
входит анализ структуры перьевого материала, эколого-географический и молекулярно-генетиче-
ский анализы; совокупность методов позволяет обрабатывать большие массивы данных исключи-
тельно по структуре групп перьев, одиночного пера или его фрагментов.

Ключевые слова: авиационная орнитология, птилология, идентификация по остаткам перьев,
микроструктура пера
DOI: 10.31857/S0042132421060089

ВВЕДЕНИЕ

Оперение как уникальная и чрезвычайно по-
лиморфная биологическая структура во многом
определяет видовое многообразие и видоспеци-
фичность птиц, служа их “визитной карточкой”.
Помимо эстетической и хозяйственной ценности
для человека, перья дают ему пример структурной
целесообразности ‒ природного технического
чуда, сочетающего широкую мультифункцио-

нальность, разнообразие, высокую степень диф-
ференциации макро- и микроструктуры и уни-
кальные физико-химические свойства образую-
щих перо кератинов. Именно эти свойства
оперения обеспечивают полет, аэро- и гидроди-
намику, гидрофобность, теплозащиту (Wolf,
Walsberg, 2000), протекторные свойства, тактиль-
ность, камуфляж и др. (Stettenheim, 1976, 2000).
Перья, благодаря специализации, простран-
ственной конфигурации и тонкому строению,
служат для производства либо приглушения зву-
ков, издаваемых оперением, в том числе при по-
лете (Weger, Wagner, 2017; Fadeeva, 2021). Они
имеют коммуникативное сигнальное значение,
участвуя в формировании своеобразного визуаль-

1 Авиационная орнитология – это одно из направлений
прикладной орнитологии, которое занимается минимиза-
цией биоповреждающей деятельности птиц и других жи-
вотных в аэропортах, в основном столкновений воздуш-
ных судов с птицами.

УДК 599.323.5;675.087
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ного языка демонстрационных поз птицы (Боро-
дулина, Формозов, 2015; Ruxton et al., 2017). Из-
вестны узкоспециализированные перья. Напри-
мер, перья могут служить для доставки воды:
самцы некоторых африканских видов рябков
Pterocles Temminck, 1815 в зобу и на гидрофильных
перьях брюшка приносят воду для своих птенцов
(Гаврилов, 1993; Joubert, Maclean, 1973). Или, на-
против, перья обладают гидрофобными свойства-
ми, например, у пингвинообразных Sphenisciformes
(Костина и др., 1996). У эму Dromaeus novaehollandiae
Vieillot, 1816 благодаря специализированной архи-
тектонике поверхности (пористости) перья также
выполняют целый ряд важнейших функций (Чер-
нова, Фадеева, 2009; Чернова, Коблик, 2010). Пе-
рья защищают ушное отверстие также у сов Strigi-
formes и других птиц и улучшают акустическое
восприятие звуков (Ильичёв, 1962; Koch, Wagner,
2002).

Для человека, безусловно, важны идентифи-
кационные свойства перьев, позволяющие опре-
делять таксономическую принадлежность кон-
кретной особи. Топография оперения птицы от-
личается расположением комплексов более или
менее однотипных перьев на определенных участ-
ках тела – птерилиях. Однако опознать птицу по
особенностям расположения, окраске и морфо-
логии перьев, а тем более их фрагментов, не все-
гда просто.

В настоящее время актуальны исследования
перьевых структур в рамках нового фундамен-
тального направления птилологии – систематики
птиц, основанной на морфологии пера, так как
связи морфологических исследований структуры
пера с систематикой и филогенетикой очевидны.
Особенности структуры перьев свидетельствуют
не только об их таксономическом значении, но и
о филогенетическом родстве разных таксонов, а
также о популяционной и внутривидовой измен-
чивости. Методологически это направление опи-
рается на птилологический метод неклассиче-
ской систематики, что позволяет проводить
идентификацию особи по микроструктуре пера.

Прикладные аспекты птилологии сейчас ак-
тивно развиваются в связи с актуальностью про-
блемы столкновений воздушных судов (ВС) с
птицами; число таких инцидентов постоянно
увеличивается. Это обусловлено возрастанием
скоростных характеристик ВС, количеством их
взлетно-посадочных маневров, а также направ-
ленностью шумовой струи двигателя ВС. Иден-
тификация вида птицы, участвовавшей в инци-
денте, чрезвычайно важна, так как позволяет
определить биологические риски для конкретно-
го аэродрома, принять адекватные меры по
управлению поведением соответствующего вида
птиц для сдерживания роста числа опасных
столкновений ВС с птицами. Идентификация не-

обходима также и для конструирования защит-
ных устройств для двигателей ВС. При этом мето-
ды определения вида, участвовавшего в столкно-
вении с ВС, коренным образом отличаются от
идентификации того же вида в природе. Исследо-
вания перьевых структур необходимы для реше-
ния глобальной задачи по определению наиболее
проблемных, с точки зрения орнитологической
безопасности полетов, аэродромов и для созда-
ния геоинформационной эколого-орнитологиче-
ской базы данных аэропортов РФ. Аэродром
представляет собой сложнейший комплекс тех-
нических, социальных и экологических составля-
ющих, и для решения проблемы безопасности
полетов необходим системный подход к контро-
лю аэродромной среды.

Лаборатория экологии и управления поведе-
нием птиц (ЛЭУПП) Института проблем эколо-
гии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН (ИПЭЭ
РАН) с 1980-х гг. остается базовой для сотрудни-
чества в рамках программы минимизации опас-
ности птиц для ВС, проводимой Международ-
ным комитетом по прикладной орнитологии (In-
ternational Committee of Applied Ornithology) и
Международной организацией гражданской
авиации (International Civil Aviation Organization,
ICAO). ИПЭЭ РАН – единственное научное
учреждение в РФ, которое проводит комплекс-
ные исследования по идентификации вида птицы
с выдачей документированной экспертизы, био-
логической справки по виду птицы и рекоменда-
ций для конкретного аэропорта.

Определение вида птицы по структуре перьев
применяется также в археологии, палеонтологии,
палеобиологии, экологии окружающей среды, в
криминалистике, в судебной и биологической
экспертизе соблюдения норм Конвенции о меж-
дународной торговле видами дикой фауны и фло-
ры, находящимися под угрозой исчезновения
(CITES – The Convention on International Trade in
Endangered Species of Wild Fauna and Flora). Пе-
рьевой покров птиц служит объектом и в других
областях исследования: орнитологии, зоологии
(ареалы обитания, миграции, пищевой рацион,
периоды линьки), бионике (конструирование
бесшумных летательных аппаратов и др.), этно-
графии и антропологии, а также в экологическом
образовании. При проведении полевых исследо-
ваний возникает необходимость определения ви-
довой принадлежности птицы по найденному пе-
ру для выяснения многих сторон биологии соот-
ветствующего вида. Перья – один из основных
идентификационных признаков птицы; они хо-
рошо сохраняются длительное время и имеют
много диагностически значимых макро- и мик-
роструктур.

Несколько лет назад нами была опубликована
статья по определению вида птицы на основе
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микроструктурных характеристик фрагментов
пера (Силаева, 2008). В ней на основе анализа за-
рубежной и отечественной литературы было по-
казано состояние прикладных и фундаменталь-
ных исследований микроструктуры перьевого
материала. С 2008 г. птилологическое направле-
ние получило значительное развитие. Опублико-
вана серия определителей вида птиц по микро- и
макроструктуре перьев (Силаева и др., 2011, 2013,
2015, 2018). Разработана система диагностических
признаков одиночного пера, описано несколько
новых элементов пера и дополнены сведения по
известным перьевым структурам. Активно разви-
вается новое направление таксономических ис-
следований на основе морфологии пера, иденти-
фикации таксона по структурным особенностям
перьев на уровне макро- и микроструктуры и по
архитектонике (внутреннему дизайну) пера.

1) Выявлены особенности и степень индиви-
дуальной изменчивости структурных компарт-
ментов пера в пределах таксонов разного ранга, а
также филогенетические связи между таксонами
по этому показателю.

2) Разработаны новые методы определения
таксона по одиночному перу и его фрагментам.
С помощью математических методов в результате
кластеризации по микроструктурным признакам
пера удалось определить системные связи между
таксонами высшего и среднего ранга (Силаева
и др., 2018). Развивается методологическая база
на основе совмещения тестируемых перьевых
структур с эталонными.

3) Созданы комплексные системы видового
определения птицы по перьевым остаткам для
авиационной орнитологии, куда входит анализ
структуры перьевого материала, эколого-геогра-
фический и молекулярно-генетический анализы.

4) В рамках договоров с аэропортами и авиа-
компаниями по экспертизе перьевых остатков
применяют анализ ДНК для сопряженной иден-
тификации. Необходимо отметить ряд преиму-
ществ морфологической экспертизы перьевого
материала перед молекулярно-генетическим ана-
лизом: быстрота, простота и дешевизна определе-
ния таксона.

5) Для обработки больших массивов данных
используют уникальный метод исследования ис-
ключительно по структуре групп перьев, одиноч-
ного пера или его фрагментов в зависимости от
количества перьевого материала.

6) Собраны и частично обработаны базы дан-
ных по столкновениям ВС с птицами с иденти-
фикацией вида-участника инцидента и установ-
лением географической точки столкновения. Ор-
нитологи и экологи ИПЭЭ РАН получили доступ
к базам данных Федерального агентства воздуш-
ного транспорта (Росавиация) по инцидентам с
птицами и, соответственно, имеют возможность

анализировать данные по биологическим обстоя-
тельствам столкновений. Это позволит опреде-
лять риски от биоповреждающей активности
птиц на конкретных аэродромах, давать рекомен-
дации аэропортам по предотвращению таких ин-
цидентов, а, значит, сохранить жизни людей и
технику. Такая аналитическая работа интенсивно
ведется, в частности, осуществляется проект по
физико-географическому и климатическому рай-
онированию.

Цель настоящей статьи состоит: 1) в демон-
страции развития птилологических исследований
в России за последние годы, а также в анализе пер-
спективных тенденций; 2) в оценке координации
птилологических исследований и работ в области
экологии аэродромов.

МЕТОДОЛОГИЯ ПТИЛОЛОГИЧЕСКИХ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Перьевые и таксидермические коллекции
как основа птилологических исследований

Метод макроструктурного определения вида
птицы по маховым и рулевым перьям, а также по
наиболее характерным группам покровных пе-
рьев активно применяется в орнитологии для
идентификации вида. Вид определяют, сопостав-
ляя оперение живой особи, тушки или фрагмен-
тов перьев с коллекционным и/или иллюстратив-
ным материалом классических полевых опреде-
лителей в реальном и электронном виде.
Перьевые и таксидермические коллекции ис-
пользуются и для подготовки коллекционных баз
микропрепаратов перьев.

Перьевая коллекция ЛЭУПП ИПЭЭ РАН су-
ществует с 2005 г. и содержит перьевой материал
от 2142 особей 328 видов из 57 семейств и 21 отря-
да, что составляет 36% видов и 95% отрядов, пред-
ставленных в современной фауне РФ (Коблик,
Архипов, 2014). По 43 видам из 21 семейства и
5 отрядов собраны и оформлены 128 полных кол-
лекций перьев в соответствии с основными пте-
рилиями. Коллекция содержит 292 крыла от
119 видов из 39 семейств и 14 отрядов; 270 шкурок
84 видов из 28 семейств и 8 отрядов птиц. Всего в
коллекции более 35 тыс. экземпляров перьев.

В коллекцию входят фрагменты перьев птиц
после столкновения с ВС и около 1232 микроско-
пических препаратов перьев 140 видов птиц из
10 групп. Коллекцию используют как эталонную
базу для прикладных морфологических исследо-
ваний по перьям, а также для других научных и
образовательных целей. Систематизированные
коллекции покровных перьев редки и ценны, так
как обычно сборы включают лишь рулевые и ма-
ховые перья.

Пополнение коллекции не наносит вреда пти-
цам, это связано с нашими природоохранными
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убеждениями, с применением гуманных, щадя-
щих методов сбора материала, так как никакими
высокими научными целями нельзя оправдать
массовый отлов и отстрел птиц. В нашу коллек-
цию поступают остатки погибших птиц: это пре-
имущественно материал, собранный вдоль авто-
дорог и линий электропередач, на кормовых
участках хищных птиц или любезно предостав-
ленный нам коллегами, охотниками и егерями.
Нам передают также негодные для экспонирова-
ния музейные чучела и тушки.

Материалы коллекции использованы нами для
написания серии русскоязычных оригинальных
определителей птиц разных таксономических
групп по перу и его фрагментам (Cилаева и др.,
2011, 2013, 2015, 2018) и около 30 научных статей.
Эти определители можно использовать в качестве
классических видовых, а также для микрострук-
турных исследований (см. ниже).

Определители перьев птиц
К настоящему времени накопилось достаточ-

ное количество электронных и бумажных спра-
вочников по маховым и рулевым перьям, особен-
но таких, которые позволяют определять птиц в
природе. Для нас представляют интерес перьевые
справочники, по которым можно установить
принадлежность групп перьев, одиночных перьев
или их фрагментов, или универсальные опреде-
лители для тех и других целей. Такие справочни-
ки способствуют развитию идентификационных
морфологических исследований по структуре пе-
рьевого материала.

Из иностранных атласов-определителей
прежде всего следует отметить “Определитель пе-
рьев птиц Центральной Европы” (Bergmann,
2015), содержащий сведения по перу для 298 ви-
дов наиболее важных гнездящихся птиц и регу-
лярных мигрантов. Руководство снабжено 377
цветными иллюстрациями перьев и 259 таблицами.
Во вводной главе рассматриваются наиболее ин-
тересные для сбора птилологических коллекций
биотопы, линька птиц, а также правовые вопросы
сбора перьев, хранение и систематизация перье-
вых коллекций. Здесь же подробно разбирают
особенности строения крыла Воробьинообраз-
ных и Неворобьиных птиц с функциональным
значением некоторых перьев. Этим же автором
опубликовано два полевых определителя такого
же стиля по морским, речным и околоводным
птицам (Bergmann, 2010, 2012). Общая информа-
ция по каждому семейству предваряет повидовой
очерк, который содержит детальные сведения по
оперению с учетом основных птерилий и разме-
ров самого длинного первостепенного махового и
рулевого перьев. Таблицы с фотографиями пе-
рьев включают основные наиболее характерные и
значимые для идентификации вида перья – махо-

вые и рулевые, а также некоторые кроющие. Од-
нако мелкие покровные перья почти не рассмат-
риваются. Определитель имеет тройное назначе-
ние: идентификация по отдельно найденным
перьям или по одному перу; как традиционный
полевой определитель и как учебно-методиче-
ское пособие по птилологии.

На заявленный еще в 1990-е гг. “Определитель
европейских птиц по перьям” можно подписаться
(Atlas of Feathers for Western Palearctic Birds). Это
монументальный и оригинальный перьевой атлас,
состоящий из двух томов: Воробьинообразные и
Неворобьиные птицы. Его особенность в том, что
маховые и рулевые перья представленных се-
мейств расположены в виде круговой модели. Аб-
рисы перьев прорисованы разными оттенками
цветов и наложены друг на друга. По радиусам от-
ложены значения процентных соотношений
между размерами перьев. Самое длинное маховое
представлено со значением в 100%, все другие пе-
рья определяются по относительному проценту.
Такой метод позволяет выявить даже самые тон-
кие пропорциональные отличия в размерах пе-
рьев, например, видов-близнецов. В модель
включено и крылышко (Alula), поскольку оно вы-
полняет важную аэродинамическую функцию и,
несмотря на свой малый размер, относится к
крупным перьям. Перья отдельных видов разных
перьевых нарядов представлены также в линей-
ной форме.

В 2015 г. в интернете появился анонс немецко-
язычного определителя “Рулевые перья птиц
Центральной Европы” (Hansen, Synnatzschke,
2015), подготовленный на базе черно-белого
определителя тех же авторов (Hansen, Syn-
natzchke, 1998). В книге описаны рулевые перья
300 видов птиц Центральной Европы. Она допол-
нена новым материалом и содержит 600 таблиц с
промерами перьев; подробно описаны характер-
ные особенности перьев каждого вида и разных
перьевых нарядов – половых и возрастных: цвет,
форма, индивидуальные вариации длины. Для
перьев некоторых видов проведено более тысячи
индивидуальных измерений. На базе Музея Нау-
мана (Das Naumann-Museum Köthen (Anhalt,
Deutschland)), где собрана самая большая науч-
ная коллекция перьев птиц, в 2010 г. организова-
на рабочая группа по морфологии пера. Ее цель –
создание атласа по перьям всех птиц мира. Проект
был представлен Международному Союзу охра-
ны природы (International Union for Conservation
of Nature and Natural Resources, IUCN). Пока со-
браны перья примерно 10% видов мировой орни-
тофауны. Сведения о перьях можно найти на ряде
сайтов интернета.

Определитель по перьевым микроструктурам
двух отрядов птиц Ржанкообразных Сharadrii-
formes и Гусеобразных Anseriformes опубликован
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в материалах Европейского комитета по столкно-
вениям ВС с птицами (Perremans, 1992). С помо-
щью сканирующего электронного микроскопа
(СЭМ) автор исследовала перьевые структуры 65
представителей отряда Ржанкообразных, при-
надлежащих к 31 роду и 13 семействам. Предло-
жена идентификация таксона по дорзальной по-
верхности кутикулы стержня пера и бородок.
Подобным же образом изучено 16 видов Гусеоб-
разных. Явные различия выявлены между утками,
гусями и лебедями. Составлен дихотомический
идентификационный ключ. Такие ключи допол-
няют и украшают определители, могут облегчить
процесс идентификации. Однако создание иден-
тификационного ключа довольно затруднитель-
но, так как приходится учитывать множество
факторов, не только единичные микро-, но и
макроструктурные диагностические признаки.

Из русскоязычных определителей по перу сле-
дует отметить “Атлас-определитель перьев птиц”
(Корепова, 2016). В нем представлены рулевые и
маховые перья 161 вида птиц, принадлежащих к
18 отрядам. Размеры перьев можно легко оценить
по масштабированному фону. В основу атласа
положен оригинальный принцип структурирова-
ния перьевого материала по цвету и цветовым со-
четаниям, что облегчает работу по поиску нужно-
го вида. Оперение птиц описано подробно, учте-
ны все детали, необходимые при идентификации
птицы по фрагментам ее оперения.

С весны 2018 г. действует сайт по определению
вида по перьям, разработанный Лабораторией по
изучению перьевого покрова птиц Ульяновского
областного музея им. И.А. Гончарова, включаю-
щий 180 видов птиц, распространенных в России
и некоторых других странах (http://featherlab.ru).

К сожалению, определители по перу, сочетаю-
щие макро- и микроскопические методы иденти-
фикации, единичны (Атлас-определитель…, 1995),
при этом микроструктурная часть данного опре-
делителя представляет собой перевод-компиля-
цию работ (Brom, 1986, 1991).

Серия оригинальных определителей, опубли-
кованных нами, отличается многовариантным
применением; они могут использоваться как
классические видовые справочники, а также как
макро- и микроструктурные по перу. Они пре-
имущественно предназначены для использова-
ния в прикладных идентификационных исследо-
ваниях (Cилаева и др., 2011, 2013, 2015, 2018). Эти
определители построены единообразно: включе-
ны подробные сведения о биологии видов (ареал,
резидентность, питание, поведение, полет, вока-
лизация, опасность для аэродромов и др.), о поле-
вых признаках. В том числе представлены фото-
графии крыла; созданы иллюстрации сканиро-
ванных перьев с указанием птерилий, а также
изображения, полученные в СЭМ; в некоторых

случаях приведены рисунки перьев орнитолога и
художника В.М. Гудкова. Дано описание макро-
и микроструктурных особенностей отдельного
покровного пера и выявлены качественные и ко-
личественные диагностические признаки.

Изучение перьевых макро- и микроструктур групп 
перьев, одиночного пера и фрагментов пера

Идентификация по перьевому материалу
принципиально отличается от определения птиц
в полевых условиях или по целым музейным туш-
кам, так как необходимо установить таксономи-
ческую принадлежность птицы по части ее опере-
ния, иногда по мельчайшему фрагменту. Но этот
тестируемый объект находится у исследователя в
руках, а не в небе, как у полевых орнитологов. На
экспертизу для идентификации таксона птицы
чаще всего поступают покровные перья или их
фрагменты.

На уровне анатомии и световой микроскопии
идентификация пера опирается на качественные
и количественные (морфометрические) признаки.
В российской птилологии за основу взят сравни-
тельно-морфологический метод исследования с
применением статистического анализа морфо-
метрических данных. На основе созданной в
ИПЭЭ РАН системы диагностических признаков
(СДП) перьевых структур выявлены микрострук-
турные особенности одиночного пера, которые
используются в прикладных работах по иденти-
фикации вида птицы по фрагментам пера, а также
как таксономические признаки в рамках нового
направления неклассической систематики (Си-
лаева, 2019). Анализ основан на имеющих таксо-
номическую значимость различиях структуры
групп перьев, одиночного пера и/или его фраг-
ментов.

Отдельное перо птицы как компартмент опе-
рения образует системный комплекс связанных
между собой, частично коррелированных в ли-
нейно-метрическом отношении микро- и макро-
структурных элементов. Эти элементы отражают
как индивидуальную, так и видовую изменчивость
оперения особи и могут служить признаками так-
сона разного ранга, позволяя прослеживать фи-
логенетические связи между таксонами.

Задача диагностической птилологии состоит в
определении таких структурных признаков по-
кровных перьев птиц, которые могли бы служить
в качестве диагностических. Вслед за целым ря-
дом авторов (Chandler, 1916; Miller, 1924; Ziswiler,
1962; Lucas, Stettenheim, 1972; Dove et al., 2005) на-
ми (Силаева, 2011а,б, 2019; Силаева и др., 2011,
2013, 2015, 2018) подтверждены в качестве диагно-
стических признаков следующие перьевые
микроструктуры: элементы пухового луча (узлы с
зубцами, междоузлия и их пигментация), ворсин-
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ки и флексулы; из макроструктур впервые выяв-
лены дополнительные пуховые образования, а
также соотношения некоторых признаков опаха-
ла. Следует отметить, что наиболее важными
структурами пухового луча являются узлы в каче-
стве соединительных элементов между клетками
луча, а также междоузлия. Узлы в основном разли-
чаются по форме, размеру, количеству зубцов и
плотности расположения на луче. Междоузлия –
по длине, ширине, изогнутости и соотноситель-
ным характеристикам с соседними узлами. Кро-
ме того, нами были открыты и описаны совер-
шенно новые, неизвестные ранее перьевые
структуры, а именно: комбинированные бород-
ки, модифицированные пуховые лучи с удлинен-
ными опахальцами и т.д. (Силаева, Гуменюк,
2008; Силаева и др., 2010).

Изучение микроструктуры проводят преиму-
щественно на покровных перьях, так как они ча-
ще всего поступают на биологическую экспертизу и
вызывают наибольшие затруднения при опреде-
лении таксона. Нами изучены пуховые и комби-
нированные бородки (Силаева и др., 2011, 2013,
2015, 2018) с типичными пуховыми лучами из ба-
зальной пуховой части опахала контурного или
полупухового пера. Преимущественно использо-
ваны межлопаточные перья. Число изученных
особей каждого вида – 1–12, а число тестируемых
перьев ‒ 1–5 от каждой особи. Тестирование
проходило в несколько этапов: препаровальная
подготовка (отмывка и сушка), микро- и макро-
морфометрия, изготовление препаратов и
микроскопия, а также изучение перьев в СЭМ.

Поиски видоспецифических признаков перье-
вых структур ведутся нами комплексно с приме-
нением разных методов исследования, с исполь-
зованием качественных и количественных при-
знаков. Так, с помощью статистического метода
анализа многомерных данных нам удалось не
только выявить признаки перьевых структур,
имеющие диагностическое значение, и проде-
монстрировать особенности и степень индивиду-
альной изменчивости структурных компонентов
пера в пределах таксонов разного ранга, но и по-

казать филогенетические связи между таксона-
ми, что явилось значительным вкладом в новое
направление таксономических исследований на
основе морфологии пера.

Метод статистического анализа многомерных 
данных по микроструктурам пера

Этот метод был впервые применен нами для
изучения перьевого материала в 2010 г. (Силаева и
др., 2010). Для шести отрядов: Гусеобразные An-
seriformes, Курообразные Galliformes, Ржанкооб-
разные Charadriiformes, Голубеобразные Colum-
biformes, Дятлообразные Piciformes и Воробьино-
образные Passeriformes и шести семейств
Ржанкообразных птиц: Ржанковые Charadriidae,
Бекасовые Scolopacidae, Тиркушковые Glareoli-
dae, Поморниковые Stercorariidae, Чайковые Lar-
idae и Чистиковые Alcidae был проведен иденти-
фикационный анализ по количественным при-
знакам микроструктур пера с целью определения
филогенетических связей между таксонами (Си-
лаева и др., 2018). Кроме того, мы смогли оценить
степень информативности признаков и возмож-
ность их дальнейшего использования в качестве
диагностических (Вараксин и др., 2003).

Исторически значимыми и точными призна-
ками, которые успешно применяли для иденти-
фикации высших таксонов, служили два призна-
ка пуховых лучей пера: длина пухового луча и
плотность узлов на пуховом луче (Brom, 1986,
1991; Prast et al., 1996). Однако для идентифика-
ции птицы до рода и вида двух микроструктурных
признаков явно недостаточно. Мы дополнили
имеющиеся признаки еще четырьмя новыми
(табл. 1, рис. 1) (Силаева и др., 2011, 2013, 2015,
2018).

Эти признаки бегло упоминались в литератур-
ных источниках, но системно не применялись
(Dove, Agreda, 2007; Yan, Wang, 2009; Dove, Koch,
2010). Таким образом, использовали шесть значи-
мых количественных признаков, полученных в
результате микроскопической морфометрии
(табл. 1). Вкупе эти компартменты луча образуют
единый морфологический комплекс, отражаю-

Таблица 1. Морфометрические признаки элементов пухового луча покровного пера

№ признака Признак, ед. измерения Условное обозначение
признака

P1 Плотность узлов (среднее количество узлов на 1 мм длины луча), шт. ρузл

P2 Длина междоузлия, мкм lмежд

P3 Ширина междоузлия, мкм wмежд

P4 Длина узла, мкм lузл

P5 Ширина узла, мкм wузл

P6 Длина пухового луча, мм lлуча
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щий специфику таксона. Надо отметить, что ка-
чественные морфологические данные не нашли
применения в филогенетике, возможно, по при-
чине трудности их перевода в количественные
(Brom, 1991).

Измерения микроструктур оперения для кла-
стерного анализа проводили в медиальной части
луча, где сосредоточены наиболее типичные эле-
менты. Для каждого объекта (одно перо от особи)
делали по 10 измерений каждого из шести при-
знаков при увеличении ×200–400; на одну особь
пришлось 60 измерений (рис. 1). Во избежание
большой погрешности в измерениях было задей-
ствовано минимальное количество операторов
(не более двух).

Для статистического анализа сформировали
обучающую выборку (ОВ) по шести вышепере-
численным отрядам и шести семействам птиц.
В нее вошли данные по проведенным измерениям.
ОВ включила все разнообразие набора призна-
ков, которые выявили микроструктурные осо-
бенности оперения представленных в ней особей.
Репрезентативная выборка состояла из 4060 строк с

числовыми значениями шести признаков. При
сегментации ОВ на отряды максимальную ин-
формативность обнаружили признаки P2 и P6
(табл. 1); эти признаки, кроме того, оказались
слабо коррелированы.

На основании данных ОВ была произведена
кластеризация по отрядам (рис. 2). Все кластеры
отрядов довольно компактны; исключение со-
ставляют Курообразные, кластер которых рас-
средоточен и деформирован кластером Голубе-
образных. Отряд Ржанкообразных занимает
промежуточное положение между отрядом Во-
робьинообразных и отрядом Гусеобразных.
В его кластере прослеживаются контуры двух
кластеров подотрядов Чайковых и Ржанковых,
что будет продемонстрировано ниже данными по
сегментации внутри таксона Ржанкообразных
(рис. 3). Отряд Дятлообразных оказался внутри
кластера Воробьинообразных, проявив родствен-
ную связь с ним. Дискуссии по поводу филогении
Дятлообразных ведутся уже в течение многих лет;
в основном исследователи принимали во внима-
ние остеологические, морфологические и другие

Рис. 1. Морфометрия пуховых лучей покровного пера на примере краснозобика Calidris ferruginea. Обозначения:
lмежд – длина междоузлия, мкм; wмежд – ширина междоузлия, мкм; lузл – длина узла, мкм; wузл – ширина узла, мкм;
lлуча – длина пухового луча, мкм; микрофото; увеличение ×400.
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Рис. 2. Визуализация отрядов в пространстве двух некоррелированных информативных признаков P2 и P6. Обозначе-
ния: Гусеобразные – *; Курообразные – +; Ржанкообразные – h; Голубеобразные – n; Дятлообразные – ; Воробьи-
нообразные – s.
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данные. Перьевые структуры до сих пор играли
лишь очень незначительную роль в таксономии,
и только в последних работах зарубежных авторов
значение морфологических признаков пера воз-
росло (Rijke et al., 2013; Fuller, 2015; Lee et al., 2016;
Berglund, Rosvold, 2021). Данные литературы по-
казывают значительное сходство перьевых структур
представителей Воробьинообразных и Дятлооб-
разных (Lowe, 1946; Brom, 1991). Диагностиче-
скими признаками послужили микроструктуры
пухового луча покровных контурных перьев, а
именно наличие и форма ворсинок, форма узло-
вых структур, пигментация лучей и др. Результа-
ты этих исследований значительно ослабили ги-
потезу о монофилии Дятлообразных.

Анализ результатов оценки информативности
признаков при сегментации ОВ на семейства
внутри отряда Ржанкообразных показал, что в
данном случае наибольшей информативностью
обладают признаки P1 и P2 (табл. 1, рис. 1, 3). Все
шесть семейств достаточно компактны, за исклю-
чением Бекасовых, данные которых значительно
разбросаны по признаку P1. Удается также уви-
деть обособленность подотрядов Куликов Char-
adrii, Чайковых и Чистиковых, а семейство Помор-
никовых хорошо отделилось от Чайковых, хотя
кластеры не выглядят четко очерченными. Под-
отряд Чистиковых, представленный в ОВ родом
Cyclorrhynchus Kaup, 1829, группируется в одном

кластере рядом с семейством Чайковых, однако
это может быть связано с тем фактом, что подот-
ряд Чистиковых представлен всего одним родом.

Таким образом, в пространстве двух наиболее
информативных признаков P2 и P6 в результате
кластеризации мы получили визуализацию дан-
ных по дифференциации отрядов. Сегментация
по отрядам показала хорошее разбиение их на
кластеры (рис. 2).

Метод сопоставления макро- и микроструктур 
эталонного пера с таковыми тестируемого

и с экстраполяцией

После проведения морфометрии полученные
для изучения перья и/или их фрагменты сопо-
ставляют с коллекционными образцами предпо-
лагаемого вида. Сопоставление проводится как с
тушками, так и с перьевыми эталонными коллек-
циями. При наличии только фрагмента пера
можно применять метод структурной экстрапо-
ляции.

На рис. 4 показано совмещение пера из перье-
вого биоматериала с эталонным пером грача Cor-
vus frugilegus Linnaeus, 1758; в результате опреде-
лен вид (грач) и птерилия (первостепенное махо-
вое перо).
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На рис. 5 представлены результаты совмеще-
ния микроструктур пуховых лучей тестируемого
пера и эталонного пера гуменника Anser fabalis.
Сходство оценили по нескольким признакам: 1)
форма и размер типичных узлов на пуховых лучах;
2) количество типичных и редуцированных узлов на
одном луче; 3) наличие изгибов междоузлий.

Эти структурные методы позволили за корот-
кое время без использования молекулярно-гене-
тического анализа обработать большие массивы
данных из совместной базы по столкновениям
Росавиации и ИПЭЭ РАН. Из 104 инцидентов с
ВС в 85% случаев был определен вид, в 7% – се-
мейство, в 7% – два близкородственных вида,
лишь в 1% случаев таксон определить не удалось.
Структурный метод идентификации вида вошел в
комплексный анализ определения вида наряду с
молекулярно-генетическим и эколого-географи-
ческим.

Поиск диагностических признаков еще далек
от завершения. Многие элементы пуховых лучей
пока остаются за пределами СДП: очень мало ис-
следованы бородки как контурные, так и пуховые
(Fuller, 2015), а также элементы контурных лучей,
например, флексулы (Brom, Visser, 1989; Brom,
1991), недостаточно изучены стержневые лучи
(Силаева и др., 2013; Lucas, Stettenheim, 1972;
Dove, 1999). Ворсинки, например, мы используем
пока только как показатели таксонов высшего

ранга и констатируем их наличие, но не можем
привлечь данные об их количестве на луче, о кон-
фигурации и расположении на бородке, луче,
птерилии. В будущем в качестве еще одного при-
знака можно было бы использовать узловые зуб-
цы, однако пока еще не выработан критерий их
оценки. Необходима дальнейшая работа как с уже
имеющимися компонентами системы, так и с
привлечением новых для понимания того, в ка-
кой степени они могут быть полезны для иденти-
фикации таксона и в качестве филогенетических
признаков.

Несколько примеров экспертиз,
выполненных в ЛЭУПП

1) По микроструктурным признакам, выяв-
ленным на основе морфологического, морфомет-
рического и эколого-географического анализов
перьевого материала проведены экспертизы пе-
рьевых остатков из древних отложений для Ин-
ститута истории, археологии и этнографии наро-
дов Дальнего Востока ДВО РАН, где проводятся
исследования систем жизнеобеспечения древнего
человека. По найденным в древних отложениях
фрагментам пуховых и контурных бородок в
ЛЭУПП ИПЭЭ РАН определены таксоны птиц
до уровня отряда и вида. Пуховые лучи пера, со-
бранные с фрагментов керамического сосуда,

Рис. 3. Визуализация семейств отряда Ржанкообразных в пространстве информативных признаков P1 и P2. Обозна-
чения: Ржанковые – *; Бекасовые – h; Тиркушковые – +; Поморниковые – s; Чайковые – ; Чистиковые – n.
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принадлежавшего носителям зайсановской куль-
турной традиции Приморья (памятник Клерк-5,
палеолагуна 4600–4500 лет назад), являются гнез-
довым пухом разных видов Гусеобразных, в част-
ности, серого гуся Anser anser Linnaeus, 1758 (Пан-
тюхина, Вострецов, 2021).

2) Обнаруженные в древних отложениях (40–
26 тыс. лет назад) в Молдове (памятник Брынзе-

ны 1, стоянка Костенки 14) фрагменты пуховых и
контурных лучей принадлежат крупным Во-
робьинообразным птицам, а именно Врановым:
по степени вероятности одному из четырех видов:
ворон Corvus corax Linnaeus, 1758, большеклювая
ворона C. macrorhynchos Wagler, 1827, грач C. frugi-
legus Linnaeus, 1758 или европейская черная воро-
на C. corone Linnaeus, 1758.

3) Для Автономной некоммерческой органи-
зации “Центр по проведению судебных экспер-
тиз и исследований” (АНО “Судебный эксперт”)
с целью определения вида птицы проведена сопо-
ставительная биологическая экспертиза перьевого
материала двух видов Гусеобразных. По микро- и
макроструктурным признакам гнездового пуха с
помощью макро- и микроморфометрии установ-
лена видовая принадлежность обыкновенной га-
ге Sоmаtеriа mоllissimа Linnaeus, 1758 и белощекой
казарке Branta leucopsis Bechstein, 1803. Выявлен-
ные качественные и количественные макро- и
микроструктурные диагностические признаки
пуха обоих видов позволили с уверенностью отде-
лить пух одного вида от другого (табл. 2).

Обыкновенная гага. Пуховая структура
состоит из бородок бурого цвета, выходящих из
короткого стержня; базальные участки бородок в
месте выхода из стержня светлые. Бородки
короткие.

Белощекая казарка. Пуховые структуры свет-
лые. Базальные концы бородок, выходящих из
короткого стержня, в месте выхода почти белые.
Бородки очень длинные. Микроструктурные
признаки исследуемых видов также отличаются
друг от друга (табл. 2).

АЭРОДРОМНАЯ ЭКОЛОГИЯ2

И ЭКСПЕРТИЗА ПЕРЬЕВ
Основная задача аэродромной экологии как

научно-технического направления состоит в ре-
гулировании сложных динамических отношений
между человеком, техникой и представителями

2 Аэродромная экология – это направление исследований,
исходящих из представления, что каждый аэродром являет
собой биотехнико-социоценоз, характеризующийся опре-
деленным набором экологических условий.

Рис. 4. Сопоставление экстраполированного контура
тестируемого пера (а) с эталонным маховым пером
грача Corvus frugilegus (б); фото; масштаб 1 см.

(а) (б)

Таблица 2. Количественные микроструктурные признаки пуха обыкновенной гаги и белощекой казарки

Признак
Пуховая структура

эталонный пух 
обыкновенной гаги

тестируемый 
пух

эталонный пух 
белощекой казарки

тестируемый 
пух

Длина бородки, мм 21 20 30 29
Количество типичных узлов треуголь-
ной формы на пуховых лучах, шт.

3–4 3–4 4–6 4–6

Длина пухового луча, мкм 850 960 2274 2215
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живой природы в социо-био-экоценозе аэродро-
ма. Аэропорт– это своеобразный стихийный за-
поведник, удовлетворяющий многим жизненным
потребностям птиц и других животных. Более
теплая и более освещенная, по сравнению с окру-
жающей средой, взлетно-посадочная полоса
предоставляет особенно хорошие возможности
для кормежки беспозвоночными; отличный об-
зор позволяет не стать жертвой хищников. Незна-
чительность или отсутствие беспокойства со сто-
роны людей, наличие мест для гнездования и от-

дыха привлекают как оседлых, так и пролетных
птиц. Часто вблизи аэропорта располагаются и
другие привлекательные для птиц объекты –
сельскохозяйственные поля с зерновыми культу-
рами, водные угодья, свинарники, зверофермы,
рыбозаводы, элеваторы, мясокомбинаты и т.п.
Очень опасны свалки твердых бытовых отходов,
на которых могут кормиться тысячные стаи чаек
и Врановых. Маршруты суточных перемещений
птиц могут пересекать взлетно-посадочные поло-
сы, и тогда столкновений с ВС не избежать.

Рис. 5. Сопоставление микроструктурных элементов пуховых лучей эталонного покровного пера гуменника Anser fab-
alis (а) и тестируемого пера (б); микрофото; масштаб 10 мкм.

(а)

(б)
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Возрастающее количество инцидентов с пти-
цами вызывает озабоченность руководства Мин-
транса и Росавиации (https://rulaws.ru/acts/Pis-
mo-Rosaviatsii-ot-29.06.2016-N-AN1.02-2302/).
Определение таксона птицы, участвовавшей в
столкновении с ВС, очень важно, поскольку для
каждого вида животного как биологического объ-
екта характерно видоспецифическое поведение
во взаимоотношениях со средой, которому долж-
ны соответствовать средства и методы управле-
ния поведением данного вида. Кроме того, необ-
ходимо учитывать информацию о массе птицы,
которая играет немаловажную роль в столкнове-
нии, от нее зависит тяжесть последствий авиаци-
онного инцидента. Однако мелкие птицы и лету-
чие мыши могут также причинить значительный
вред.

Благодаря нашим идентификационным ис-
следованиям (совместная база данных с ПАО
“Аэрофлот”) стали известны следующие факты.
Например, в результате столкновения с малым
зуйком Charadrius dubius Scopoli, 1786 массой в
30–50 г (категория А3) лопатки одного из двигате-
лей ВС были настолько повреждены, что при-
шлось менять двигатель. Крупная летучая мышь
массой 18–40 г, летающая со скоростью около
40–50 км в час, сильно повредила обтекатель ра-
диолокатора ВС. И в этом случае также потребо-
вался дорогостоящий ремонт.

Без определения вида птицы невозможно вы-
работать общую стратегию защиты ВС и опреде-
лить риски. Соответственно, не будет прямого
пути к минимизации столкновений ВС с птицами, а
значит, и не удастся достичь конечного результата –
сбережения жизни людей и сохранности дорого-
стоящей авиационной техники.

Необходимо иметь в виду, что не все виды
птиц, встречающиеся на аэродромах и в его
окрестностях, одинаково опасны для полетов
авиации. Кроме того, столкновения происходят
не только с фоновыми видами, но и с редкими и
уязвимыми. Приоритетное значение во всех ра-
ботах по минимизации столкновений должно
придаваться экологическим методам и управле-
нию поведением птиц, которое подразумевает от-
влечение опасных для авиации видов от аэродро-
ма, побуждение их искать другие места для пре-
бывания, но не элиминацию. Птицы – это звено
в цепи биоразнообразия орнитофауны страны и
ценный биологический ресурс. Большое значе-
ние в связи с этим приобретает разработка веро-
ятностных и статистических моделей столкнове-
ний с птицами и использование их в практике

3 Весовые категории птиц представлены по рекомендациям
Международной организации гражданской авиации: А –
масса птицы менее 110 г; B – от 110 до 1810 г; C – от 1810 до
3630 г; D – более 3630 г.

аэродромной экологии (Ильичёв и др., 1995; За-
щита самолeтов…, 2007).

В США и странах Европы публикуются иден-
тификационные системы по микроструктурным
данным перьевого материала разных видов птиц,
которыми могут воспользоваться специалисты в
области морфологии пера (Brom, Visser, 1989;
Brom, 1991; Prast et al., 1992, 1996, 1998; Shamoun,
Yom-Tov, 1996; Yildiz et al., 2009; Lee et al., 2016;
D’Alba et al., 2017; Pap et al., 2020). Все остатки
биологического происхождения направляются на
исследование, которым занимаются профессио-
нальные эксперты. В США, например, в Смитсо-
новском институте в Вашингтоне определяют
остатки птиц после каждого столкновения с ВС.
Устанавливают вид столкнувшейся с ВС птицы
даже в том случае, если никаких повреждений са-
молета не было (Reporting…, 2013). Для каждого
штата США имеются подробные списки видов
птиц, опасных для ВС.

Аналогичная система создается в России. До
2002 г. в России был очень небольшой опыт про-
ведения орнитологических экспертиз (Якоби,
1974; Кошелев и др., 1988; Ilyichev et al., 1999).
С 2002 по 2014 гг. в результате проведения иссле-
дований для аэропортов и авиакомпаний он не-
сколько расширился.

Ситуация изменилась после заключения дого-
вора ИПЭЭ РАН с ПАО “Аэрофлот” в 2014 г.,
идентификационные исследования приобрели
системный характер. Содержанием договора ста-
ли экспертные исследования вида птицы после
столкновения с ВС. С 2015 по 2019 гг. проведено
42 официальных экспертизы по идентификации
вида после столкновения ВС с птицами в России
и за рубежом (по маршрутам рейсов самолетов
ПАО “Аэрофлот”). Эти экспертизы составили
ядро уникальной геоинформационной системы
безопасности полетов авиации (ГИС БП). Был
проведен анализ ГИС БП, рассмотрены причины
и факторы, которые привели к появлению особи
того или иного вида на аэродроме, даны краткие
рекомендации по минимизации столкновений
ВС с птицами на конкретных аэродромах. Обна-
ружено, что большинство столкновений проис-
ходит с представителями семейств Ржанкообраз-
ных (преимущественно с чайками), Соколообраз-
ных Falconiformes и Стрижеобразных Apodiformes.
Отмечено, что более 90% столкновений происхо-
дит на территории аэропорта или в его окрестно-
стях; при взлете в 1.5 раза чаще, чем при посадке;
наибольшее число столкновений приходится на
весенне-летнее время и на светлое время суток; от
столкновений с птицами страдают преимуще-
ственно двигатель, носовая часть и фюзеляж ВС
(Силаева и др., 2020).

Идентификационная экспертиза как ком-
плексное исследование включает в себя анализ
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ДНК, а также макро- и микроструктуры группы
перьев, одиночного пера или его фрагмента. Ис-
следования структуры пера и ДНК проводят па-
раллельно. Их результаты взаимно дополняют и
подтверждают друг друга (Dove et al., 2007). В ис-
следованиях используют также биолого-геогра-
фический анализ. Он особенно необходим, когда
нужно установить географическое место столк-
новения, что важно для определения ответствен-
ности аэропорта за повреждение ВС в результате
столкновения.

С 2009 по 2019 гг. было проведено четыре кон-
ференции по проблемам авиационной орнитоло-
гии, в которых участвовали представители Росавиа-
ции и Минобороны РФ. Две научно-технические
конференции были организованы сотрудниками
ИПЭЭ РАН в 2009 и 2012 гг. (Материалы Пер-
вой…, 2009; Материалы Второй…, 2012), две дру-
гие “Птицы и полеты авиации” – отраслевой
группой “Два крыла” в 2017 и 2019 гг. Целью этих
встреч было повышение качества обеспечения
орнитологической безопасности полетов, обоб-
щение знаний в области аэродромной экологии,
объединение усилий авиационных орнитологов,
экологов, сотрудников авиакомпаний и аэропор-
тов, а также других специалистов, работающих в
области инженерной и математической эколо-
гии, прикладной орнитологии, биомеханики,
биоповреждений, аэродинамики и теории полета
птиц.

В настоящее время мы собираем данные об
индивидуальных эколого-географических усло-
виях аэропорта, связанных с рисками для полетов
авиации, сосредоточиваясь в первую очередь на
тех аэродромах и путях следования ВС, где проис-
ходит наибольшее число столкновений, выявляя
проблемные аэродромы с точки зрения биопо-
вреждений птицами и другими животными, и
осуществляем паспортизацию аэропорта. Пас-
порт аэропорта – это описание уникальных взаи-
моотношений между техническими, биологиче-
скими, социальными, географическими и клима-
тическими факторами. Также в паспорт должны
быть включены: информация по видам, представ-
ляющим наибольшую опасность для полетов
авиации в данном аэропорту; сведения о величи-
не популяции вида, стайности, миграционной
активности, способности избежать столкновения
с ВС, характере и времени пребывания этих ви-
дов; общие статистические данные о времени и
факторах, с которыми связано наибольшее число
столкновений – сезон, время суток, высота и фа-
за полета. На основе такого паспорта предполага-
ется не только определять параметры биоповре-
ждающих рисков, но и разрабатывать системные
тактические и стратегические эколого-техниче-
ские меры по обустройству территории аэродро-
ма таким образом, чтобы она стала непривлека-
тельной для птиц и других животных.

15 февраля 2020 г. между Росавиацией и ИПЭЭ
РАН подписано Соглашение о сотрудничестве, и,
в частности, начата совместная обработка базы
данных по столкновениям ВС с птицами, вклю-
чающей в среднем около тысячи сообщений о
столкновениях (угрозах столкновений) в год. На-
чат проект по физико-географическому и клима-
тическому районированию. Цель проекта – по-
нять какие виды, в какие сезоны наиболее опасны
в районах и на территориях аэропортов с наи-
большим числом столкновений с птицами. Для
этого все такие аэропорты будут сгруппированы в
зависимости от физико-географического и кли-
матического районирования. Пространственно-
типологическая классификация ареалов будет
проведена в соответствии с орнитогеографиче-
скими и фаунистическими исследованиями (Ор-
нитогеография…, 2009). Таким образом, будет
выявлена орнитологическая специфика каждого
проблемного аэропорта. Это будет сделано как на
общерегиональной основе, так и в зависимости
от ландшафтно-биотопических характеристик
конкретного аэропорта. На основе этих базовых
данных, а также результатов эколого-орнитоло-
гического обследования будут даваться рекомен-
дации по мерам предупреждения столкновений с
птицами для аэропортов с критической ситуаци-
ей по орнитологической безопасности полетов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Диагностика таксона птицы по структуре пера
перспективна и актуальна, что подтверждают на-
ши оригинальные работы в этом направлении.
ЛЭУПП ИПЭЭ РАН – пока единственная лабо-
ратория в России, сотрудники которой проводят
такую идентификацию на основе разработанных
адекватных методов. Нами показано, что морфо-
логия пера может и должна использоваться в ка-
честве таксономического признака в рамках но-
вого направления неклассической систематики,
использующего микро- и макроструктурные дан-
ные перьев для идентификации вида и система-
тики. Изучение изменчивости структуры перьев,
в конечном счете, будет способствовать понима-
нию процессов формообразования. Во всяком
случае, появилась возможность и необходимость
учитывать структурные признаки пера при ана-
лизе совокупности черт, характерных для таксо-
нов разного ранга. Результаты проведенных нами
исследований показывают неоправданность иг-
норирования структурных особенностей перьев
птиц в филогенетических и таксономических по-
строениях. При этом остается много вопросов и
нерешенных задач. Например, совсем немного
известно о конвергентных перьевых структурах у
неродственных видов, об адаптациях этих струк-
тур к экологическим условиям, о внутривидовой
изменчивости перьевых характеристик.



608

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 141  № 6  2021

СИЛАЕВА, ЧЕРНОВА

Следует также отметить социальную значи-
мость и многоплановость этих прикладных иссле-
дований, поскольку в авиационной орнитологии
биоповреждения, вызванные птицами, чрезвы-
чайно опасны, так как могут приводить к тяжелым
последствиям, связанным не только с потерей до-
рогостоящего оборудования, но и с гибелью лю-
дей. Стоимость ремонта двигателя после столк-
новения с птицей может достигать 14 млн рублей
и более. Жизнь людей не имеет цены.
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The review article is devoted to topical applied and fundamental issues of ptilology – the science of bird feath-
er cover, in particular, the problem of identifying birds by whole feathers and their microscopic remains. Iden-
tificational ptylology is developing in close cooperation with aviation ornithology. The article considers, re-
spectively, the influence of identificational ptylology on aviation ornithology, the development of applied, or-
ganizational and strategic issues of the latter. The article contains an analysis of foreign and domestic
literature of both directions. A system of diagnostic features of a single feather has been developed, several
new feather elements have been described, and information on known feather structures has been supple-
mented. Using mathematical methods (clustering based on morphometric data of feather microstructural
compartments), the phylogenetic relationships between higher and middle rank taxa were determined. Spe-
cific examples of taxonomic identification of feathers by micro- and macrostructure are given, and the role
of some features of the microscopic structure of feathers for examination and phylogenetic constructions is
determined. The role of bird collections and bird identification systems based on macro – and microstructure
of feathers for identification studies of feather material is determined. The applied and scientific ways of solv-
ing the problems of airfield ecology, namely, the protection of aircraft from biological damages caused by
birds, are considered. The need to identify species involved in collisions with aircraft is noted. A project on
physical, geographical and climatic zoning was started. The aim of the project is to identify the most danger-
ous bird species for aviation flights in the areas and territories of airports in different seasons of the year. Com-
plex systems of bird species identification based on feather remains have been developed for aviation ornithol-
ogy, which includes analysis of feather structure material, ecological-geographical and molecular genetic
analyses. The method allows processing large data sets exclusively on the structure of feathers groups, a single
feather or its fragments.

Keywords: aviation ornithology, identifying feather remains, feather microstructure, ptilology
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Мягкая пшеница является наиболее востребованной пищевой культурой в мире и занимает огром-
ные посевные площади. Хлебопекарные качества данной культуры определяют пищевую и коммер-
ческую ценности ее сортов. Улучшение качества зерна по хлебопекарным показателям – важнейший
приоритет как для классической, так и для маркер-ориентированной селекции мягкой пшеницы.
Данные качества определяются большим числом генов и к тому же подвержены влиянию агроэко-
логических факторов. Средовые условия, усиливая либо ослабляя наследственный компонент, ча-
сто затрудняют выделение генетического фактора по конкретному признаку. Однако средовая из-
менчивость нивелируется при наличии какого-либо лимитирующего фактора (продолжительные
низкие и высокие температуры, засуха, обилие осадков, недостаток минерального питания и т.д.),
при котором раскрывается генетический потенциал признака и определяет генетические факторы
в качестве основных детерминант развития признака. В начале обзора вкратце описаны некоторые
гены, вовлеченные в реализацию хлебопекарных качеств зерна мягкой пшеницы, которые в боль-
шинстве своем зависят от белкового и углеводного компонентов, ферментного состава. Основная
часть статьи посвящена генам углеводного компонента, а именно waxy-генам, определяющим ами-
лозо-амилопектиновый состав зерна мягкой пшеницы, который, в свою очередь, является одним из
важных факторов высоких хлебопекарных качеств зерна. В обзоре описаны аллели генов waxy,
обусловливающие соотношение амилозы и амилопектина в крахмале зерна мягкой пшеницы. Для
наиболее известных аллелей гена waxy приведены функциональные SNP-маркеры (single nucleotide
polymorphism) с подобранными к ним праймерами и эндонуклеазами рестрикции. Эти данные бу-
дут полезны при маркер-ориентированной селекции, поскольку селекционерам весьма трудоемко
контролировать хлебопекарные качества мягкой пшеницы без применения современных методов
молекулярной генетики. Вследствие чего при классической селекции некоторые сорта пшеницы
могут терять свои высокие хлебопекарные качества. Это определяет актуальность работ по поиску
и изучению SNP-маркеров хлебопекарных качеств мягкой пшеницы в генах waxy, в том числе по
уже известным функциональным маркерам хлебопекарных качеств.

Ключевые слова: Triticum aestivum, SNP-маркеры, функциональные ДНК-маркеры, маркер-ориенти-
рованная селекция
DOI: 10.31857/S004213242106003X

ВВЕДЕНИЕ
Хлебопекарные качества зерна являются важ-

нейшими хозяйственно-ценными признаками
мягкой пшеницы и зависят от функционирова-
ния большого числа генов. Геном мягкой пшени-
цы, несмотря на то, что это одна из самых востре-
бованных продовольственных культур, до сих пор
остается малоизученным. Трудоемкость геном-
ных исследований мягкой пшеницы обусловлена
сложностью ее генома, состоящего из геномов
трех разных организмов (BBAADD). Аллогекса-
плоидный геном пшеницы образован в ходе есте-
ственной гибридизации трех геномов близкород-
ственных видов трибы пшенициевых Triticeae.

Triticum urartu Thum. – донор субгенома А; Aegilops
tauschii Coss. – донор субгенома D. Наиболее веро-
ятным донором субгенома B является Aegilops spel-
toides Tausch (Marcussen et al., 2014). Таким обра-
зом, доноры субгеномов A, B и D – родственные
виды, что обусловливает присутствие большин-
ства генов в геноме мягкой пшеницы в виде так
называемых гомеологичных копий. Многокопий-
ность генов, большой размер и сложная организа-
ция генома пшеницы значительно затрудняют как
полногеномное секвенирование, так и идентифи-
кацию нуклеотидных последовательностей отдель-
ных генов. На настоящий момент большинство
работ по исследованию генома пшеницы посвя-
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щены функциональному описанию секвениро-
ванных нуклеотидных последовательностей, со-
ставлению физических и генетических карт хро-
мосом диплоидных и полиплоидных видов
пшениц, изучению филогенетики и составле-
нию родословных (Yan et al., 2000; Zhang et al.,
2004; Zimin et al., 2017). Как результат, анноти-
рованы многие важнейшие гены пшеницы, в том
числе потенциально вовлеченные в реализацию
хлебопекарных качеств; в целом накоплен боль-
шой объем знаний по данной тематике. Извест-
но, что наибольший вклад в обеспечение высоких
хлебопекарных качеств зерна мягкой пшеницы
вносят гены белков клейковины – глиадинов и
глютенинов (Чеботарь и др., 2012; Обухова, Шум-
ный, 2018; Wang et al., 2017). Наряду с генами за-
пасных белков немаловажными являются гены,
определяющие качественный состав крахмала.
Проведено множество исследовательских работ,
в которых выявлены различные аллельные состо-
яния генов waxy, определяющих качество крахма-
ла (Guzmán, Alvarez, 2012; Yamamori, Guzmán,
2013; Ayala et al., 2015). Вместе с тем, обзорные ра-
боты, охватывающие весь объем имеющихся в на-
стоящее время знаний по генам waxy, отсутству-
ют. Имеется лишь одна работа 2016 г. (Guzmán,
Alvarez, 2016). Но с тех пор уже было получено
множество новых результатов в этой области. По-
этому главной целью обзора стала систематиза-
ция накопленных знаний по генам waxy, а также
описание известных функциональных SNP-мар-
керов генов waxy разных субгеномов.

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СОСТАВЛЯЮЩАЯ 
ХЛЕБОПЕКАРНЫХ СВОЙСТВ

МЯГКОЙ ПШЕНИЦЫ
Для успешной маркер-ориентированной се-

лекции мягкой пшеницы по хлебопекарным ка-
чествам необходимы знания о соответствующих
генах, аллелях и мутациях в генах. В обеспечении
хлебопекарных качеств зерна мягкой пшеницы
среди множества факторов наибольшее значение
имеют гены белкового компонента (гены gli-1, gli-2,
glu-1, glu-3 и др.), гены углеводного компонента
(waxy-гены и др.) и гены комплекса ферментов
амилаз (гены α-amy-1, α-amy-2, β-amy-1, β-amy-2
и др.) (табл. 1).

Клейковина белкового компонента состоит в
основном из двух белков – глиадина и глютенина.
Деление на эти группы основано на их способно-
сти растворяться в спирте (Gupta, Shepherd, 1990):
глиадины – спирторастворимые соединения,
простые, мономерные белки с молекулярной
массой 30–78 кДа; глютенины – не растворимые
в спирте высокомолекулярные белки с массой до
нескольких десятков миллионов дальтон (D’Ovi-
dio, Masci, 2004). Глиадины подразделяют на α-,
β-, γ- и ω-глиадины в соответствии с их электро-

форетической подвижностью, глютенины – на вы-
сокомолекулярные HMW (high molecular weight) и
низкомолекулярные LMW (low molecular weight)
(Shewry, Halford, 2002). Глиадины кодируются
мультигенным семейством генов в трех гомоло-
гичных локусах хромосомы 1 – gli-A1, gli-B1, gli-D1
и хромосомы 6 – gli-A2, gli-B2, gli-D2 (Ozuna et al.,
2015). Гены глютенинов располагаются на хромо-
сомах первой гомеологичной группы. При этом
гены высокомолекулярных глютенинов обозна-
чаются как glu-1 (glu-A1, glu-B1, glu-D1), а гены
низкомолекулярных – как glu-3 (glu-A3, glu-B3,
glu-D3) (Zhang et al., 2004). Для генов глиадинов и
глютенинов характерны аллели, определяющие
высокие и низкие показатели продуктивности, ка-
чества зерна, адаптивного потенциала (Кoнaрев и
др., 2000).

Крахмал – базовая составляющая углеводного
компонента – состоит из амилозы и амилопекти-
на, соотношение которых в составе зерна влияет
на хлебопекарные качества муки. Ключевой фер-
мент синтеза амилозы эндосперма – гранулосвя-
занная крахмальная синтаза GBSS (granule-bound
starch synthase) – кодируется генами, получивши-
ми название waxy. Аллогексаплоидная природа
мягкой пшеницы обусловливает наличие трех
изоформ waxy-белка (wx-A1, wx-B1, wx-D1) (Na-
kamura et al., 1993). Данные изоформы кодируют-
ся гомеологичными генами wx-A1, wx-B1, wx-D1,
расположенными на коротком плече седьмой
хромосомы субгенома А (7AS), на длинном плече
четвертой хромосомы субгенома А (4AL) и на ко-
ротком плече седьмой хромосомы субгенома
D (7DS) соответственно (Nakamura et al., 1993,
1995). Гены wx-A1, wx-B1, wx-D1 имеют аллели,
кодирующие функционально активные wx-бел-
ки, и нуль-аллели, блокирующие синтез wx-белка
(Delwiche, Graybosch, 2002). Крахмал waxy-му-
тантных пшениц, имеющих нуль-аллели по всем
трем waxy-генам, полностью состоит из амило-
пектина.

Для этих мутантных растений характерно сни-
жение показателя качества хлеба – числа паде-
ния, или индекса Хагберга, а также чрезмерная
повреждаемость крахмальных гранул, что приво-
дит к снижению выхода муки при размоле (Yasui
et al., 1997).

Амилолитические ферменты относят к группе
белков с высокой степенью полиморфизма. Из-
вестно, что α-амилаза контролируется локусами,
расположенными в шести и семи хромосомах
всех гомеологичных групп (Mrva, Mares, 1999).
При этом гены, находящиеся в шести хромосомах
соответствующих геномов, обозначают символа-
ми α-amy-A1, α-amy-B1, α-amy-D1, а локусы семи
хромосом – α-amy-A2, α-amy-B2, α-amy-D2 (Gale
et al., 1983). Синтез β-амилазы кодируется тремя
локусами (Рыбалка, Созинов, 1980), которые от-
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несены в две группы и обозначены как β-amy-1 и
β-amy-2. Локус β-amy-1 расположен в хромосомах
4А (β-amy-А1) и 4D (β-amy-D1); локус β-amy-2 – в
хромосоме 5А (β-amy-А2). Для каждого локуса
идентифицированы по несколько аллелей
(Ainsworth et al., 1983).

ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ АЛЛЕЛИ
waxy-ГЕНОВ

Качество крахмала, фракция которого состав-
ляет около 70% от общего количества сухого ве-
щества зерна, определяется соотношением ами-
лозы и амилопектина – двух его основных макро-
молекул. Присутствие полимеров в пшенице
варьирует в пределах: 22–35% для амилозы и 68–
75% для амилопектина. Крахмал синтезируется
внутри амилопласта и хранится в гранулах, в ко-
торых обнаружено несколько белков, называе-
мых белками крахмальных гранул SGP (starch
granule protein). Было описано десять SGP: пять по-
верхностных SGP с молекулярной массой 5–30 кДа
и пять интегральных SGP с молекулярной массой
59–149 кДа (Schofield, Greenwell, 1987). Основные
ферменты синтеза крахмала относятся ко второй

группе: гранулосвязанная крахмальная синтаза I
(GBSSI, или waxy), крахмальная синтаза I (SSI,
или SGP-3), крахмальная синтаза II (SSII, или
SGP-1) и фермент, разветвляющий крахмал I
(SBEI, starch-branching enzymes, или SGP-2).
В синтезе амилопектина задействованы, по мень-
шей мере, три крахмал-синтазы (SSI, SSII, SSIII),
несколько ферментов, увеличивающих и умень-
шающих ветвление. Напротив, синтез амилозы в
эндосперме пшеницы осуществляется только с
помощью GBSSI, или waxy-белка, что продемон-
стрировано при создании первых не содержащих
амилозу форм пшениц (waxy-пшениц), или со-
держащих ее в очень низких количествах (менее
3%) (Nakamura et al., 1995). Первое исследование
гена waxy проведено на кукурузе, в которой обна-
ружены его нуль-аллели, произошедшие из-за
вставки мобильных генетических элементов
внутрь гена (Shure et al., 1983). Позднее исследо-
ваны гены waxy других видов культурных расте-
ний: ячменя (Rohde et al., 1988), картофеля (Visser
et al., 1989), гороха посевного (Dry et al., 1992).
В первых исследованиях данного гена у пшеницы
(Clark et al., 1991) определена последовательность
кДНК waxy-гена, однако принадлежность

Таблица 1. Основные гены, вовлеченные в реализацию хлебопекарных качеств зерна мягкой пшеницы

Ген Локализация Белок Функция Источник

waxy 7AS (wx-A1)
4AL (wx-B1)
7DS (wx-D1)

waxy-белок Синтез амилозы Nakamura et al., 1993

gli-1 1АS (gli-А1)
1ВS (gli-В1)
1DS (gli-D1)

γ-, δ- и ω-глиадины

Входит в состав
клейковины

Anderson et al., 2012

gli-2 6АS (gli-А2)
6ВS (gli-B2)
6DS (gli-D2)

α-глиадины Li et al., 2013

glu-1 1АL (glu-A1)
1ВL (glu-B1)
1DL (glu-D1)

Высокомолекулярные 
глютенины

Zhang et al., 2004
glu-3 1АS (glu-A3)

1ВS (glu-B3)
1DS (glu-D3)

Низкомолекулярные 
глютенины

α-amy-1 6AL (α-amy-A1)
6BL (α-amy-B1)
6DL (α-amy-D1) Ферменты группы

α-амилаз
Расщепление крахмала 
до декстринов

Mrva, Mares, 1999;
Gale et al., 1983α-amy-2 7АL (α-amy-A2)

7ВL (α-amy-B2)
7DL (α-amy-D2)

β-amy-1 4АL (β-amy-А1)
4DL (β-amy-D1) Ферменты группы

β-амилаз
Расщепление амилозы 
до мальтозы Ainsworth et al., 1985

β-amy-2 5АL (β-amyА2)
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изученного гена к определенному субгеному
T. аestivum в то время не была установлена. Позд-
нее удалось осуществить дифференциацию и ха-
рактеристику трех waxy-генов (Murai et al., 1999),
сходство нуклеотидных последовательностей меж-
ду тремя гомеологичными генами wx-A1, wx-B1 и
wx-D1 составило 95.6–96.3%, каждый из этих ге-
нов состоит из 12 экзонов и 11 интронов (Yan
et al., 2000). Каждый из waxy-генов имеет не-
сколько аллелей: аллель (а), кодирующий синтез
активного белка waxy; нуль-аллель (b), при кото-
ром синтез функционального белка waxy отсут-
ствует; аллели, кодирующие наработку белков
waxy с разной степенью ферментативной актив-
ности. В табл. 2 приведен перечень наиболее из-
вестных аллелей генов waxy, праймеры и рестрик-
тазы для их идентификации на основе SNP-мар-
керов.

При наличии мутации waxy в одном из гомео-
логичных генов, оставшиеся функциональные
гены частично компенсируют дисфункцию му-
тантного нулевого аллеля. Хотя waxy-нулевые ал-
лели вызывают относительно небольшое сниже-
ние амилозы крахмала (при наличии одного
нуль-аллеля waxy-гена доля амилозы в составе
крахмала снижается до 22.2–23.6%, при наличии
двух нуль-аллелей – до 17.0–18.5%), их наличие
приводит к заметным различиям в степени набу-
хания крахмальных гранул и склеивания крахма-
ла и к изменениям других физических и реологиче-
ских свойств (Graybosch, 1998; Morris et al., 2020).

К настоящему времени наибольшее количе-
ство аллелей найдено для гена wx-A1 (табл. 2). За
аллель дикого типа принят аллель wx-A1a, кото-
рый кодирует синтез функционально активного
waxy-белка. Нуль-аллель wx-A1b содержит деле-
цию 23 п.н. в первом экзон-интронном переходе
(Vrinten et al., 1999) и приводит к отсутствию бел-
ка wx-A1. Для идентификации аллелей wx-A1a и
wx-A1b часто используют пару праймеров, подби-
рая один из праймеров таким образом, чтобы он
был комплементарен делетированному участку и
не отжигался на матричной ДНК. В результате, в
случае аллеля wx-A1a целевой продукт ПЦР нара-
батывается, а в случае аллеля wx-A1b – отсутству-
ет. В популяциях мексиканских сортов хлебной
пшеницы был выявлен еще один нуль-аллель ге-
на wx-А1, при котором имеется делеция 738 п.н.
Данный аллель был каталогизирован с предвари-
тельным названием wx-A1o (Guzmán et al., 2015).
Приведенная в табл. 2 пара праймеров для выяв-
ления аллеля wx-A1o способна образовывать про-
дукты реакции двух размеров: ампликон разме-
ром 709 п.н. соответствует искомому аллелю wx-A1o,
ампликон размером 1447 п.н. – аллелю дикого ти-
па wx-A1а. В исследованиях, проводимых на по-
пуляциях турецкой хлебной пшеницы, обнаруже-
но наличие вставки из 173 п.н. в четвертом экзоне
гена wx-A1. Данная вставка приводит к наруше-

нию рамки считывания, генерирует преждевре-
менный стоп-кодон и, вероятно, приводит к об-
разованию усеченного белка. Этот аллель изве-
стен как wx-A1f (Saito et al., 2004). Аллель,
каталогизированный как wx-A1h, обнаружен в ге-
номе твердой пшеницы Triticum durum. Он приво-
дит к отсутствию белка wx-A1 и связан с делецией
одного нуклеотида, которая приводит к сдвигу
рамки считывания и появлению преждевремен-
ного стоп-кодона (Vanzetti et al., 2010). Иденти-
фикация аллеля wx-A1h возможна с использова-
нием пары праймеров Wx-A2L/Wx-A2R (табл. 2).
В ходе ПЦР образуются ампликоны размером 489
п.н., что характерно как для аллеля wx-A1h, так и
для аллеля wx-A1а. Точное выявление аллеля воз-
можно посредством обработки рестриктазой
Sau96I: аллель wx-A1h не расщепляется данной
рестриктазой, в случае аллеля wx-A1а образуются
фрагменты размером 252 и 238 п.н. Описанные
аллели wx-A1b, wx-A1f, wx-A1h и wx-A1o являются
нуль-аллелями, приводящими к отсутствию waxy-
белка.

В случае аллелей wx-A1b, wx-A1h и wx-A1o это
связано с делецией участка гена, в случае аллеля
wx-A1f – со вставкой нуклеотидной последова-
тельности. Данная вставка имеет характеристики
мобильных генетических элементов, которые мо-
гут повлиять на посттранскрипционное созрева-
ние генов и, следовательно, на их экспрессию
(Cai et al., 1998). Описан (Caballero et al., 2008) ал-
лель гена wx-A1 с пониженной экспрессией и низ-
ким уровнем белка wx-A1, каталогизированный
как wx-A1g и имеющий вставку длиной 160 п.н.
Выявление данного аллеля возможно с использо-
ванием праймеров wx-A1 DiagF/wx-A1 DiagR с
последующей обработкой рестриктазой ApoI
(табл. 2). Фенотипическое проявление данного
аллеля выражается в уменьшении конечного ко-
личества белка wx-A1 в зерне. Предполагается, что
вставка влияет на созревание первичных транс-
криптов из-за абберантного сплайсинга. Относи-
тельно недавно охарактеризованный аллель wx-А1i
также связан с наличием транспонируемых эле-
ментов. Однако необходимо отметить, что в слу-
чае этого аллеля вставка длиной 376 п.н. находит-
ся в 3'-нетранслируемой области и, возможно,
приводит к снижению экспрессии гена wx-А1.
Пара праймеров 3'FR2/3'FR1 для идентификации
аллеля wx-А1i дает продукты ПЦР двух размеров,
включая как искомую аллель, так и wx-А1а (табл. 2).
Аллель wx-A1c характеризуется наличием двух
SNP: первая SNP – в положении 1804 восьмого
экзона, вторая SNP – в позиции 2042 девятого эк-
зона. Данные изменения могут быть связаны с
пониженной ферментативной активностью белка
wx-А1 (Yamamori, Guzmán, 2013). Выявление ал-
леля wx-А1с также возможно с помощью рестрик-
тазного анализа при помощи фермента BseRI: в
случае искомого аллеля wx-А1с образуются 4
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фрагмента (291, 395, 166, 187), а в случае аллеля
wx-А1а – 5 фрагментов (291, 343, 52, 166 и 187
п.н.). Аллель wx-A1d несет SNP в позиции 1848
восьмого экзона. Предварительные исследования
прогнозируют небольшое воздействие аллеля
wx-A1d на содержание амилозы в зерне. В аллеле
wx-A1e обнаружены четыре SNP в составе 5, 8, 9 и
12 экзонов. Среди них только одна (в позиции
2123 девятого экзона) приводит к замене глутами-
новой кислоты на лизин в последовательности
белка (Yamamori, Guzmán, 2013). Выявление дан-
ного аллеля возможно с помощью праймеров Wx-
7A-F2/Wx-7A-R2a и рестриктазы TaqI (табл. 2):
ампликон расщепляется на 7 фрагментов в случае
аллеля wx-A1e (120, 48, 9, 138, 390, 74, 259) и на 8
фрагментов в случае аллеля wx-A1а (120, 48, 9, 138,
390, 74, 160, 99 п.н.). Четыре SNP обнаружены в
аллеле wx-A1j, два из них вызвали изменения в
аминокислотной последовательности белка: SNP
в положении 482 третьего экзона приводит к за-
мене глутаминовой кислоты на лизин, SNP в по-
ложении 2042 девятого экзона идентичен SNP в
аллеле wx-A1c (замена триптофана в положении
453 на аргинин). Предварительные исследования
показали, что содержание амилозы в образцах с ал-
лелем wx-A1j сходно с содержанием амилозы в ди-
ком типе (Yamamori, Yamamoto, 2011). Кроме
идентифицированных, охарактеризованных и ка-
талогизированных аллелей гена wx-A1 имеются
ряд известных и описанных, но не каталогизиро-
ванных аллелей, приводящих к отсутствию белка
или выработке белка со сниженной ферментатив-
ной активностью. Таким образом, из описанных
и каталогизированных аллельных вариантов гена
wx-A1 максимальное количество амилозы в зерне
содержится в растениях дикого типа, то есть с ге-
нотипом wx-A1а; в растениях с нуль-аллельными
генотипами wx-A1b, wx-A1f, wx-A1h, wx-A1o белок
wx-A1 отсутствует; снижение количества белка
наблюдается в растениях с генотипами wx-A1с,
wx-A1е, wx-A1g, wx-A1i; небольшое воздействие на
количество амилозы в зерне имеют аллели wx-A1d,
wx-A1j. Итак, приблизительное содержание ами-
лозы в зернах растений с разными генотипами
выглядит следующим образом: wx-A1е (2.9% =
= wx-A1b) < < wx-A1i (8.0%) < wx-A1с (16.8%) < wx-A1j
(22.6% = wx-A1а) (Yamamori, Guzmán, 2013).

Для гена wx-B1 охарактеризовано небольшое
количество аллелей (табл. 2). В целом, необходи-
мо отметить, что в настоящее время данные по
этому гену только пополняются, и классифика-
ция его аллельных вариантов находится на на-
чальной стадии формирования. Однако, несмот-
ря на это, имеется мнение, что ген wx-B1 оказыва-
ет большее влияние на содержание амилозы, чем
два других гомеологичных гена waxy (Yamamori,
Quynh, 2000). Аллель wx-B1а этого гена принят за
дикий тип, при котором показана наработка
максимального количества амилозы в зерне. В

нуль-аллеле wx-B1b произошла делеция всего ко-
дирующего участка, и, как следствие, в зернах
растений с генотипом wx-B1b отсутствует белок
wx-В1 (Vrinten et al., 1999). Для аллеля wx-B1c из-
вестно, что он содержит четыре SNP в 3, 9 и 10 эк-
зонах. Аллель wx-B1d характеризуется делецией
трех нуклеотидов в восьмом экзоне, в результате
которой происходит делеция одной аминокислоты
в последовательности белка wx-В1 (Yamamori,
2009). Аллели wx-B1e и wx-B1h содержат по не-
сколько SNP в экзонах и интронах и одну амино-
кислотную замену в последовательности белка
(Guzmán et al., 2011). Аллель wx-B1e связан с более
высоким содержанием амилозы в грануле крах-
мала (Nieto-Taladriz et al., 2000; Ortega et al., 2015).
Его идентификация возможна посредством ам-
плификации праймерами Wx-B1L/Wx-B1R
(табл. 2). Аллель wx-B1g характеризуется некото-
рым снижением содержания амилозы, выявление
которого возможно с помощью пары праймеров
Wx-VT1F/WxVTR и рестриктазы BglII (табл. 2).
Аллели wx-B1i и wx-B1j также имеют по несколько
SNP в экзонах и интронах и приводят к заменам двух
(аллель wx-B1i) и одной (аллель wx-B1j) аминокис-
лоты в составе белка wx-В1 (Guzmán, Alvarez,
2012). Обнаружены также нуль-аллели wx-B1k,
wx-B1l и wx-B1m, которые, в отличие от аллеля
wx-B1b, имеют делеции не полноразмерного гена,
а нескольких нуклеотидов (Ayala et al., 2015; Guz-
mán et al., 2015). Идентификация аллеля wx-B1k
возможна с помощью пары праймеров
BDFL/BRD (табл. 2). При этом образуются про-
дукты реакции разных размеров: 425 п.н. для ал-
леля дикого типа субгенома В (wx-B1а), 455 п.н.
для субгенома А (wx-А1) и 497 п.н. для субгенома
D (wx-D1). Искомый аллель wx-B1k имеет более
низкую подвижность, чем wx-B1а. Аллель wx-B1m
выявляется с использованием праймеров Wx-1Fw/
Wx-1.3Rv (табл. 2). При этом также образуется не-
сколько продуктов реакции: 492 п.н. (wx-B1а),
480 п.н. (wx-D1а) и 472 п.н. (wx-А1а). Для искомого
аллеля wx-B1m характерна более высокая по-
движность по сравнению с wx-B1а.

Для гена wx-D1 описано наименьшее число ал-
лелей (табл. 2). Аллель wx-D1a является аллелем
дикого типа (Murai et al., 1999). Нулевой wx-D1b
аллель имеет делецию в 3'-кодируемой области
длиной 588 п.н. (Vrinten et al., 1999). В аллеле
wx-D1c имеются две SNP: трансверсия (C/G)
внутри второго экзона и транзиция (A/G) в пре-
делах третьего интрона (Yamamori, 2009). Му-
тантную нулевую форму в waxy-линии K107Wx1
обозначили как wx-D1d (Yasui et al., 1997), в кото-
рой имеется замена G/A в шестом экзоне в поло-
жении 1484, в результате чего появляется прежде-
временный стоп-кодон (Yi et al., 2017). Для выяв-
ления данного аллеля был подобран комплект
праймеров для dCAPS-анализа из двух аллель-
специфических прямых праймеров, несущих
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стандартные FAM-/HEX-меченые хвосты (F1 и
F2) и общий обратный праймер (R1) (Yi et al.,
2017) (табл. 2). Точечная мутация в аллеле wx-D1e
(впоследствии названная wx-D1f) вызвает амино-
кислотную замену в зрелом белке wx-D1 (McIn-
tosh et al., 2013). Идентификацию данного аллеля
проводили с использованием двух пар праймеров
с помощью вложенной ПЦР (Yanagisawa et al.,
2003) (табл. 2). В случае аллеля wx-D1h происходит
делеция 724 п.н., охватывающая 7–10 экзоны и
приводящая к отсутствию белка wx-D1 (Monari et
al., 2005; Guzmán, Alvarez, 2016).

Нулевые мутации генов waxy блокируют экс-
прессию функционального белка waxy, что при-
водит к снижению количества амилозы по отно-
шению к амилопектину у частичных мутантов
waxy (нулевые аллели в одном или двух локусах
гена waxy) и полному отсутствию амилозы в со-
ставе крахмала у полных waxy-мутантов (нулевые
аллели в трех локусах waxy). Исследования миро-
вых коллекций пшеницы показали, что нуль-ал-
лели по локусу wx-A1 несут порядка 15% сортов
корейской, японской, турецкой и аргентинской
селекций; по локусу wx-B1 – около 20% сортов
индийской и австралийской селекций (Климу-
шина и др., 2012); нуль-аллели по локусу wx-D1
обнаруживаются крайне редко (сорта Bai Huo, Bai
Huo Mai) (Nakamura et al., 1995). Выявлено, что
только сочетание всех трех нуль-аллелей приво-
дит к критически низкому содержанию амило-
зы. В случае присутствия в генотипе одиночных
нуль-аллелей содержание амилозы крахмала
различается для аллелей из разных субгеномов:
наиболее мощным фактором снижения процен-
та амилозы является наличие нуль-аллеля из
субгенома В. На сегодня известен следующий
регрессионный ряд содержания амилозы в со-
ставе крахмала: wx-A1B1D1 > wx-B1D1 > wx-A1B1 >
> wx-A1D1 > wx-B1 > wx-D1 > wx-A1 (Климуши-
на и др., 2012). Известно также, что разные ком-
бинации аллелей waxy приводят к различным со-
отношениям амилозы и амилопектина. Это спо-
собствует появлению различий в химических и
физических свойствах крахмала и, следователь-
но, влияет на качество потребляемого продукта
(Guzmán, Alvarez, 2016; Zi et al., 2018). С целью ис-
следования влияния разных комбинаций аллелей
waxy на состав и свойства крахмала с помощью
индуцированного мутагенеза (Lan et al., 2020; Li
et al., 2020), многократных возвратных скрещива-
ний с частично мутантными формами (Davoyan
et al., 2019; Graybosch et al., 2019; Morris et al., 2020)
были искусственно созданы аллельные варианты
генов waxy с разными эффектами в синтезе ами-
лозы. Кроме того, различные комбинации алле-
лей генов waxy могут возникать в результате есте-
ственной изменчивости пшеницы и родственных
ей видов (Guzmán et al., 2015; Klimushina et al.,
2020).

Линии пшениц с идентифицированными в
них аллелями гена waxy представляют интерес для
селекционных программ, направленных на улуч-
шение технологических качеств зерна и получе-
ние сортов мягкой пшеницы с новыми крахмаль-
ными свойствами. Так, линии пшениц, содержа-
щие нулевой аллель wx-B1b, перспективны для
производства специальных видов лапши, таких
как удон или рамэн. Это связано с тем, что мука
из пшениц с низким содержанием амилозы обла-
дает высокой степенью вязкости теста и способно-
стью к сильному набуханию. Свойства крахмала
waxy-пшениц (несущие нулевые аллели wx-A1b,
wx-B1b и wx-D1b) не подходят для производства
лапши, но могут быть выгодно использованы в
промышленных целях. Использование waxy-
пшениц в обычных мучных смесях увеличивает
выход массы продукта и объема выпеченного хле-
ба. Мука, полученная только из сортов waxy-пше-
ниц, имеет низкий удельный объем, липкую
структуру крошки и не подходит для выпечки
хлебобулочных изделий. Максимальное содержа-
ние waxy-пшеничной муки без значительных от-
рицательных изменений качества хлебобулочной
продукции составляет 30%. Однако при этом му-
ка waxy-пшениц может служить улучшителем, так
как способствует длительному хранению готовой
продукции (Hayakawa et al., 2004).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Сложность маркер-ориентированной селек-

ции сортов мягкой пшеницы обусловлена боль-
шим размером, многокопийностью и сложной
организацией генома пшеницы, что также значи-
тельно затрудняет как полногеномное секвени-
рование, так и идентификацию нуклеотидных
последовательностей отдельных генов. Тем не ме-
нее, научное сообщество успешно исследует и ло-
кализует различные функциональные маркеры,
которые имеют очевидные преимущества перед
случайными ДНК-маркерами, так как они диагно-
стируют желательный аллель признака и могут зна-
чительно облегчить селекцию этой культуры.

Для успешной маркер-ориентированной се-
лекции мягкой пшеницы по хлебопекарным ка-
чествам необходимы знания о соответствующих
генах, аллелях и мутациях в генах. Так, в обеспече-
нии высоких хлебопекарных качеств зерна мягкой
пшеницы наряду с генами глиадинов и глютени-
нов, важную роль играют гены, обусловливающие
наработку достаточного количества амилозы в со-
ставе крахмала зерна, поскольку уменьшение
процентного содержания амилозы приводит к
ухудшению хлебопекарных качеств зерна. Кроме
того, известно, что мутации в одних и тех же генах
разных субгеномов мягкой пшеницы приводят к
неоднозначным фенотипическим эффектам.
Наиболее мощным фактором снижения процен-
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та амилозы в зерне является наличие нуль-алле-
ля из субгенома В.

Описанные в обзоре функциональные SNP-мар-
керы мягкой пшеницы могут быть использованы
при планировании работ по маркер-ориентирован-
ной селекции сортов мягкой пшеницы и по оцен-
ке мирового генофонда мягкой пшеницы.
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Genetic Determinants of Grain Baking Qualities and Allelic State
of waxy Genes of Soft Wheat

А. А. Galimovaa, * and B. R. Kulueva

aInstitute of Biochemistry and Genetics – Subdivision of the  Federal Research Centre
of the Russian Academy of Sciences, Ufa, Russia

*e-mail: aiz.galimova@yandex.ru

Common wheat is the most demanded food crop in the world which occupies huge sown areas. The baking
qualities of this culture determine the nutritional and commercial value of its varieties. Improving the baking
quality of grain is an important priority for both classical and marker-oriented selection of common wheat.
These qualities are determined by a large number of genes and also can be influenced by agroecological fac-
tors. The review discusses the main genes involved in the implementation of the baking qualities of common
wheat grain, which mostly depend on the protein and carbohydrate components, the enzyme composition.
Particular attention is paid to the genes of the carbohydrate component, namely, the waxy genes that deter-
mine the amylose-amylopectin composition of common wheat grain, which is one of the important factors
of high grain baking parameters. This review describes the alleles of waxy genes that determine the ratio of
amylose and amylopectin in starch of common wheat grain. Functional SNP markers (single nucleotide poly-
morphism) with primers and restriction endonucleases selected for them are shown for the most studied al-
leles of the waxy gene. These data will be useful in marker-oriented selection, since it is very difficult for
breeders to control the baking qualities of common wheat without the use of modern methods of molecular
genetics. As a result, during classical breeding, some wheat varieties may lose their high baking qualities,
which determine the relevance of the search and study of SNP markers of baking qualities of common wheat,
including the already known functional markers.

Keywords: Triticum aestivum, SNP markers, functional DNA markers, marker-oriented selection



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ, 2021, том 141, № 6, с. 622–624

622

Г.А. САВОСТЬЯНОВ. СТРУКТУРНЫЕ ОСНОВЫ БИОЛОГИИ РАЗВИТИЯ 
И ТРЕХМЕРНОЙ ГИСТОЛОГИИ. НОВЫЙ ПОДХОД К ИЗУЧЕНИЮ 

КАНЦЕРОГЕНЕЗА. СПб.: Лема, 2020. 832 с.
© 2021 г.   И. В. Змитрович*

Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН, Санкт-Петербург, Россия
*e-mail: iv_zmitrovich@mail.ru

Поступила в редакцию 15.04.2021 г.
После доработки 24.05.2021 г.

Принята к публикации 24.05.2021 г.

DOI: 10.31857/S0042132421060119

Выход в свет монографии Г.А. Савостьянова –
неординарное событие в отечественной биоло-
гии. Книга посвящена наименее изученному
уровню организации многоклеточности, лежа-
щему между индивидуальной клеткой и тканью.
Автор четко формулирует то, к чему интуитивно
приходили многие исследователи: элементарная
единица многоклеточности – не клетка, а некий
стереотипный модуль, являющийся результатом
морфофункциональной дифференциации состав-
ляющих его клеток – гистион. Ткань в таком кон-
тексте – это регулярная клеточная решетка, возни-
кающая в результате полимеризации гистионов и
названная Г.А. Савостьяновым коннектомом.

Конечно, к развитию этой идеи монография,
имеющая общий объем 832 страницы, не сводит-
ся. Фундаментальное значение книги связано с
разработкой принципиально нового подхода к
анализу морфогенеза, который можно называть
теоретическим номогенезом. Этот подход откры-
вает перспективу формализованного описания
становления многоклеточности, разработки ме-
тодов количественного анализа гистоархитекту-
ры в норме и патологии, а также создает теорети-
ческую базу для вычислительной трехмерной ги-
стологии и тканевой инженерии.

Книга аккумулирует колоссальный труд по
анализу литературы (557 источников), по матема-
тическому моделированию, связанному с теоре-
тической реконструкцией гистионов и их систе-
матизацией, а также по компьютерному модели-
рованию тканевых мозаик. Впечатляет то, что
автор провел всю эту работу сам, включая отни-
мающую много сил техническую рутину. Еще
один важный аспект книги – ее междисципли-
нарный характер. В ходе анализа разделения
функций между клетками автор отсылает к эко-
номическим и социологическим моделям и тео-

риям, при этом избегая крайностей схематизации
и доктринерства.

Композиция книги позволяет читателю снача-
ла углубиться в авторскую концепцию гистиона
(глава 1 “Становление и развитие многоклеточ-
ных организмов на основе разделения труда меж-
ду клетками. Теория гистионов – элементарных
единиц многоклеточности”) и тканевой архитек-
туры (главы: 2 “Ткани как регулярные клеточные
сети. Пространственная организация однослой-
ных эпителиев”; 3 “Пространственная организа-
ция многорядных и многослойных эпителиев”; 4
“Дефекты тканевой структуры”; 5 “Изменения
структуры тканей в развитии и патологии”), за-
тем подняться на уровень важных общебиологи-
ческих обобщений (глава 6 “О движущих силах
становления и развития многоклеточности”) и,
наконец, выйти в сферу практических рекомен-
даций в области медицины – здесь Г.А. Савостья-
нов раскрывает еще одну свою грань – опытного
онколога (заключительные разделы главы 7
“Экономические итоги развития”; отчасти тема
злокачественного роста поднимается и в 5-й гла-
ве, в очерке по моделированию патологического
развития эпителиев).

Попытаемся хотя бы кратко законспектировать
авторский посыл, раскрываемый в этих главах.

Г.А. Савостьянов считает, что становление
многоклеточности со свойственным ему разделе-
нием функций между клетками возможно вслед-
ствие реализации трех элементарных актов:
1) подготовки клеток к специализации путем вы-
бора и вычленения функций и придания им по-
тенций к развитию, 2) актуализации приобретен-
ной потенции – дифференцировки клетки в ходе
развития, 3) функциональной интеграции – что-
бы остаться в ходе полимеризации живой, каждая
специализированная клетка стремится объеди-
ниться с комплементарными партнерами путем

УДК 57.01+573+575+576.7+611-013+611.018

РЕЦЕНЗИИ



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 141  № 6  2021

Г.А. САВОСТЬЯНОВ. СТРУКТУРНЫЕ ОСНОВЫ БИОЛОГИИ 623

осуществления метаболической кооперации. Ги-
стион представляет собой морфофункциональ-
ный блок – автономный набор комплементарных
специализированных клеток (своеобразную про-
изводственную бригаду), максимально адаптиро-
ванных к выполняемой функции. Разработка
этой идеи и введение ряда аксиом позволили ав-
тору построить множество различных гистионов
и предложить параметры для их описания: L –
число функций, подлежащих разделению; m –
число функций, получивших потенции; n – число
функций, реализовавших потенции. На основа-
нии этих параметров получена мера для количе-
ственной оценки развития гистионов, и показа-
но, что оно характеризуется периодическим зако-
ном. На этой основе построена параметрическая
система гистионов в виде периодической табли-
цы. Она учитывает два вида развития: прогрес-
сивное и девиантное. Для периодов таблицы
сформулирован закон сохранения потенций,
объясняющий происхождение стволовых клеток.
Для подтверждения моделей приведены структу-
ры реальных гистионов, а также даны примеры
количественной оценки развития различных ор-
ганизмов.

Архитектоника тканей может быть проанали-
зирована, исходя из идеи автора, с точки зрения
плотности “упаковки” и взаимного расположе-
ния клеток в регулярных двух- и трехмерных ре-
шетках, возникающих при полимеризации гисти-
онов. В разделе 3.1.7 третьей главы автор знакомит
с историей создания им с коллегами компьютер-
ных программ “Гистоарх” (разработана совмест-
но с А.В. Воробьевым) и “Гисторед” (надстройка,
разработанная совместно с А.А. Налимовым),
позволяющих пользователю-гистологу модели-
ровать клеточные сети – коннектомы и редакти-
ровать их. В ходе изложения материала автор по-
казывает, как можно использовать его новый
подход к реконструкции трехмерной структуры
многорядных и многослойных клеточных пла-
стов. Автор сравнивает полученные им топологи-
ческие и геометрические модели с мозаиками и
другими периодическими структурами реально
существующих эпителиев в основном позвоноч-
ных животных и человека (сетчатки, слухового
эпителия, эпителия протоков желез, зародыше-
вой эктодермы и др.). Таким способом происхо-
дит поверка моделей, и читатель в конечном итоге
убеждается, что гистион и решетка (коннектом) –
это не только теоретический конструкт, но и до
сих пор упускаемая из виду часть биологической
реальности. Известные к настоящему времени
элементарные единицы органов (нефроны, гепа-
тоны, ацинусы и т.д.) отличаются от гистионов
тем, что состоят уже из тканей и расположены на
другом уровне (между уровнями тканей и орга-
нов). На повестку дня, вероятно, встает распро-

странение подобного моделирования на ткани
мезенхимального происхождения.

Движущие силы развития многоклеточности
рассматриваются автором с точки зрения теории
игр (каждая клетка в адаптивном плане выигры-
вает в клеточном ансамбле, который, в свою оче-
редь, в сравнении с одноклеточным организмом,
имеет больший адаптивный потенциал). Автор
выделяет экономичный тип многоклеточности,
характеризующийся легкостью распада функцио-
нально дифференцированной группы клеток в
ответ на стрессорные воздействия среды, и на-
дежный тип, характеризующийся перепроизвод-
ством и полимеризацией одинаковых клеток.
Второй тип многоклеточности – более архаич-
ный – максимально реализуется прокариотной
формой жизни. Первый же открыт для эволюции:
для все более плотной упаковки гистионов, со-
здающей предпосылки относительной автоно-
мии клеточного консорциума.

В какой-то мере последняя глава (“Экономи-
ческие итоги развития”) обобщает идеи предыду-
щей с акцентом на закономерностях распределения
метаболитов между различными функционально
дифференцирующимися блоками многоклеточ-
ного организма. Автор достаточно убедительно
показывает, что неравномерность распределения
метаболитов в многоклеточном консорциуме яв-
ляется движущей силой развития как в онтогене-
зе, так и в филогенезе; возникающие системы ин-
теграции/регуляции функций многоклеточного
животного организма, согласно выводам автора, –
продукт и основа воспроизводства такой нерав-
номерности, а рак – реализация основной кле-
точной интенции, так или иначе сдерживаемой
клеточным консорциумом, – получения бескон-
трольного доступа к метаболитам.

Прочтение этой книги не оставит равнодуш-
ными, вероятно, самых разных специалистов.
В области, более близкой рецензенту, вспомина-
ется предтеча идей Г.А. Савостьянова – француз-
ский криптогамист М. Шадфо. Он впервые по-
пытался проанализировать структуру дифферен-
цированных паренхиматических растений с
точки зрения предположения о том, что видимые
ткани (паренхима, эпидермис, проводящие струк-
туры) представляют продукт плотной упаковки
стереотипных нитчатых структур – кладомов (осе-
вые) и плевридиев (придаточные). С уходом
Шадфо эти идеи оказались забытыми, хотя ана-
лиз структуры и развития различных групп низ-
ших растений в свете концепции гистиона
Г.А. Савостьянова представляется перспективным.

Трактовка Г.А. Савостьяновым канцерогенеза
переносит акцент с клеток и стохастических из-
менений их геномов на гистионы и коннектомы,
закономерная перестройка которых и лежит в ос-
нове малигнизации. При этом не явно, но опре-
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деленно в центр дискуссии ставится изменение и
перераспределение потенций, а также адаптив-
ные интенции клетки в составе многоклеточного
консорциума. Есть ли среди них нечто более важ-
ное, чем “получение бесконтрольного доступа к
метаболитам”? В качестве альтернатив здесь
можно рассмотреть выживание (survival, блоки-
ровка путей апоптоза в ответ на стрессорные воз-
действия) и раскрытие пролиферативного потен-
циала.

Помимо насыщенных разноплановым факто-
логическим и иллюстративным материалом глав,
большую роль в композиции книги играют струк-
турирующие и резюмирующие разделы: аннота-
ция, предисловие, основные итоги, заключение.

Предисловие знакомит читателя как с замыс-
лом этой книги, родившимся у автора еще в 1970 г.
в НИИ онкологии им. профессора Н.Н. Петрова,
так и с именами коллег, оказавших в разное время

влияние на становление и развитие его концеп-
ции. Завершает этот раздел собственная оценка
автором его труда: “Окидывая общим взором
приготовленную рукопись, я вижу ее неполноту и
прочие недостатки, уныло глядящие на меня… Но
мой личный фактор времени диктует мне, что по-
ра остановиться. Хочется надеяться, что читателю
будет ясно главное: эта работа – лишь начало но-
вого направления в биологии развития и гистоло-
гии” (с. 15). Такие скромные (но и важные) слова
относит автор к своему фундаментальному тру-
ду, который можно было бы без колебаний по-
ставить в один ряд с работами Э. Бауэра,
А.А. Богданова, С.В. Мейена; труду, сочетающе-
му новаторство и энциклопедизм и адресованно-
му широкому кругу биологов – морфологам, ги-
стологам, эмбриологам, онкологам и эволюцио-
нистам.
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