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ЧЕЛОВЕКА И ЕЕ СНИЖЕНИЕ В НАШЕ ВРЕМЯ
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Установлено, что изменения с возрастом интенсивности смертности за вычетом фоновой констан-
ты формулы Гомперца–Мейкема, приращение интенсивности смертности, а также коэффициент
экспоненты этой формулы отражают собственно скорость старения человека. С помощью данных
о возрастной смертности для 40 стран показано, что скорость старения значительно не меняется в
истории и практически одинакова для разных стран с середины XVIII до средины XX в. Отмечено,
что сохраняется ее прямолинейный рост (в логарифмическом масштабе), начиная с окончания пе-
риода развития и роста организма и до возраста долгожителей, когда скорость старения снижается
(за счет наследственного долгожительства части популяции). Однако с середины XX в. впервые в
истории обнаружено замедление скорости старения по всем показателям, включая максимальную
продолжительность жизни, что, видимо, связано с выраженными успехами в экономике и в меди-
цинской и социальной помощи населению.

DOI: 10.31857/S0002332921020041

Длительность жизни и скорость старения че-
ловека – стабильные видовые (физиологические)
константы, возможность изменения которых вы-
зывает значительный научный и практический
интерес. Ряд тем, связанных с природой старения
и интерпретацией методов его количественного
исчисления, продолжают оставаться в центре
внимания: возможность существования биологи-
ческих пределов продолжительности жизни
(ПЖ) человека (Dong et al., 2016; Lenart, Vaupel,
2017); изменение в истории и для разных стран
скорости старения; изменение скорости старения
в течение жизни, в том числе возможное сниже-
ние скорости старения в возрастах долгожителей;
увеличение максимальной ПЖ (De Beer et al., 2017;
Barbi et al., 2018) и др. Сохраняется ли равномерное
экспоненциальное увеличение смертности в течение
всей жизни или в возрастах долгожителей снижается,
выходя на плато (Barbi et al., 2018)?

Для многих специалистов анализ возрастной
смертности – главный метод изучения старения
еще со времени исследований Гомперца (Gompertz,
1825).

Цель работы – исследование возрастных изме-
нений скорости старения с использованием
данных по возрастной смертности для ряда стран
мира в истории.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Изучена возрастная смертность в 40 странах с

1750 по 2014 г. с помощью данных Human Mortal-
ity Database (http://www.mortality.org, доступно на
25.01.2019). В таблицах выживаемости для когорты в
100000 человек представлены данные с указанием
смертности за 1 год с историческими 10-летними
периодами. Для обработки данных использовали
стандартную программу Microsoft Office Excel, а
также специально разработанную нами програм-
му “Старение популяций” (Донцов, 2019a).

Графики изменения общей возрастной интен-
сивности смертности (m) и ее приращения (d(m))
для соседних возрастов строили в логарифмиче-
ском масштабе в возрастах 1–110 лет с 10-летни-
ми интервалами в истории, и затем показатели
формулы Гомперца–Мейкема рассчитывали с
помощью известных методов, описанных Гаври-
ловым и Гавриловой (Gavrilov, Gavrilova, 1991):
m = A + R0exp(kt), где А – константа, показатель
внешних влияний на смертность; R0 и k – коэф-
фициенты, которые, как принято считать, отра-
жают биологическую природу смертности, т.е.
собственно старение: R0 – начальный уровень
старения популяции, k – скорость изменения
старения. Показатель d(m) – приращение интен-
сивности смертности за год, что исключает кон-
станту А, т.е. также отражает собственно скорость

УДК 613.985;612.67.68
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старения. Истинную интенсивность смертности
сравнивали с расчетной, вычисленной по пара-
метрам формулы Гомперца–Мейкема, и рассчи-
тывали коэффициент корреляции (r). Учитывали
также максимальную и среднюю продолжитель-
ности жизни (МПЖ и СПЖ соответственно).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

На графиках Гомперца–Мейкема (Gompertz–
Makeham) для ряда стран в истории видны резкие
изменения формы графиков и коэффициентов
формулы; при этом прямолинейная форма гра-
фика выдерживается обычно лишь в 50–70-лет-
нем возрастном периоде (рис. 1, на примере
Франции, 1930 г.). Однако использование графи-
ков интенсивности смертности за вычетом внеш-
него компонента смертности (m–A) и графиков
приращения интенсивности смертности (d(m))
показывает, что линейная форма графика (в лога-
рифмическом масштабе) с периода окончания
роста и развития сохраняется, закономерности
изменения процесса старения остаются прежни-
ми, несмотря на выраженные изменения графи-
ков общей интенсивности смертности.

Наложение нескольких кривых, отражающих
собственно скорость старения, показывает, что
она практически одинакова для разных стран как
для изменения показателя m–A (рис. 2а), так и для
приращения интенсивности смертности (рис. 2б).

Скорость старения неизменна для одной страны
в истории вплоть до середины XX в. Однако для ру-
бежа XX–XXI в. отмечается резкое снижение кри-
вых скорости старения для возрастов 55–75 лет
(рис. 3, на примере приращения интенсивности
смертности 75-летних по 20 странам).

Для 12 стран, по которым имеются данные с
1900 г., снижение параметра m–A для 65-летних
лиц за период 100 лет до 2000 г. составило в сред-
нем 2.79 раза (от 0.0313 ± 0.0070 до 0.0112 ± 0.0019;
Р < 0.001); аналогично для параметра d(m) в сред-
нем 2.81 раза (от 0.00279 ± 0.00052 до 0.000990 ±
± 0.000020; Р < 0.001). Снижение было тем больше,
чем выше была начальная скорость старения в
1900 г.: r = 0.77 для m–A и r = 0.88 для d(m).

Рис. 1. Изменения интенсивности смертности и ско-
рости старения с возрастом, Франция, 1930 г. 1 – рас-
четная кривая интенсивности смертности, 2 – реаль-
ная кривая m, 3 – биологическая составляющая ин-
тенсивности смертности m–A, 4 – приращение
интенсивности смертности d(m), линейное сглажива-
ние по трем точкам.
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Рис. 2. Скорость старения в разных странах. а –
смертность без фонового компонента (m–A), б – при-
ращение интенсивности смертности (d(m)); для Австра-
лии, Бельгии, Франции, Чехии, Португалии, Испании,
Швеции, Финляндии, 1950 г.
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Максимальная продолжительность жизни как
возраст вымирания стандартной когорты, отра-
жающий темпы старения, также увеличивается
равномерно (например, для Франции со 105–106
лет за 1840–1940 гг. до 114 в 2010 г.).

С 1950 г. снижается компонент k формулы
Гомперца–Мейкема, отражающий экспоненци-
ально растущую интенсивность смертности с воз-
растом, что принято за основную характеристику
скорости старения (для 12 стран от 0.177 ± 0.0056 за
1810–1940 гг. до 0.0833 ± 0.0064 за 1950–2010 гг.,
Р < 0.001). Например, корреляция компонента k с
текущим годом в истории Франции за 1810–1940 гг.
отсутствует (r = –0.079), в то время как с 1950 г.
корреляция стала высокозначимой (r = –0.941).

В то же время резкое снижение компонента A
(например, во Франции в 2.6 раза с 1840 по 1940 г.)
никак не влияет на скорость старения в более
ранние исторические эпохи. В начале XX в. ком-
понент A во многих странах становится отрица-
тельным, а компонент k, отражающий скорость
старения, уменьшается в наибольшей степени.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Типичным графиком Гомперца–Мейкема

считают график, дающий в логарифмическом
масштабе прямую с возраста окончания роста и
развития организма (20–25 лет) до возрастов дол-
гожителей (85–90 лет), когда кривая начинает от-
клоняться вниз (замедление скорости старения
долгожителей). Однако реальные графики обыч-
но демонстрируют самые разные формы кривой
интенсивности смертности в истории для разных
стран и в разные возрастные периоды. Это может
быть результатом влияния или внешних условий
(которые отражает константа А), или изменения
старения организма (что, как считают, отражают
параметры экспоненты R и k). Изменение скоро-
сти старения может также отражать показатель при-
ращения интенсивности смертности d(m), причем
он более точен, так как отслеживает мгновенные
изменения интенсивности смертности, не зависи-
мые от среднего значения константы А.

Использование графика приращения интен-
сивности смертности и графика изменения ин-
тенсивности смертности за вычетом константы А
формулы Гомперца–Мейкема позволяет видеть,
что внешнее разнообразие графиков зависит от
различий внешних влияний на смертность (кон-
станты А), тогда как закономерности изменения
скорости старения сохраняются и в истории, и
для разных стран, причем графики их практиче-
ски совпадают.

Сохраняются закономерности линейного по-
вышения скорости старения (в логарифмическом
масштабе, отражающем экспоненциальный за-
кон нарастания скорости старения с возрастом) с

периода окончания роста и развития до возрастов
долгожителей и закономерности снижения ско-
рости старения в возрастах долгожителей. Сни-
жение скорости старения для возраста долгожи-
телей отражает неоднородность популяции: на-
следственность может влиять, видимо, на 25%
длительности жизни и формирует феномен долго-
жителей (Hayflick, 2007; Dato et al., 2017).

Влияние внешних условий на скорость старе-
ния вполне вероятно (Finch, 2010; Ribeiro et al.,
2017). Мы также предложили представление о
старении, сближающее патологические измене-
ния при естественном старении и при возрастных
заболеваниях (Krut’ko et al., 2018); изменениe об-
щей жизнеспособности при патологических про-
цессах эквивалентно влиянию на биологическое
старение. В таком случае профилактика возраст-
ных заболеваний и высокий уровень медицин-
ской и социальной помощи будут сказываться на
видимой скорости старения, хотя в более старших
возрастах долгожителей выраженные изменения
физиологических показателей при естественном
старении нивелируют этот эффект и ведут к ин-
версии сниженной смертности в возрастах долго-
жителей на повышенную (Донцов, 2019б).

Выраженные медико-социальные и экономи-
ческие улучшения качества жизни, диспансери-

Рис. 3. Изменение скорости старения 75-летних в ис-
тории для разных стран – d(m). 1 – Россия (жирная
кривая), 2 – Чехия, 3 – Венгрия, 4 – Латвия, 5 –
Польша, 6 – Португалия, 7 – Эстония, 8 – Англия,
9 – Норвегия, 10 – Финляндия, 11 – США, 12 – Ита-
лия, 13 – Швеция, 14 – Испания, 15 – Австралия,
16 – Канада, 17 – Новая Зеландия, 18 – Швейцария,
19 – Франция, 20 – Япония. Штриховые линии –
постсоветские страны.
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зация, профилактика заболеваний и пропаганда
здорового образа жизни, наблюдающиеся в исто-
рии с середины XX в., вероятно, и являются причи-
нами, снижающими скорость старения человека.

Эффект снижения скорости старения челове-
ка с середины XX в. – важнейший феномен, кото-
рый значим как теоретически, так и практически
в условиях постоянно повышающейся доли стар-
ших возрастов (постарения населения) и повы-
шения пенсионного возраста. Раскрытие природы
этого феномена – ключ к эффективному воздей-
ствию на процесс старения человека, что является
давней исторической мечтой человечества.
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It was found that changes in the mortality rate with age, minus the background constant of the Gompertz–
Makeham formula, the increment in the mortality rate, as well as the exponent coefficient of this formula,
reflect the actual rate of human aging. Using age-related mortality data for 40 countries, it is shown that the
rate of aging does not change significantly in history and is almost the same for different countries from the
middle of the XVIII to the middle of the XX century. Noted that keep it linear growth (in logarithmic scale),
starting from the end of the period of development and growth of the body until the age of centenarians, when
the speed of aging is reduced (due to the inherited longevity of the population). However, since the mid XX
century for the first time in the history discovered by slowing the rate of aging in all parameters, including
maximum life span, which is apparently associated with pronounced success in the economy and in health
and social care.
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АНТИОКСИДАНТНЫЕ СВОЙСТВА ЭКСТРАКТА
ЛИЧИНОК Hermetia illucens

© 2021 г.   Н. А. Ушакова*, @, А. Е. Донцов**, М. В. Марсова***, ****, А. И. Бастраков*
*Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН, 

Ленинский просп., 33, Москва, 119071 Россия
**Институт биохимической физики им. Н.М. Эмануэля РАН, ул. Косыгина, 4, Москва, 119334 Россия

***Институт общей генетики им. Н.И. Вавилова РАН, ул. Губкина, 3, Москва, 119991 Россия
****Московский физико-технический институт (Национальный исследовательский университет), 

Институтский пер., 9, г. Долгопрудный, Московская обл., 141701 Россия
@Е-mail: naushakova@gmail.com

Поступила в редакцию 20.08.2020 г.
После доработки 25.08.2020 г.

Принята к публикации 25.08.2020 г.

Из биомассы личинок Hermetia illucens получен водный экстракт с применением электроимпульс-
ного плазменно-динамического метода. Отмечено, что экстракт обладает высокой эффективно-
стью тушения хемилюминесценции люминола в присутствии гемоглобина и пероксида водорода. В
экстракте обнаружен черный пигмент меланин с антиоксидантной активностью (концентрация па-
рамагнитных центров 8.3 × 1016 спин/г сухого вещества). Антирадикальные свойства экстракта под-
твердились на модели оксидативного стресса нематоды Caenorhabditis elegans в присутствии 40 мМ
параквата: введение экстракта увеличило на 25% медианную продолжительность жизни нематоды.
Выявленный антиоксидантный эффект связан с присутствием в экстракте комплекса антиоксидан-
тов и, возможно, антиоксидантных ферментов, разрушающих гидропероксиды.

DOI: 10.31857/S0002332921020132

В последнее время большое внимание иссле-
дователей привлекают насекомые, перспективные
для разработки новых антибиотиков, иммуноак-
тивных пептидов, субстанций для фармацевтиче-
ского применения (Chernysh et al., 2002; Dossey et al.,
2016). Промышленно выращивается муха черная
львинка Hermetia illucens, личинки которой успешно
используются для получения белковой биомассы
кормового и пищевого назначения (Müller et al.,
2017; Wang, Shelomi, 2017). Однако личинки чер-
ной львинки представляют интерес и как возоб-
новляемый, но малоизученный источник биоло-
гически активных веществ.

Для максимального извлечения из биомассы
насекомых полезных компонентов важно приме-
нение эффективных экстракционных процессов.
Метод электроимпульсный плазменно-динамиче-
ский экстракции (ЭИПДЭ) разнообразных веществ
из растительного и животного сырья (Молчанов,
1981) позволяет получить с высоким выходом целе-
вые продукты (Чуешов, 2002). Наиболее часто по-
добной обработке подвергаются растительные
материалы (Казуб и др., 2018). Процессы, проис-

ходящие вследствие воздействия ударных волн от
импульсных электрических разрядов на живот-
ные ткани, изучены в меньшей степени. Извест-
но, что при пропускании электрического разряда
большой мощности в экстрагируемой смеси воз-
никают ударные волны, создающие высокое им-
пульсивное давление и мощные кавитационные
процессы. Обработка тканей электровзрывным
способом приводит к разрушающему действию
электрического тока на белково-липидные мем-
браны клеток, что увеличивает их проницаемость
и повышает выход клеточных компонентов в экс-
тракт (Перцев, Зупанец, 1999). Применение ме-
тода ЭИПДЭ для экстракции из насекомых в ли-
тературе не отмечено.

Цель работы – оценить биологическую актив-
ность водного экстракта личинок черной львин-
ки H. illucens, полученного методом ЭИПДЭ.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Работа выполнена с соблюдением этических

норм проведения научных экспериментов с жи-
вотными (Приказ Минздрава СССР № 755 от

УДК 577.0

БИОХИМИЯ
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12.08. 1977 г. “О мерах по дальнейшему совершен-
ствованию организационных форм работы с ис-
пользованием экспериментальных животных”).
Личинки были выращены в ИПЭЭ РАН на ком-
бикорме для бройлеров (ПК-6) в контролируе-
мых условиях (Некрасов и др., 2019). Насекомые
(сырая масса 5 кг) были обездвижены заморажива-
нием при –18°С в течение 15 мин и гомогенизиро-
ваны с добавлением воды до конечной влажности
суспензии 80%. ЭИПДЭ осуществляли на уста-
новке ООО КоролевФарм (Нужненко, 2011). Па-
раметры экстрагирования: мощность пропускае-
мого электрического разряда 38000 В, частота им-
пульсов 1 имп./с, расстояние между электродами
5 мм, время экстрагирования 7 мин. После воз-
действия экстракт отделяли от твердой фракции
центрифугированием при 5000 g в течение 15 мин.
Антибактериальную обработку осуществляли мем-
бранной фильтрацией с использованием насадок
для фильтрования Millex-GV 0.22 мкм.

Для изучения антиоксидантных свойств экс-
тракта анализировали сам экстракт личинок H. il-
lucens (ВL) и препарат меланина (FML), который
выделили из аликвоты экстракта BL осаждением
концентрированной соляной кислотой до рН 2.0,
дважды промывали дистиллированной водой и вы-
сушили. Препарат FML растворяли в 0.1 М К-фос-
фатном буфере в исходной концентрации 4.5 мг/мл.
Для флуоресцентных и спектральных измерений
использовали этот препарат, разведенный в
5 раз, для измерения тушения хемилюминесцен-
ции брали различные количества исходного пре-
парата. Для измерения спектров электронного
парамагнитного резонанса (ЭПР) использовали
сухой препарат FML. Экстракт BL для флуорес-
центных и спектральных измерений разводили в
5 раз. Для измерения антиоксидантной активно-
сти (АОА) использовали 10–100 мкл исходного
экстракта. АОА препаратов определяли с помощью
гомогенной гидрофильной хемилюминесцентной
системы, состоящей из гемоглобина, пероксида во-
дорода и люминола (Ushakova et al., 2018). В каче-
стве измеряемых параметров были использованы
амплитуда люминесценции и латентный период
развития максимальной интенсивности свечения.
Кинетику хемилюминесценции регистрировали
на спектрофлуориметре Shimadzu RF 5301PC
(Япония) при длине волны люминесценции 470 нм
и комнатной температуре. Среда инкубации со-
держала 0.05 М К-фосфатный буфер, рН 7.4, 2 мкМ
гемоглобин, 100 мкМ люминол, 100 мкМ ЭДТА и
различные количества препаратов FML и BL. Для
оценки степени АОА препарата BL сравнивали
его активность с активностью известного водо-

растворимого антиоксиданта аскорбата в иден-
тичных условиях измерения. АОА экстракта была
выражена как молярная концентрация аскорбата,
вызывающая такой же ингибирующий эффект, как
и препарат BL, содержащий 1 мг/мл сухого веще-
ства.

Регистрацию спектра ЭПР образца FML про-
водили при –196°С на радиоспектрометре ЭПР
Bruker EMX (Германия). Условия записи спектров
ЭПР: ΔН-развертка – 50 Гс; Н-центр – 3476 Гс; ам-
плитуда модуляции – 3 Гс, постоянная времени –
100 мс, мощность СВЧ – 20 мкВт. Эталон для
определения концентрации спинов – УДА № 5,
сертификат о калибровке № 905/910–2012.

Исследование антиоксидантного действия
экстракта личинок H. illucens проводилось также
на модели индуцированного паракватом оксида-
тивного стресса у свободноживущей почвенной
нематоды Caenorhabditis elegans штамм Bristol N2
(дикий тип) (Wang et al., 2016; Lin et al., 2018).
Синхронизированные стерильные яйца C. elegans
переносили на бактериальный газон из штамма
Escheriсhia coli op50 и инкубировали в течение
3 сут при 20°С. Полученные таким образом ли-
чинки стадии L4 были перенесены в буферный
раствор. В каждую лунку 96-луночной планшеты
вносили 6–12 нематод (общее число нематод на
точку 35–60), аликвоту исследуемого водного
экстракта в концентрации 4% конечного объема
реакционной смеси и водный раствор индуктора
оксидативного стресса – параквата в концентра-
ции 40 мМ/л. В контроль не добавляли экстракт и
вместо параквата вводили воду. Наблюдения и
подсчет активных нематод проводили каждые 3 ч
до гибели 80% их исходного количества. Число
живых и мертвых нематод подсчитывали, исходя
из их активности при воздействии света и при-
косновении щупа. После статистической обра-
ботки строили график и вычисляли медианную
продолжительность жизни (МПЖ) нематод.
МПЖ нематод экспериментальной группы срав-
нивалась с МПЖ нематод контрольной группы.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Экстракт личинок черной львинки H. illucens,
полученный электровзрывным способом (BL), и
препарат меланина FML, выделенный из экстрак-
та BL, проявили выраженную антирадикальную
активность. На рис. 1 показана сравнительная ки-
нетика тушения хемилюминесценции люминола
препаратами FML и BL, а на рис. 2 – зависимость
латентного периода развития хемилюминесцен-
ции в присутствии различных концентраций пре-
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паратов. По характеру кинетических кривых ме-
ханизмы тушения хемилюминесценции этими
препаратами сходны.

Экстракт BL содержал меланин в относитель-
но невысокой концентрации с АОА, присущей
меланинам львинки (Ushakova et al., 2017). Одна-
ко сам экстракт BL обладал явной АОА, величина
которой соответствовала 35 нмоль/мл аскорби-
новой кислоты.

ЭПР-спектральные характеристики препарата
FML, подтверждающие его меланиновую природу,
приведены в табл. 1. Концентрация парамагнит-
ных центров в препарате FML (8.3 × 1016 спин/г) и
g-фактор коррелировали с аналогичными показа-
телями, полученными нами ранее для меланина
из личинок H. illucens (Ushakova et al., 2017).

Для подтверждения антиоксидантных свойств
экстракта BL были проведены опыты на нематоде
C. elegans в условиях оксидативного стресса, ин-
дуцированного паракватом в концентрации 40 мМ.
Изменения МПЖ нематод в присутствии экстракта
личинок львинки H. illucens по сравнению с кон-
трольной группой (Н2О) в обычных условиях (без
параквата) показали некоторую токсичность по-
лученного экстракта (рис. 3а). МПЖ нематод в
присутствии экстракта составила 22 ч, в то время
как в контроле с водой – 27.5 ч. Однако изменения
МПЖ нематод в присутствии экстракта (рис. 3б) в
условиях оксидативного стресса с 40 мМ параква-
та продемонстрировали антиоксидантный эф-
фект. Экстракт снял негативное влияние окси-
данта и увеличил МПЖ нематод на 25%.

Использование метода ЭИПДЭ позволило по-
лучить водный экстракт личинок черной львинки
H. illucens с выраженной АОА, которая связана с
присутствием антиоксидантов, и в том числе ме-
ланина. Кроме того, результаты предварительных
экспериментов свидетельствуют о содержании в
экстракте антиоксидантных ферментов, участву-
ющих в детоксикации гидропероксидов.

Рис. 1. Сравнительные кинетики тушения хемилюми-
несценции люминола меланином, выделенным из экс-
тракта, и экстрактом личинок Hermetia illucens. 1 – ис-
ходная кинетика угасания хемилюминесценции люми-
нола (без добавок), 2 – то же при добавлении 200 мкл
раствора FML с содержанием меланина 4.5 мг/мл; 3 –
то же при добавлении 20 мкл экстракта BL.
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Рис. 2. Зависимость латентного периода возгорания
хемилюминесценции люминола от концентрации
препарата FML (а) и экстракта BL (б).
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Таблица 1. ЭПР-спектральные характеристики мела-
нина из экстракта личинок Hermetia illucens в сравне-
нии с ДОФА-меланином

Параметр FML ДОФА-меланин

g-factor 2.0042 2.0036

∆Hpp 6.7 4.8

Масса, мг 4.2 1.4

Концентрация, спин/г 8.3 × 1016 39.7 × 1017
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Поиск новых антиоксидантных веществ ведет-
ся постоянно при большом разнообразии имею-
щихся препаратов. Это связано с особенностями
современной жизни. Загазованный воздух горо-
дов, солнечная радиация, стрессы, вредная еда,
чрезмерный прием лекарственных препаратов,
вредные привычки, HEV-излучение от гаджетов и
мониторов – это комплекс факторов, провоциру-
ющих образование свободных радикалов в орга-
низме. Антиоксиданты замедляют их разруши-
тельное действие, укрепляют иммунную защиту и
важны для поддержания здоровья. Выявленные
антиоксидантные свойства полученного экстрак-
та личинок H. illucens свидетельствуют о перспек-
тивности экстракта для практического использо-
вания.
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Antoixidant Properties of Larvae Hermetia illucens Extract
N. A. Ushakova1, #, A. E. Dontsov2, M. V. Marsova3, 4, and A. I. Bastrakov1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution RAS, Leninsky prosp. 33, Moscow, 119071 Russia
2Emanuel Institute of Biochemical Physics RAS, ul. Kosygina 4, Moscow, 119334 Russia
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An aqueous extract was obtained from the biomass of Hermetia illucens larvae using an electro-pulse plasma-
dynamic method. The extract was highly effective in quenching the chemiluminescence of luminol in the
presence of hemoglobin and hydrogen peroxide. It contained the black pigment melanin with a concentration
of paramagnetic centers of 8.3 × 1016 spin/g of dry matter and antioxidant activity. The antiradical properties
of the extract were confirmed on the model of oxidative stress of the nematode Caenorhabditis elegans in the
presence of 40 mmol of paraquat: the introduction of the extract increased the median lifespan of the nema-
tode by 25%. The identified antioxidant effect is associated with the presence of a complex of antioxidants in
the extract and, possibly, antioxidant enzymes that destroy hydroperoxides.
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Проведено исследование экспрессии генов ингибиторов сериновых (ISP) и цистеиновых протеиназ
(ICP) в корнях устойчивых и восприимчивых к галловой нематоде Meloidogyne incognita растений то-
матов при заражении и действии сигнальных молекул – салициловой (СК) и жасмоновой (ЖК)
кислот. Показано, что при заражении для устойчивых растений характерно усиленное накопление
транскриптов генов ингибиторов цистеиновых и сериновых протеиназ на этапах проникновения и
развития в корнях, тогда как у восприимчивых растений уровень транскрипции не меняется. Уста-
новлено значительное снижение нематодной инвазии в восприимчивых растениях при обработке
СК или ЖК по сравнению с растениями без обработки, что позволяет определить роль исследован-
ных ингибиторов протеиназ (ИП) в устойчивости, индуцированной сигнальными молекулами. Вы-
явлено, что увеличение экспрессии генов ИП сопровождается ингибированием репродуктивного
потенциала самок M. incognita, их размеров, а также снижением зараженности растений.

DOI: 10.31857/S000233292102017X

Галловые нематоды рода Meloidogyne (Göeldi,
1892) относятся к числу наиболее опасных, высо-
коадаптированных, облигатных паразитов корне-
вой системы, которые поражают практически все
виды высших растений (Moens et al., 2009). Их
действие на растения складывается из механиче-
ского повреждения, химического воздействия и
использования клеточного содержимого в каче-
стве пищевых ресурсов. В процессе эволюции
галловые нематоды выработали узкоспециализи-
рованный и уникальный способ существования в
корнях растений-хозяев. Личинки внедряются в
корни, мигрируют к проводящей системе и инду-
цируют образование специализированных обла-
стей питания, так называемых гигантских клеток.
Гигантская клетка обеспечивает личинок пита-
нием, необходимым для завершения жизненного
цикла. Эти нематоды индуцируют образование
галлов на корнях растений, влияют на рост и фи-
зиологические параметры хозяина, что приводит
к снижению продуктивности растений. Как и все
паразитические нематоды, галловые нематоды
обладают специальным стилетом (копьем), кото-
рый позволяет проникать в растение и питаться.

Основные факторы воздействия галловых нема-
тод, изменяющих клеточную структуру и функ-
ции хозяина, – секреторные выделения пищевод-
ных желез, поверхности кутикулы и амфид, среди
которых присутствуют белки и другие биологиче-
ски активные молекулы (эффекторы). Механиче-
ское действие стилета обеспечивает точное и лока-
лизованное попадание эффекторов пищеводных
желез в клетки растений-хозяев. Исследования
функциональной роли эффекторов нематод под-
твердили их значение во множестве процессов,
происходящих в растении при инвазии нематода-
ми: миграции по тканям растений, создании и
поддержании питающих структур, а также в за-
щитном ответе, о чем сообщается в ряде работ
(Gheysen, Mitchum, 2011, 2019; Haegeman et al.,
2012; Rosso et al., 2012; Mitchum et al., 2013).

Значительную часть эффекторов составляют
протеазы (протеиназы) – протеолитические фер-
менты, расщепляющие внутренние пептидные
связи белков и пептидов. Ферментативный гид-
ролиз белков и пептидов (протеолиз) как особая
форма биологического контроля относится к
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числу наиболее важных процессов в жизнедея-
тельности организмов.

Наиболее распространенный и экономически
значимый вид среди галловых нематод – Meloido-
gyne incognita (Kofoid, White, 1919) Chitwood, 1949, –
модельный вид для изучения биологии и взаимоот-
ношений с растениями и процессов коадаптации в
системе растения–нематоды. Однако, несмотря на
огромные успехи, достигнутые за последние 10–
15 лет, в связи с развитием уникальных методов ис-
следований, включающих в себя методы конструк-
ции биологически активных рекомбинантных мо-
лекул ДНК, биоинформатики, геномики и т.д., вза-
имоотношения этих организмов с растениями все
еще остаются в большой степени “терра инкогни-
та”. Значительным достижением стала расшиф-
ровка генома M. incognita (Abad et al., 2008), кото-
рая предоставила огромный источник данных,
позволяющих лучше понять все факторы, связан-
ные с паразитизмом нематоды. Cтало известно,
что эта нематода обладает практически всеми ре-
презентативными классами протеиназ, описан-
ных в литературе. Проведенные исследования по-
казали, что деградом галловой нематоды M. incog-
nita состоит из 334 протеиназ, принадлежащих к
различным классам, что составляет 1.74% всех
белков, кодированных в геноме этой нематоды.
При этом 64 из идентифицированных протеиназ
содержат N-концевой пептидный сигнал, что
указывает на их участие в секреторной деятельно-
сти нематод (Bellafiore et al., 2008) и предполагает
их возможное влияние на растение-хозяина. Сре-
ди них известны две катепсиноподобные цистеи-
новые протеиназы (Neveu et al., 2003; Shingles,
2007), химотрипсиноподобные сериновые проте-
иназы (Rosso et al., 2012) и катепсин D – аспартат-
ная протеиназа (Fragoso et al., 2005). Некоторые
аспартатные протеаназы нематоды выделяют во
время паразитирования в апопласт растений (Vie-
ira et al., 2011).

Исследования экспрессии генов трех мажорных
протеиназ M. incognita – аспартатной (Mi-asp-1), се-
риновой (Mi-ser-1) и цистеиновой типа катепсина L
(Mi-cpl-1) – выявили значительные различия на всех
этапах развития нематод (от внедрения в корни ли-
чинок до репродуктивной стади), что указывало на
различные функции, которые они выполняют в
процессе развития (Antonino de Souza et al., 2013).

Функции протеиназ нематод при паразитиро-
вании на растениях были определены с помощью
метода избирательной инактивации экспрессии ге-
нов малыми интерферирующими РНК. Использо-
вание этого метода помогло установить, что протеи-
назы участвуют во многих аспектах морфогенеза и
физиологии клеток растений, в деградации защит-
ных белков растений (Vieira et al., 2011), а также в
специализированных физиологических процес-
сах нематод, таких как линька (Craig et al., 2007) и

эмбриогенез (Britton, Murray, 2002; Hashmi et al.,
2002). Применение метода РНК-интерференции
на растениях табака, инвазированных M. incognita,
в корнях которых были подавлены активности ге-
нов, кодирующих аспартатные (Mi-asp-1), сери-
новые (Mi-ser-1) и цистеиновые (Mi-cpl-1) проте-
азы, позволило получить данные о значении этих
протеиназ в развитии нематод в корнях растений.
Оказалось, что нокдаун генов вышеупомянутых
протеаз, которые были исключены из рациона
паразитирующих на них нематод, отражался на
размерах, размножении, жизнеспособности яиц и
вирулентности потомства (Antonino de Souza et al.,
2013) .

Ввиду важности этого класса ферментов, облада-
ющих широким спектром метаболических функций
во взаимодействиях паразит–хозяин, протеиназы
могут рассматриваться как важные мишени для со-
здания новых сельскохозяйственных культур с по-
вышенной устойчивостью к нематодам. Подавление
развития нематод в растениях с генами, экспресси-
рующими ингибиторы протеиназ, подтверждается
многими исследованиями (Atkinson et al., 2009,
2012; Dutta et al., 2015; Ali et al., 2017; и др.).

Возможно, результаты, полученные на расте-
ниях, содержащих гены ингибиторов протеиназ
или экспрессирующих дцРНК для определенных
протеиназ, не отражают природные ситуации в
инвазированных растениях, но показывают, что
одним из факторов защиты растений в ответ на
нематодную инвазиию могут быть ингибиторы,
способные подавить активность протеиназ. По-
видимому, подавление активности ферментов
белковыми ингибиторами – наиболее древний в
эволюционном отношении способ регуляции
протеолиза (Мосолов, 1983). Этот процесс кон-
тролируется каскадами сигнальной трансдукции,
которая связана с транскрипцией генов, кодиру-
ющих эти белки-ингибиторы (Koiwa et al., 1997).
Одна из причин экспрессии и накопления ингиби-
торов протеиназ (ИП) в клетках при заражении
различными фитопатогенами – активация сиг-
нального пути, опосредованного салициловой
(СК) или жасмоновой (ЖК) кислотами (Vlot et al.,
2009; Uehara et al., 2010). Данные, ранее полученные
на системах томаты–галловые нематоды, свиде-
тельствуют о влиянии СК или ЖК на устойчивость
растений, оказывая ингибирующее влияние на раз-
витие и плодовитость нематод (Зиновьева и др.,
2013; Vieira dos Santos et al., 2013).

Многочисленные исследования показали, что
локальная и системная аккумуляция ИП – компо-
нент защитного ответа, инициируемого поранени-
ем, при воздействии вредителей или патогенов
(Ryan, 1990; Birkenmeier, Ryan, 1998; Валуева, Мо-
солов, 2002). Обнаружено, что у томатов ингиби-
торы сериновых протеиназ I и II откладывались в
стенках клеток эндосперма и секреторных клет-



128

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

ЗИНОВЬЕВА и др.

ках корневого чехлика и секретировались в окру-
жающую среду. В связи с этим было сделано
предположение, что ИП могут защищать расту-
щую меристему корней от действия патогенных
микроорганизмов и других вредителей, в том чис-
ле и нематод, поражающих корневую систему
растений (Narváez-Vásquez et al., 1993). Сведения
о роли ИП в защитном ответе растений на инва-
зию фитопаразитическими нематодами и их роли
в развитии взаимоотношений в системе немато-
да–растения малочисленны, а данные противо-
речивы (Rashed et al., 2008; Turra et al., 2009; Реви-
на и др., 2012; Удалова и др., 2014). Отметим, что
среди генов, транскрипты которых накапливают-
ся в растениях томатов, инфицированных нема-
тодой Meloidogyne javanica, идентифицирован ген,
кодирующий ингибитор сериновой протеиназы,
относящийся к структурному суперсемейству ин-
гибитора Кунитца (SBTI), который участвует в
защите пасленовых от грибных инфекций (Lam-
bert et al., 1999).

Выбор ингибиторов связан с имеющимися в
литературе данными о мажорном присутствии се-
риновых и цистеиновых протеиназ в организме
галловой нематоды и наличии ингибиторов этих
протеиназ в корнях томатов (Turra et al., 2009;
Castagnone-Sereno, 2011; Kovács et al.,  2016).

Цель работы – провести сравнительный ана-
лиз экспрессии генов ингибиторов сериновых и
цистеиновых протеиназ в устойчивых и восприим-
чивых растениях томата при инвазии M. incognita и
экзогенном воздействии СК и ЖК, а также выяс-
нить значение этих ингибиторов в устойчивости
растений к нематодам, используя морфофизиологи-
ческие индикаторы состояния популяции нематод,
паразитирующих на корнях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом для исследования служили близ-

кородственные линии растений томата Lycopersicon
esculentum L. – гибрид F1 Шагане, устойчивый к за-
ражению галловой нематодой M. incognita, и воспри-
имчивый гибрид F1 Гамаюн. Семена растений были
поверхностно стерилизованы 1%-ным раствором
Ca(OCl)2. Растения выращивали в пластиковых
сосудах с пропаренной почвой в климатической
камере при 25°C (фотопериод L : D – 16 : 8). Ма-
териал был получен из инвазированных культи-
вируемых в теплице восприимчивых томатов. Из
галлов, образованных нематодами на корнях этих
растений, выделяли яйца, инкубировали в дистил-
лированной воде, после вылупления личинок про-
водили заражение суспензией нематод (3000 инва-
зионных личинок/растение). Подсчет численности
нематод в аликвотах проводился под световым
микроскопом. Заражение растений и их выращи-
вание проводили по стандартным методикам,
описанным ранее (Удалова, Зиновьева, 2016).

Для исследования действия сигнальных моле-
кул (СК и ЖК) на активность генов ИП исполь-
зовали растворы в концентрациях: СК 7 × 10–8М
и ЖК 5 × 10–8 М (Sigma, США). Семена растений
в течение 2 ч замачивали в растворах СК или ЖК
в указанных концентрациях, а затем двухнедель-
ную рассаду опрыскивали непосредственно перед
внесением инвазии (7 мл растворов на каждое
растение). Семена и растения контрольных вари-
антов обрабатывали дистиллированной водой.
Каждый вариант опыта (здоровые растения–кон-
троль; инвазированные без обработки препарата-
ми; инвазированные + ЖК; инвазированные + СК)
проводился в 10-кратной повторности.

Отбор проб для молекулярного анализа прово-
дился перед инвазией, а также на ключевых этапах
жизнедеятельности нематоды (на 1-е и 3-и сут –
массовое внедрение личинок в корни, на 5-е – фор-
мирование места питания (гигантских клеток) и на
20-е – активное питание и формирование поло-
возрелых особей). В этот же период анализирова-
ли и корни неинвазированных растений.

Уровень транскрипции генов ИП оценивали с
помощью полимеразной цепной реакции (ПЦР)
в режиме реального времени. Тотальную РНК
выделяли с помощью набора Extract RNA (Евро-
ген, Россия). Количество и качество тотальной
РНК определяли методом капиллярного электро-
фореза на системе Experion (Bio-Rad, США). То-
тальную РНК обрабатывали ДНКазой (1 е.а.)
(Синтол, Россия). Первую цепь кДНК синтези-
ровали с помощью обратной транскрипции и слу-
чайных гексапраймеров (Евроген, Россия). Реак-
цию ПЦР проводили по стандартному протоколу.
Эффективность ПЦР (98%) оценивали по стан-
дартной кривой. Относительный уровень экспрес-
сии генов вычисляли методом ΔΔCt. В качестве
контрольных образцов были выбраны кДНК, вы-
деленные из растений, не подвергнутых экзоген-
ному воздействию. В качестве референсного гена
использовали актин. Дизайн праймеров ДНК инги-
биторов сериновых протеиназ (ISP) и ингибиторов
цистеиновых протеиназ (ICP) определяли с помо-
щью программы Primer3 (http://primer3plus.com)
(табл. 1). Повторность в пределах одного опыта
шестикратная.

Устойчивость растений к нематодам оценива-
ли в каждом варианте по степени поражения кор-
ней (количество галлов на единицу корня) и мор-
фофизиологическим показателям паразитов
(размерам и плодовитости (число яиц в оотеке))
на 35-е сут после инвазии. Дополнительно оцени-
вали состояние инвазированных растений по
массе и высоте. Каждый вариант был проанали-
зирован в 10-кратной повторности.

Данные были обработаны статистическим ме-
тодом ANOVA, SAS Version 6.0 (Statsoft Statistica).
Данные о морфофизиологических показателях
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нематод и параметрах роста растений анализиро-
вали с помощью наименьшей существенной раз-
ницы (НСР) – теста Фишера (P ≤ 0.05). Тесты на
существенные различия в экспрессии генов у раз-
ных растений в каждый момент времени были
проведены с помощью тестов Дункана (P ≤ 0.05).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Экспрессия генов ингибиторов протеиназ в корнях
устойчивых и восприимчивых растений томатов в
прединвазионный период. Результаты исследования
показали, что устойчивые и восприимчивые расте-
ния в норме (без заражения) обладают активными
генами сериновых и цистеиновых ИП, экспрес-
сия которых находится на низком уровне (рис. 1).

Статистически значимой разницы в уровне
экспрессии генов ИП в корнях между устойчивы-
ми и восприимчивыми растениями не было обна-
ружено (рис. 1). Не различались межу собой и ак-
тивности генов сериновых и цистеиновых проте-
иназ – экспрессия генов была практически
одинаковой и в устойчивых, и восприимчивых
растениях (рис. 1).

Экзогенная обработка растений СК в предин-
вазионный период по-разному влияла на экс-
прессию генов ИП в корнях устойчивых и вос-
приимчивых растений. В устойчивых растениях

количество транскриптов не изменилось, в вос-
приимчивых произошло увеличение накопления
транскриптов гена ингибиторов сериновых про-
теиназ в 2 раза, но уровень автивности генов ин-
гибиторов цистеиновых протеиназ оставался на
уровне контрольных необработанных растений
(рис. 1).

ЖК-обработка влияла на экспрессию генов в
прединвазионный период – в устойчивом сорте
содержание транскриптов генов ингибиторов се-
риновых и цистеиновых протеиназ увеличилось
незначительно по сравнению с таковыми в необ-
работанных растениях (рис. 1). Восприимчивые
растения отреагировали на действие ЖК – коли-
чество транскриптов и сериновых, и цистеино-
вых ИП возросло по сравнению с таковыми в не-
обработанных растениях более чем в 2 раза.

Экспрессия генов ингибиторов протеиназ в кор-
нях устойчивых и восприимчивых растений тома-
тов после обработки СК или ЖК и инвазии галловой
нематодой M. incognita. Инвазия растений вызы-
вала повышение активности генов обоих ИП. В
устойчивых растениях достоверное увеличение
транскриптов по сравнению с неинвазированны-
ми растениями было отмечено уже на 3-и сут.
Уровень транскриптов изменялся в процессе
прохождения жизненного цикла, и максимальное
накопление транскриптов в тканях устойчивых

Таблица 1. Праймеры для проведения ПЦР в режиме реального времени

Гены
Нуклеотидная последовательность (5' … 3')

прямого праймера обратного праймера

ISP TCTTGGGTTCGGGATATG GGGACATCTTGAATAGGC
ICP GTGATGAGCCCAAGGCAAAT GCCAATCCAGAAGATGGACAA
Актин CGGTGTTATGGTAGGGATGGGTC CTCATCAGGAGAAACACGCAAC

Рис. 1. Экспрессия генов ингибитров сериновых протеиназ (ISP) и цистеиновых протеиназ (ICP) в корнях устойчивых
(а) и восприимчивых (б) растений томатов до заражения Meloidogyne incognita (1) и после обработки их СК (2) и ЖК (3).
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растений происходило в период питания нематод
к 20-м сут (рис. 2). Содержание транскриптов се-
риновых и цистеиновых ИП к этому периоду в
корнях инвазированных растений было соответ-
ствено в 3.5 и 3 раза выше, чем в неинвазирован-
ных в этот период.

Реакция восприимчивых растений на зараже-
ние нематодой была отличной от той, что наблю-
далась у устойчивых растений. Экспрессия генов
и цистеиновых и сериновых ИП при заражении
не изменялась: накопление транскриптов у зара-
женных растений было сопоставимо с таковым у
незараженных (рис. 2). Тенденция к повышению
экспрессии генов ингибиторов сериновых проте-
иназ была отмечена на 5-е сут после инвазии, од-
нако на 20-е сут заражения, к моменту активного
питания нематод, активность обоих исследован-
ных генов была снижена по сравнению с таковой
у незараженных растений (рис. 2).

При заражении устойчивых растений, обрабо-
танных СК, динамика накопления транскриптов ге-
нов в корнях была сходна с той, которая наблюда-
лась у зараженных растений без обработки (рис. 2).
При заражении восприимчивых растений, обрабо-
танных СК, наблюдался повышенный уровень
экспрессии обоих генов, который сохранялся
на протяжении всего развития нематод в кор-

нях (5-е–20-е сут). В этот период уровень тран-
скриптов был в 2 раза больше такового в неинва-
зированных растениях (рис. 2). Следует отметить,
что динамика и уровень накопления транскрип-
тов генов сопоставимы с таковыми у зараженных
устойчивых растений.

ЖК-обработка оказала заметное влияние на
экспрессию генов в корнях томатов при инвазии.
Накопление транскриптов генов и сериновых, и
цистеиновых ИП в устойчивых растениях было
существенно выше уже через сутки после инва-
зии, соответственно в 3.6 и 4.2 раза по сравнению
с таковым в необработанных растениях (рис. 2).
Повышенный уровень транскриптов наблюдался
до 5-х сут с последующим незначительным сни-
жением (рис. 2). К 20-м сут экспрессия обоих ге-
нов была сходна с таковой у необработанных рас-
тений.

При заражении восприимчивых растений, об-
работанных ЖК, гены ИП были высокоэкспрес-
сированы в период от 3-х до 20-х сут. В отличие от
зараженных устойчивых растений пик экспрес-
сии генов в восприимчивых растениях наблюдал-
ся на 5-е сут после инвазии (рис. 2).

Таким образом, представленные данные по
модуляции экспрессии генов ингибиторов сери-
новых и цистеиновых протеиназ на различных эта-

Рис. 2. Экспрессия генов  ингибиторов сериновых протеиназ (ISP)  и цистеиновых протеиназ (ICP) в корнях устойчи-
вых (а) и восприимчивых (б)  растений  томатов до заражения Meloidogyne incognita (1),   после заражения (2) и   после
заражения и   обработки  СК (3) или  ЖК (4). * – достоверные  различия (при Р ≤ 0.05)   в экспрессии  генов между
здоровыми и инвазированными растениями.
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пах развития нематод и при разных обработках, по-
видимому, свидетельствуют об изменении функци-
ональной активности самих ферментов, которые
могут уже непосредственно воздействовать на про-
теиназы паразита.

Морфофизиологические показатели галловых не-
матод из восприимчивых растений при обработке
СК и ЖК. Исследования растений, инвазированных
галловой нематодой, показали, что при обработке
СК или ЖК зараженность корней томатов, воспри-
имчивых к галловой нематоде, снижалась (число
галлов на корнях уменьшилось соответственно на
45.6 и 31.1%), при этом масса надземной части рас-
тений была заметно выше по сравнению с тако-
вой в необработанных растениях (табл. 2).

В обработанных растениях нематоды развива-
лись медленнее, о чем можно было судить по их
размерам: они были мельче, чем в растениях без
обработок – на 19% при обработке ЖК и на 11%
при СК-обработке. Снизилась и плодовитость
нематод: среднее число яиц в оотеках сократи-
лось при обработке СК или ЖК сответственно на
15 и 32%.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
ИП относятся к одной из групп семейства PR-

белков (Pathogenesis-Related Proteins), которые в
настоящее время рассматриваются как одна из
важнейших стратегий защиты растений от пато-
генов (Ali et al., 2018). Эти белки индуцируются в
растениях в ответ на воздействие патогенов в
определенных стрессовых условиях. Они были
классифицированы на несколько групп (от PR-1 до
PR-17) на основе их аминокислотных последова-
тельностей и биохимических функций. ИП отно-
сятся к группе PR-6 белков. В состав этой группы
входят ингибиторы всех известных типов протеиназ

(сериновых, цистеиновых, аспартатных и металло-
протеаз). Ранее проведенные исследования показа-
ли, что уровень транскриптов генов PR-6 и динами-
ка их активности при инвазии растений томатов или
картофеля соответственно галловой (M. incoignita) и
цистообразуюшей (Globodera rostochiensis) нема-
тодами в устойчивых к нематодам сортах различа-
лись. Возрастание активности этих генов в пери-
од развития и размножения нематод указывали на
возможную роль ферментов этой группы в каче-
стве одного из основных компонентов защиты
растений в ответ на инвазию (Lavrova et al., 2017а,
б; Seiml-Buchinger et al., 2019). Данные настояще-
го исследования свидетельствуют о возможном
участии в этом процессе двух классов ИП – сери-
новых и цистеиновых, а также о модуляции их ак-
тивности биогенными элиситорами – жасмоно-
вой и салициловой кислотами.

Полученные результаты показали, что, не-
смотря на присутствие активных генов ингибито-
ров сериновых и цистеиновых протеиназ в кор-
нях здоровых растений, в условиях заражения для
устойчивых растений характерно усиленное на-
копление транскриптов данных генов на этапах
проникновения и развития в корнях, тогда как у
восприимчивых растений отсутствуют значимые
изменения в активности данных генов. Выявлен-
ные различия в динамике экспрессии генов ИП со-
гласуются с ранее полученными нами данными по
экспрессии гена Mi-1.2, определяющего устойчи-
вость томатов к галловой нематоде, которая возрас-
тала в корнях устойчивых растений при заражении
галловой нематодой и не менялась у восприимчи-
вых растений (Лаврова и др., 2016, 2017б). Повы-
шенная экспрессия гена устойчивости Mi-1.2 на
ранних этапах паразитирования нематоды (период
проникновения личинок в корни, образование мест
питания – гигантских клеток) позволяет устойчи-

Таблица 2. Развитие восприимчивых растений томатов и морфофизиологические параметры галловой нематоды
Meloidogyne incognita при обработке салициловой кислотой (СК) и жасмоновой кислотой (ЖК)

Примечание. НСР – наименьшая существенная разница при Р ≤ 0.05; (± m) – стандартные отклонения от среднего значения
признака; n = 10; “–” – отсутствие данных в здоровых растениях.

Растения Масса надземных 
органов, г

Высота 
растений,

см

Число 
галлов/растение

Число яиц
в оотеке

Размер самок, 
мм2

Здоровые 59.3 ± 4.2 62.3 ± 12.5 – – –
Инвазированные 38.2 ± 5.3 58.8 ± 8.2 759 ± 68 158 ± 24 0.336 ± 0.021
СК-обработанные 135.7 ± 15.6 146.4 ± 22.4 – – –
СК-обработанные
инвазированные

103.6 ± 12.3 117.0 ± 13.5 413 ± 53 135 ± 26 0.30 ± 0.012

ЖК-обработанные 68.2 ± 9.2 73.6 ± 10.4 – – –
ЖК-обработанные
инвазированные

67.2 ± 8.7 70.4 ± 11,4 523 ± 45 108 ± 21 0.272 ± 0.019

НСР (P ≤ 0.05) 24.7 18.3 73 26 0.023
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вым растениям своевременно распознавать внед-
рение паразита и активировать защитный сиг-
нальный каскад реакций, результатом которого
является высокая экспрессия генов ИП, что ло-
кально ограничивает распространение паразита и
возможность его нормального развития. Отсут-
ствие изменений в активности генов ИП у воспри-
имчивых растений при инвазии свидетельствует об
отсутствии развития своевременного защитного от-
вета и, тем самым, о создании благоприятных
условий для развития нематоды.

Результаты исследований, проведенных ранее,
показали, что СК и ЖК – сигнальные молекулы,
влияющие на защитную систему при биотических
стрессах, включая фитопаразитических нематод
(Cooper et al., 2005; Halim et al., 2006; Bhattarai et al.,
2008; Molinary et al., 2008; Зиновьева и др., 2013; Fan
et al., 2015; Yang et al., 2018). Экзогенное примене-
ние этих соединений в значительной степени ре-
гулирует экспрессию многих защитных генов у
растений (Stintzi et al., 2001; Fujimoto et al., 2011;
Molinary et al., 2014).

Исследования, проведенные нами ранее, по-
казали, что экзогенные обработки СК и ЖК несу-
щественно влияют на характер и уровень экс-
прессии гена Mi-1.2 в корнях устойчивых расте-
ний томата (Лаврова и др., 2016; Seiml-Buchinger
et al., 2019). Результаты, полученные в настоящем
исследовании показали, что экзогенные обработки
СК или ЖК в прединвазионный период в применя-
емых концентрациях также несущественно влияют
на характер и уровень экспрессии генов ИП в кор-
нях устойчивых растений томата. Для них характер-
ны низкая активность генов в прединвазионный пе-
риод с последующим быстрым повышением уровня
экспрессии при заражении нематодой. Получен-
ный результат свидетельствует о том, что устой-
чивые растения в норме (без инвазии) практиче-
ски не реагируют на действие внешних факторов
на уровне транскриптома. Возможно, это связано
с тем, что действие СК или ЖК направлено на ин-
дуцирование защитных свойств хозяина, которые
у устойчивых растений уже достаточно активны.

Восприимчивые растения, как показывают ре-
зультаты, описанные выше, характеризуются очень
низкой активацией ИП при заражении. Однако они
могут обладать иммунным потенциалом, который
реализуется при определенных экзогенных обработ-
ках, таких, как СК или ЖК. Эти соединения вызы-
вают повышение уровня транскрипции генов ИП в
корнях восприимчивых растений в прединвази-
онный период и стимулируют повышение уровня
экспрессии при последующей инвазии галловой
нематодой. Особо следует подчеркнуть, что в це-
лом динамика активности генов в корнях обрабо-
танных восприимчивых растений при заражении
свидетельствует о сходстве с устойчивыми расте-
ниями, хотя пик транскрипции генов выражен в

меньшей степени по сравнению с генетически
устойчивыми растениями. Тем не менее в случае
заражения такие растения уже способны к меж-
клеточному распознаванию эффекторов личинок
нематод, передаче сигнала на геном и своевре-
менной активации защитных реакций. Влияние
СК и ЖК на транскрипционную активность ис-
следованных генов у восприимчивых растений
указывает также на роль этих молекул в развитии
индуцированной устойчивости томатов к зараже-
нию галловой нематодой. Обработка растений
ЖК оказывает более сильное влияние на экспрес-
сию генов ИП по сравнению с СК, поскольку ЖК
функционирует как мобильный сигнал для экс-
прессии ИП в отдаленных тканях растений (Зи-
новьева и др., 2013).

Проведенное исследование выявило значитель-
ное снижение нематодной инвазии у восприимчи-
вых растений, подвергнутых до инвазии действию
СК или ЖК, по сравнению с растениями без обра-
ботки, что указывает на повышение их иммунного
статуса и позволяет определить роль исследованных
PR-генов в устойчивости, индуцированной сиг-
нальными молекулами. Полученные данные по-
казали, что экспрессия генов ИП при действии
СК и ЖК сопровождается измененениями их ре-
продуктивного потенциала, размерами, а также
со степенью зараженности растений. Это вполне
соотносится с опубликованными ранее данными,
свидетельствующими о том, что нокдаун генов
этих протеиназ влияет на размножение нематод и на
вирулентность потомства (Antonino de Souza et al.,
2013). Кроме того, восприимчивые растения, зара-
женные M. incognita, характеризовались сокра-
щением биомассы. Паразитирование нематод
приводит к снижению поглощения воды и пита-
тельных веществ, что может привести к оттоку
углеводов к корням, поскольку это необходимо
для развития нематод и откладки яиц взрослыми
самками, а следовательно, к нарушению роста
растений (Amarasinghe, Dalugoda, 2009; Maleita et al.,
2012). Обработка восприичивых растений СК или
ЖК перед инвазией способствовала увеличению
их биомассы, что также свидетельствует о сниже-
нии патогенного эффекта, наносимых инвазией.

Экспрессия генов ИП на различных этапах
развития нематод в тканях устойчивых и прайми-
рованных СК или ЖК растений показала, что по-
вышение функциональной активности этих фер-
ментов связано в основном с седентарным пери-
одом развития (5-е–20-е сут), во время которого
происходит процесс питания и развития нематод до
половозрелой стадии и последующий процесс об-
разования и откладки яиц в оотеку. Целесообраз-
ность повышения активности ингибиторов серино-
вых и цистеиновых протеиназ в корнях растений как
защитной реакции в этот период, по-видимому,
связана с подавлением активности соответствую-
щих протеиназ самих нематод, выполняющих опре-
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деленные функции в процессах эмбриогенеза, пи-
тания и созревания яиц (Antonino de Souza et al.,
2013). Известно, что нематоды во время паразитиро-
вания выделяют некоторые протеиназы в апопласт
растений (Vieira et al., 2011), и этот факт указывает на
их активное участие в патогенезе. Поэтому вполне
понятно, что в процессе эволюции в ответ на ин-
вазию нематод растение начинает использовать
собственные ИП для нейтрализации протеиназ
фитопатогена.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Развитие галловых нематод в тканях растений
во многом определяется активностью ингибито-
ров протеиназ, обнаруженных в растениях на всех
стадиях развития паразита в корнях растений, и
свидетельствует о перспективности путей защиты
растений на их основе. Одним из механизмов повы-
шения устойчивости растений к нематодам может
быть модуляция активности ИП в растительных
тканях с помощью препаратов, приводящих к дли-
тельной индукции их активности, в частности, сиг-
нальными молекулами СК или ЖК. Экзогенная
обработка СК и ЖК играет роль прайминга для
восприимчивых растений, приводящего к моби-
лизации защитных функций растительного орга-
низма, в том числе к модуляции экспрессии генов
ИП, что позволяет регулировать устойчивость рас-
тений томата к заражению галловой нематодой. Эк-
зогенные обработки повышают транскрипцию
защитных генов в восприимчивых растениях,
обеспечивают подготовку организма к последу-
ющим стрессовым условиям и способствуют раз-
витию индуцированной устойчивости к фитопа-
разитической нематоде по механизмам, схожим с
генетической устойчивостью.

Учитывая множество протеаз, действующих на
различных фазах развития нематод, при создании
устойчивых к нематодам растений, экспрессиру-
ющих гены ИП, максимальный успех может быть
достигнут при использовании нескольких генов,
функциональные свойства которых связаны с по-
казателями жизнедеятельности паразита, таки-
ми, как питание, темпы развития и размножение.

Работа выполнена в рамках государственного
задания № 0109-2018-0066.
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Gene Expression of Protease Inhibitors in Tomato Plants with Invasion by Root-Knot 
Nematode Meloidogyne incognita and Modulation of Their Activity with Salicylic

and Jasmonic Acids
S. V. Zinovieva1, #, Zh. V. Udalova1, V. V. Seiml-Buchinger2, 3, and F. K. Khasanov1
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The study of the expression of genes inhibitors serine (ISP) and cysteine   proteinases (ICP) in the roots of to-
mato plants resistant and susceptible to the root-knot nematode Meloidogyne incognita during infection and
the action of signaling molecules - salicylic (SA) and jasmonic (JA) acids, was carried out. It was shown that,
upon infection, resistant plants are characterized by an increased accumulation of transcripts of the ICP and
ISP genes at the stages of penetration and development in the roots, while the level of transcription does not
change in susceptible plants. A significant decrease in nematode invasion in susceptible plants after treatment
with SA or JA was established, as compared with plants without treatment, which makes it possible to deter-
mine the role of the studied proteinase inhibitors in resistance induced by signaling molecules. It was revealed
that an increase in the expression of genes of proteinase inhibitors is accompanied by inhibition of the repro-
ductive potential of M. incognita females, their size, as well as a decrease in plant infection.
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Представлен сравнительный анализ опубликованных данных о влиянии наиболее часто используе-
мых наночастиц металлов и их оксидов на основные параметры активности фотосинтетического
аппарата и ультраструктуру хлоропластов высших растений. Показано, что наночастицы металлов
способны как стимулировать, так и подавлять активность фотосинтетического аппарата. Обсужда-
ются возможные механизмы действия наночастиц металлов на растительный организм.

DOI: 10.31857/S0002332921020144

Фотосинтетический аппарат (ФСА) играет
особую роль в растительном организме, обеспе-
чивая его функционирование как в нормальных,
так и в экстремальных условиях среды (Baier, Di-
ert, 2005; Fernández, Strand, 2008). Поэтому иссле-
дования адаптивных возможностей ФСА всегда
остаются крайне актуальными. Хорошо известно,
что ФСА растений может приспосабливаться к
разнообразным изменениям окружающей среды,
например к снижению или повышению температу-
ры, засолению, обезвоживанию, недостатку мине-
рального питания или присутствию в почве высоких
концентраций тяжелых металлов (Huner et al., 1998;
Bertrand, Poirier, 2005; Трунова, 2007; Кошкин,
2010; Crosatti et al., 2013). При этом адаптация
ФСА осуществляется на всех уровнях организа-
ции – от молекулярно-биологического до целой
клетки, ткани и всего растительного организма
(Усманов и др., 2001; Климов, 2008). На каждом
из этих уровней организации у растений, устой-
чивых к действию стрессоров, реализуются про-
граммы адаптации, позволяющие им выживать и
функционировать в неблагоприятных условиях
среды.

В последние годы с возрастанием темпов антро-
погенной нагрузки на природную среду биологи все
больше внимания уделяют поиску адаптогенов, спо-
собных усиливать не только активность ФСА, но и
устойчивость его к различного рода неблагопри-
ятным воздействиям. Активно изучается роль
растительных гормонов, таких как абсцизовая и
салициловая кислоты, цитокинины, брасиносте-

роиды и др. (Новикова и др., 2009; Титов, Талано-
ва, 2009; Медведев, Шарова, 2011; Титов, Шибае-
ва, 2013; Jayakannan et al., 2015; Веселов и др.,
2017). Мощное развитие нанотехнологий позво-
лило использовать в этом направлении наноча-
стицы металлов, т.е. такие частицы, размеры ко-
торых не превышают 100 нм (Hossain et al., 2015).
Наночастицы металлов и их оксидов широко ис-
пользуются в биомедицине в качестве носителей
лекарственных веществ, усилителей оптического
сигнала и биомаркеров (Дыкман и др., 2008; Дык-
ман, Хлебцов, 2016; Dykman, Khlebtsov, 2017). Боль-
шой интерес вызывают особенности воздействия
наночастиц на биологические системы, посколь-
ку физико-химические характеристики наноча-
стиц значительно отличаются от таковых для ча-
стиц больших размеров (Дыкман, Щеголев, 2017).

Многочисленные исследования показывают,
что наночастицы металлов и их оксидов способны
существенно влиять на различные аспекты жизне-
деятельности растений, в частности стимулировать
посевные качества семян, рост растений, а также из-
менять некоторые физиолого-биохимические пока-
затели и метаболические процессы (Дыкман и др.,
2016; Du et al., 2017; Tripathi et al., 2017; Yang et al.,
2017; Zuverza-Mena et al., 2017; Dykman, Shchyogo-
lev, 2018; Tighe-Neira et al., 2018; Elemike et al.,
2019). Только в 2019 г. было опубликовано не-
сколько подробных обзоров, в которых проана-
лизированы различные аспекты воздействия на-
ночастиц на растения (Faraz et al., 2019; Goswami
et al., 2019; Joshi et al., 2019; Khan et al., 2019; San-
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zari et al., 2019). В ряде работ обсуждаются вопро-
сы “зеленого” синтеза наночастиц и их взаимо-
действия с растениями (Mahakham et al., 2016;
Fayez et al., 2017).

Подчеркнем, что опубликованные данные о
влиянии наночастиц металлов на ФСА растений
достаточно неоднозначны. Прежде всего это свя-
зано с разными экспериментальными подходами
к проблеме. Такого рода исследования проводятся
на различных объектах (от водорослей до высших
растений) с использованием различных типов на-
ночастиц и их доз, а также при разной постановке
самих экспериментов (с внесением растворов на-
ночастиц в почву, опрыскиванием листьев, зама-
чиванием семян в растворах наночастиц и т.д.),
различающихся длительностью экспозиции и
прочими условиями. Все эти материалы нужда-
ются в дополнительной систематизации и анали-
зе, которые могут позволить более четко судить о
возможных механизмах влияния наночастиц ме-
таллов на ФСА растений, а также об их дальней-
шем практическом использовании.

Цель работы – анализ и систематизация экс-
периментальных данных о влиянии наночастиц
металлов и их оксидов на основные функцио-
нальные, физиолого-биохимические и структур-
ные показатели ФСА высших растений.

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ МЕТАЛЛОВ
И ИХ ОКСИДОВ НА ПОКАЗАТЕЛИ 

АКТИВНОСТИ ФСА

Мы рассмотрели эффекты наиболее часто ис-
пользуемых наночастиц металлов и их оксидов
(Ag, Au, CeO2, CuO, Fe2O3, Fe3O4, TiO2, ZnO) на та-
кие аспекты активности ФСА, как интенсивность
фотосинтеза, скорость электронного транспорта,
коэффициенты тушения флуоресценции хлоро-
филла, эффективность работы фотосистемы II, ак-
тивность рибулозобифосфаткарбоксилазы (РБФК)
и содержание основных фотосинтетических пиг-
ментов у высших растений. Перечисленные по-
казатели выбраны потому, что они достаточно ча-
сто используются в исследованиях по адаптации
ФСА к стрессорам различной природы. Мы также
учитывали дозы применяемых в опытах растворов
наночастиц, но не анализировали прочие факто-
ры постановки экспериментов. Результаты про-
веденного анализа убедительно демонстрируют, что
наночастицы металлов и их оксидов способны вли-
ять на многие характеристики работы ФСА, оказы-
вая на него как позитивное (стимулирующее), так
и негативное (подавляющее) влияние.

В ряде случаев наночастицы металлов и их ок-
сидов стимулировали активность ФСА (табл. 1).
Например, наночастицы оксидов меди и титана
усиливали интенсивность фотосинтеза у элодеи,
томата и шпината (Zheng et al., 2005; Некрасова

и др., 2011; Qi et al., 2013), а под влиянием наноча-
стиц серебра увеличивалась максимальная эф-
фективность фотосистемы II у растений горчицы
(Sharma et al., 2012). Наночастицы золота, сереб-
ра, оксидов титана и цинка увеличивали содержа-
ние хлорофиллов в листьях (Zheng et al., 2005;
Yang et al., 2007; An et al., 2008; Raliya, Tarafdar,
2013; Servin et al., 2013; Liu et al., 2015; Raliya et al.,
2015; Zhao et al., 2015; Das et al., 2017), а увеличе-
ние содержания каротиноидов в них наблюдали
под влиянием наночастиц золота и оксида меди
(Lalau et al., 2015; Das et al., 2017). Следует отметить,
что наночастицы оксида титана оказывали стиму-
лирующее влияние почти на все аспекты ФСА
(табл. 1), включая активность фермента РБФК
(Zheng et al., 2005; Hasanpour et al., 2015).

Таким образом, наночастицы металлов могут
активно использоваться в агробиологии и физио-
логии растений, способствуя усилению активно-
сти ФСА. С точки зрения феноменологии и меха-
низмов этого явления следует подчеркнуть, что
наночастицы металлов способны позитивно вли-
ять как на скорость фотохимических реакций, так
и на ферментативные реакции фотосинтеза, т.е.
проявляют свое действие и в световой, и в темно-
вой его фазе.

Однако большинство исследователей отмечают
негативное (подавляющее) влияние наночастиц на
активность ФСА растений (табл. 2). Показано, на-
пример, что наночастицы серебра, оксидов церия,
меди и цинка вызывают снижение интенсивности
фотосинтеза, максимальной квантовой эффектив-
ности фотосистемы II, содержания хлорофиллов
и каротиноидов в листьях растений (табл. 2). В то
же время влияние наночастиц металлов на ФСА
зависит от их дозы, т.е. от концентрации наноча-
стиц в применяемых для опытов растворах. Для
каждого типа наночастиц существует, по-видимо-
му, своя доза, с которой начинается негативное воз-
действие на ФСА, а меньшие концентрации раство-
ров или не оказывают выраженного воздействия на
ФСА растений, или стимулируют его активность.
Так, при работе с оксидами меди и церия на огур-
це показано, что концентрация наночастиц в рас-
творе 200 мг/л вызывает снижение интенсивно-
сти фотосинтеза (Hong et al., 2016). В эксперимен-
тах на элодее установлено, что концентрации
растворов наночастиц оксида меди 0.5–5 мг/л
приводят к снижению фотосинтеза, а меньшие
дозы стимулируют его (Некрасова и др., 2011). В
исследованиях, проведенных на фасоли, выявле-
но, что концентрации наночастиц оксида церия в
растворе 250 мг/л и более вызывают снижение ак-
тивности ФСА (Majumdar et al., 2016). Наночасти-
цы оксида цинка снижали фотосинтез кукурузы
только при концентрации в растворе 800 мг/л
(Zhao et al., 2015). Наночастицы серебра способ-
ствовали увеличению содержания хлорофилла в
листьях кукурузы и фасоли при концентрации
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Таблица 1. Стимулирующие воздействия наночастиц металлов и их оксидов на функциональные и физиолого-
биохимические показатели активности фотосинтетического аппарата растений

Тип 
наночастиц Доза Объект Источник

Увеличение интенсивности фотосинтеза

CuO 0.02–0.25 мг/л Elodea densa (Некрасова и др., 2011)

TiO2 2.5% Spinacia oleracea (Zheng et al., 2005)

0.1 г/л Lycopersicon esculentum (Qi et al., 2013)

ZnO 2–16 мг/л То же (Faizan et al., 2018)

Увеличение максимальной квантовой эффективности фотосистемы II (Fv/Fm)

Ag 25–400 ppm Brassica juncea (Sharma et al., 2012)

4 мг/л Triticum aestivum (Gorczyca et al., 2015)

Увеличение скорости электронного транспорта (ETR)

Au 100–1000 мг/мл Vigna radiata (Das et al., 2017)

TiO2 0.25% Spinacia oleracea (Hong et al., 2005a)

2.5 мкм То же (Mingyu et al., 2007)

Усиление нефотохимического тушения флуоресценции хлорофилла (NPQ)

CuO 0.1–0.4 г/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)

TiO2 0.1–0.4% Ulmus elongata (Gao et al., 2013)

0.05–0.2 г/л Lycopersicon esculentum (Qi et al., 2013)

Увеличение активности рибулобифосфаткарбоксилазы

TiO2 5 мг/л Cicer arietinum (Hasanpour et al., 2015)

2.5% Spinacia oleracea (Zheng et al., 2005)

Увеличение содержания хлорофиллов

Ag 100 мг/л Asparagus officinalis (An et al., 2008)

20–80 мг/л Pelargonium zonale (Hatami, Ghorbanpour, 2013)

Au 20–60 ppm Brassica juncea (Arora et al., 2012)

100–1000 мг/мл Vigna radiata (Das et al., 2017)

TiO2 2.5% Spinacia oleracea (Zheng et al., 2005)

0.25% То же (Yang et al., 2007)

750 мг/кг Cucumis sativus (Servin et al., 2013)

ZnO 1000 ppm Arachis hypogaea (Prasad et al., 2012)

100–1000 мг/л Solanum lycopersicon (Ralia et al., 2015)

20–400 мг/кг Cyamopsis tetragonolob (Raliya, Tarafdar, 2013)

400 мг/л Zea mays (Zhao et al., 2015)

100–200 мг/л То же (Liu et al., 2015)

Fe3O4 125–1000 мг/л Hordeum vulgare (Tombuloglu et al., 2019)

Увеличение содержания каротиноидов

Ag 20–80 мг/л Pelargonium zonale (Hatami, Ghorbanpour, 2013)

Au 100–1000 мг/мл Vigna radiata (Das et al., 2017)

CuO 0.1–5 мг/л Landoltia punctata (Lalau et al., 2015)
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20–60 мг/л и вызывали его снижение при кон-
центрации 80–100 мг/л (Salama, 2012). Следова-
тельно, влияние наночастиц металлов на ФСА
растений существенно зависит как от типа нано-
частиц и их дозы в растворе, так и от самого объ-
екта исследования.

Важно, что даже негативное (подавляющее)
воздействие наночастиц металлов на ФСА не сле-
дует рассматривать как повреждение, если работа
ФСА не прекращается полностью, а параллель-
ных исследований устойчивости и выживаемости
растений не проводится. Хорошо известно, что
ФСА растений очень чувствителен к любого рода
изменениям в окружающей среде или гомеостазе
самого организма (Crosatti et al., 2013). Достаточ-
но заметное снижение интенсивности фотосин-
теза, эффективности фотосистемы II, содержа-
ния фотосинтетических пигментов наблюдали в
процессе адаптации растений к низким и высо-
ким температурам, засолению и другим неблаго-
приятным воздействиям (Yamane et al., 2008; Вен-
жик и др., 2012; Martínes-Peñalver et al., 2012), при-
чем в этих случаях снижение активности ФСА
было лишь одним из звеньев в сложной цепи
адаптационного процесса.

Наночастицы металлов способны, как и лю-
бые внешние воздействия в субповреждающих
концентрациях, запускать некоторые адаптивные
реакции, являющиеся общими (неспецифиче-
скими) для стрессоров разной природы. Так, на-
ночастицы оксидов меди и титана наряду со сни-
жением интенсивности фотосинтеза вызывали
усиление нефотохимического тушения флуорес-
ценции хлорофилла (Perreault et al., 2010; Gao et al.,
2013). Такого рода изменения свидетельствуют о
том, что под влиянием наночастиц металлов проис-
ходит перераспределение энергии света в фотоси-
стеме II, причем некоторая часть энергии света ста-
новится избыточной и рассеивается в виде тепла
(Мокроносов и др., 2006). Эта защитная реакция
фотосистемы II включается также под влиянием
неблагоприятных температур, засоления и при
других стрессовых воздействиях (Венжик и др.,
2012; Martínes-Peñalver et al., 2012).

Существенно, что многие наночастицы метал-
лов способны негативно влиять на содержание
хлорофиллов и каротиноидов в листьях растений
(табл. 2). Скорее всего, это связано с деструктивны-
ми изменениями в фотосинтетических мембранах
вследствие генерации активных форм кислорода
(АФК) – неспецифической реакции на стресс
(Кузнецов, Дмитриева, 2011).

Таким образом, наночастицы металлов и их
оксидов воздействуют на ряд показателей ФСА
(табл. 3). Некоторые типы наночастиц, а именно
оксиды меди и титана, влияют тем или иным об-
разом практически на все проанализированные
показатели. Наноматериалы, содержащие золото

и титан, чаще всего стимулируют работу ФСА, а
наночастицы серебра и оксида церия подавляют ее
(табл. 3). Среди параметров ФСА выделяется со-
держание фотосинтетических пигментов, которое
снижается либо увеличивается под влиянием всех
рассмотренных типов наночастиц (табл. 3), т.е. яв-
ляется показателем ФСА, наиболее чувствитель-
ным к воздействию наночастиц.

Безусловно, для более глубокого понимания
сути функциональных и физиолого-биохимиче-
ских изменений, происходящих в ФСА растений
под влиянием наночастиц металлов, необходимо
учитывать и структурные перестройки в хлоро-
пластах.

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ МЕТАЛЛОВ
И ИХ ОКСИДОВ НА УЛЬТРАСТРУКТУРУ 

ХЛОРОПЛАСТОВ
Анализ опубликованных данных показывает,

что наночастицы металлов существенно изменяют
ультраструктуру хлоропластов у растений, при-
чем зависимость наблюдаемого эффекта от дозы
растворов наночастиц четко прослеживается и в
отношении структурных изменений. Так, на рас-
тениях арабидопсиса показано, что наночастицы
серебра в концентрации 0.5–3 мг/л приводят к
изменению формы хлоропластов из линзовидной
(типичной) до более округлой (Qian et al., 2013).
При этом в хлоропластах отмечены помутнение
стромы (тилакоиды в ней визуально хуже про-
сматриваются), увеличение числа и размеров
пластоглобул, появление тилакоидов с раздутыми
люменами, а также электронно-плотных включе-
ний, которые авторы считают депозитами нано-
частиц (рис. 1) (Qian et al., 2013). При концентра-
ции наночастиц 5–10 мг/л в хлоропластах ряски
наблюдали деструктивные признаки – аккумуля-
цию крахмальных включений и редукцию меж-
гранных тилакодов (рис. 2) (Jiang et al., 2014). На-
ночастицы оксида церия в концентрации 100 мг/л
(в полевом эксперименте длительностью 7 мес.)
не оказывали влияния на ультраструктуру пла-
стид пшеницы, а в концентрации 400 мг/л к кон-
цу опыта вызывали изменение формы хлоропла-
стов до более округлой и появление в них искрив-
ленных тилакоидов с расширенными люменами
(рис. 3) (Du et al., 2015). Наночастицы оксида ме-
ди в концентрации 1–10 г/л приводили к форми-
рованию у растений ряски пластид, в которых
гранальная система была сдвинута в одну сторо-
ну, число пластоглобул увеличивалось, мембраны
тилакоидов были искривлены, граны затемнены, а
также в хлоропластах появлялись выросты (рис. 4)
(Lalau et al., 2015).

Большая часть этих структурных изменений
достаточно типична и подробно описана для расте-
ний, подвергаемых различным неблагоприятным
воздействиям в субповреждающих концентрациях.
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Таблица 2. Подавляющие воздействия наночастиц металлов и их оксидов на функциональные и физиолого-био-
химические показатели активности фотосинтетического аппарата растений

Тип наночастиц Доза Объект Источник

Снижение интенсивности фотосинтеза
Ag 100–1000 мг/л Lycopersicon esculentum (Song et al., 2013)

300–5000 мг/л Arabidopsis thaliana (Syu et al., 2014)
300 мг/л То же (Sosan et al., 2016)

CeO2 200 мг/л Cucumis sativus (Hong et al., 2016)
250 мг/кг Phaseolus vulgaris (Majumdar et al., 2016)

CuO 0.1–0.4 г/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)
0.5–5.0 мг/л Elodea densa (Некрасова и др., 2011)
100–1000 мг/л Oryza sativa (Da Costa, Sharma, 2016)
200 мг/л Cucumis sativus (Hong et al., 2016)
250 мг/л Lactuca sativa (Xiong et al., 2017)
250 мг/л Brassica oleracea То же

TiO2 0.1–0.4% Ulmus elongata (Gao et al., 2013)
ZnO 300 мг/л Arabidopsis thaliana (Wang et al., 2016)

800 мг/кг Zea mays (Zhao et al., 2015)
250–2000 мг/л Triticum aestivum (Ramesh et al., 2014)

Снижение максимальной квантовой эффективности фотосистемы II (Fv/Fm)
Ag 25 мг/л Spirodela polyrhisa (Shabnam et al., 2017)
Au 3.6–17.3 мкм Soybean (Falco et al., 2011)
CeO2 200 мг/л Medicago arborea (Gomez-Garay et al., 2014)
CuO 0.1–0.4 г/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)

100–1000 мг/л Oryza sativa (Da Costa, Sharma, 2016)
ZnO 1 мг/л Lemna minor (Chen et al., 2016)

Снижение скорости электронного транспорта (ETR)
CuO 0.1–0.4 г/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)
TiO2 0.1–0.4% Ulmus elongata (Gao et al., 2013)

Снижение фотохимического тушения флуоресценции хлорофилла (qP)
CuO 0.1–0.4 г/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)

1000 мг/л Oryza sativa (Da Costa, Sharma, 2016)
TiO2 0.1–0.4% Ulmus elongata (Gao et al., 2013)

Снижение содержания хлорофиллов
Ag 0.5–3.0 мг/л Arabidopsis thaliana (Qian et al., 2013)

100–1000 мг/л Lycopersicon esculentum (Song et al., 2013)
0.5–1 мг/л Oryza sativa (Nair, Chung, 2014с)
10 мг/л Wolffia globosa (Zou et al., 2016)
1–100 мг/л Eichhornia crassipes (Rani et al., 2016)
0.05–1 мг/л Elodea canadensis (Van Koetsem et al., 2016)

CeO2 1000–2000 ppm Arabidopsis thaliana (Ma et al., 2013)
500–1000 мг/л Oryza sativa (Rico et al., 2013)
800 мг/кг Zea mays (Zhao et al., 2015)
10 мг/л Raphanus sativus (Zhang et al., 2015)
400 мг/кг Triticum aestivum (Du et al., 2015)
250 мг/кг Solanum lycopersicum (Barrios et al., 2016)
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62.5–250 мг/кг Phaseolus vulgaris (Majumdar et al., 2016)
CuO 400 мг/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)

0.5–5 мг/л Elodea densa (Некрасова и др., 2011)
1 мг/л Landoltia punctate (Shi et al., 2011)
500 мг/кг Triticum aestivum (Dimkpa et al., 2012)
0.1–5 мг/л Landoltia punctata (Lalau et al., 2015)
500 мг/л Glycine max (Nair, Chung, 2014а)

CuO 100–500 мг/л Arabidopsis thaliana (Nair, Chung, 2014b)
100–500 мг/л Vigna radiata (Nair et al., 2014)
100–1000 мг/л Elsholtzia splendens (Shi et al., 2014)
100–500 мг/л Brassica juncea (Nair, Chung, 2015)
100–1000 мг/л Oryza sativa (Da Costa, Sharma, 2016)
4 мг/л Arabidopsis thaliana (Marusenko et al., 2013)

Fe2O3 10–20 мг/л Lactuca perennis (Trujillo-Reyes et al., 2014)
Fe3O4 500 мг/кг Triticum aestivum (Dimkpa et al., 2012)
ZnO 125–500 мг/л Pisum sativum (Mukherjee et al., 2014)

800–3200 мг/л Zea mays (Liu et al., 2015)
200–3200 мг/кг Arabidopsis thaliana (Wang et al., 2016)
250–2000 мг/л Triticum aestivum (Ramesh et al., 2014)

TiO2 5.5–8.9 мг/л Amaranthus caudatus (Астафурова и др., 2011)
Снижение содержания каротиноидов

Ag 0.5–1 мг/л Oryza sativa (Nair, Chung, 2014с)
10 мг/л Wolffia globosa (Zou et al., 2016)

CeO2 62.5–250 мг/кг Phaseolus vulgaris (Majumdar et al., 2016)
CuO 400 мг/л Lemna gibba (Perreault et al., 2010)

0.5–5 мг/л Elodea densa (Некрасова и др., 2011)
10 мг/л Landoltia punctata (Lalau et al., 2015)
100–500 мг/л Brassica juncea (Nair, Chung, 2015)
100–1000 мг/л Oryza sativa (Da Costa, Sharma, 2016)

ZnO 400–3200 мг/кг Arabidopsis thaliana (Wang et al., 2016)

Тип наночастиц Доза Объект Источник

Таблица 2. Окончание

Таблица 3. Влияние наночастиц металлов и их оксидов на показатели активности фотосинтетического аппарата
растений

Примечание. ФС – интенсивность фотосинтеза, Fv/Fm – максимальная эффективность фотосистемы II, ETR – скорость
электронного транспорта, qP – коэффициент фотохимического тушения флуоресценции хлорофилла, NPQ – коэффициент не-
фотохимического тушения флуоресценции хлорофилла, РБФК – активность рибулозобифосфаткарбоксилазы, ХФ – содержание
хлорофиллов, Кар – содержание каротиноидов. Эффекты наночастиц: ↑ – стимулирующий, ↓ – подавляющий, “–” – не наблю-
дался.

Тип 
наночастиц ФС Fv/Fm ETR qP NPQ РБФК ХФ Кар

CuO ↑↓ ↓ ↓ ↓ ↑ – ↓ ↑↓
TiO2 ↑↓ – ↑↓ ↓ ↑ ↑ ↑↓ –
Ag ↓ ↑↓ – – – – ↑↓ ↓
Au – ↓ ↑ – – – ↑ ↑
ZnO ↓ ↓ – – – – ↑↓ ↓
CeO2 ↓ ↓ – – – – ↓ ↓



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

ВЛИЯНИЕ НАНОЧАСТИЦ МЕТАЛЛОВ И ИХ ОКСИДОВ 143

Рис. 1. Ультраструктура хлоропластов Arabidopsis thaliana. а, б – контроль; в, г – через 2 нед. обработки наночастицами
серебра в концентрации 3 мг/л (Qian et al., 2013); OG – пластоглобулы; thy – тилакоиды. Масштаб: а – 0.5; б, в – 0.1;
г – 0.025 мкм.
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Рис. 2. Ультраструктура хлоропластов Spirodela polyrhiza. а – контроль; б – через 3 сут обработки наночастицами серебра в
концентрации 10 мг/л (Jiang et al., 2014); Ct – хлоропласт; S – крахмальное зерно; Mt – митохондрия. Масштаб: 1 мкм.

(а) (б)MtMtMt

CtCtCt

CtCtCt
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Например, округление хлоропластов – это типич-
ная ультраструктурная реакция на изменение вод-
ного статуса растения и на возможный осмотиче-

ский стресс (Парамонова и др., 2004; Венжик и др.,
2012). С ним же может быть связано помутнение
стромы вследствие изменения ее химического со-
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става (Kratsch, Wise, 2000). Смещение гранальной
системы хлоропласта (обычно в сторону вакуоли)
также наблюдают при осмотическом стрессе и, как
правило, связывают с необходимостью быстрого
транспорта полиаминов в вакуоль для восстановле-
ния гомеостаза клетки (Парамонова и др., 2004).
Искривление мембран тилакоидов считается при-
знаком их повреждения в условиях окислительного
стресса (Kratsch, Wise, 2000). Расширение люме-
нов тилакоидов объясняется усиленной работой
системы репарации протеина D1 и других белков,
локализующихся в люмене и участвующих в репа-
рации фотосистемы II при окислительном стрессе
(Pribil et al., 2014). При этом нередко происходит пе-
рестройка мембранной структуры пластид, а осво-
бождающиеся белки и липиды накапливаются в
пластоглобулах, число и размеры которых увеличи-
ваются. Поэтому пластоглобулы становятся своеоб-
разными депо липидов, необходимых для адапта-
ции (Kratsch, Wise, 2000; Трунова, 2007). Еще одна
типичная адаптивная реакция – появление выро-
стов в хлоропластах. Они способствуют усилению
контактов между органеллами при стрессе (Bourett
et al., 1999; Köhler et al., 2000). Такого рода изменения
в структуре хлоропластов достаточно часто наблю-
дают под влиянием низких и высоких температур, в
условиях засухи и засоления, а также под влиянием
экзогенных обработок некоторыми гормонами, на-
пример абсцизовой кислотой (Lütz, Engel, 2007;
Gray et al., 2012; Venzhik et al., 2016).

Подчеркнем, что изменения в ультраструктуре
хлоропластов высших растений под влиянием на-
ночастиц металлов изучены еще недостаточно. Од-
нако их характер позволяет предполагать, что нано-
частицы металлов способны вызывать структурную
реорганизацию пластид, направленную на адапта-
цию к осмотическому и окислительному стрессам,
сопровождающим, как известно, практически
любое неблагоприятное воздействие.

МЕХАНИЗМЫ ВЛИЯНИЯ
НАНОЧАСТИЦ МЕТАЛЛОВ НА ФСА

Возможные механизмы влияния наночастиц
металлов на ФСА растений – предмет активной
дискуссии. Исследования в этой области прово-
дятся сравнительно недавно, а имеющиеся дан-
ные часто противоречивы. Однако мы попыта-
лись проанализировать основные точки зрения,
согласно которым наночастицы могут изменять
активность и структуру ФСА (табл. 4).

Стимулирующее действие наночастиц на фо-
тохимические реакции световой фазы фотосин-
теза чаще всего связывают с их способностью
усиливать абсорбцию света молекулами хлоро-
филла (Das et al., 2017; Torres et al., 2018) и гасить
избыточное возбуждение, забирая на себя энер-
гию возбужденных электронов (Barazzouk et al.,
2012; Torres et al., 2018). Такого рода эффект плаз-
монного резонанса показан для наночастиц золо-
та и оксида титана (табл. 4), которые чаще всего
оказывали стимулирующее действие на ФСА рас-
тений (табл. 1). Таким образом, наночастицы
этих металлов способны препятствовать накоп-
лению АФК, выступая в качестве своеобразных
протекторов окислительного стресса. С этой ги-
потезой согласуются сведения, опубликованные
ранее (табл. 4). Например, на растениях шпината
показано, что наночастицы оксида титана стаби-
лизуют фотосинтетические мембраны, защищая
хлоропласты от интенсивного старения в услови-
ях окислительного стресса на свету (Hong et al.,
2005а), а также снижают накопление супероксид-
ных радикалов под влиянием ультрафиолета (Lei
et al., 2008).

Однако большинство исследователей отмеча-
ют, что наночастицы металлов и их оксидов уси-
ливают окислительный стресс, стимулируя гене-
рацию и накопление АФК в растительных клет-
ках (табл. 4). Считается, что наночастицы серебра

Рис. 3. Ультраструктура хлоропластов Triticum aestivum. а – контроль, б – обработка наночастицами оксида цезия в
концентрации 100 мг/кг, в – 400 мг/кг почвы (Du et al., 2015); Сh – хлоропласт, th – тилакоиды, s – крахмальное зерно;
стрелкой отмечены пластоглобулы. Масштаб: 0.5 мкм.
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Рис. 4. Ультраструктура хлоропластов Landoltia punctata. а, б – контроль; в, г – через 7 сут обработки наночастицами
оксида меди в концентрации 10 г/л (Lalau et al., 2015). M – митохондрия, C – хлоропласт, G – грана, P – пластоглобу-
лы; стрелками отмечены межгранные тилакоиды (б) и выросты хлоропласта (в, г). Масштаб: а – 2; б, г – 0.2; в – 1 мкм.
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способны снижать интенсивность улавливания
света молекулами хлорофилла, тормозить работу
электронно-транспортной цепи и снижать ско-
рость фотохимических реакций (Zou et al., 2016;
Shabnam et al., 2017), вследствие чего энергия све-
та становится избыточной для хлоропластов и
вызывает в них генерацию и накопление АФК
(табл. 4). Некоторые ученые констатируют, что
накопление АФК в растительных тканях – один
из основных токсических механизмов действия
наночастиц металлов на растения (Rico et al.,
2015; Rizwan et al., 2016).

Важно отметить, что токсичность ионов метал-
лов заметно превышает токсичность наночастиц
(Notter et al., 2014). Некоторые авторы считают, что
фитотоксичность, в частности, наночастиц серебра
обусловлена накоплением в тканях АФК главным
образом под воздействием ионов серебра, диф-
фундирующих с поверхности наночастиц (Yasur,
Rani, 2013; Wen et al., 2016). Более того, на примере

арабидопсиса показано, что сублетальные концен-
трации наночастиц серебра (до 1 мг/л) обладали вы-
раженным фитостимулирующим эффектом, в то
время как нитрат серебра оказывал токсичное
действие уже при концентрации 0.05 мг/л (Wang
et al., 2013).

Подчеркнем, что именно АФК, образующиеся
в клетках растений в процессе окислительного
стресса, играют сигнальную роль, включая систе-
му антиоксидантной защиты (АОС) растений.
Поэтому неудивительно, что усиление активно-
сти ферментов АОС под влиянием наночастиц
металлов наблюдают у многих растений одновре-
менно как с негативным, так и с позитивным их
воздействием на ФСА (табл. 4). При этом наноча-
стицы металлов не только влияют на ферменты
АОС, но и стимулируют накопление в тканях рас-
тений низкомолекулярных антиоксидантов –
пролина, глутатиона и каротиноидов (табл. 4).
Так, под влиянием наночастиц серебра происхо-
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Таблица 4. Механизмы влияния наночастиц металлов и их оксидов на фотосинтетический аппарат растений

Примечание. АФК – активные формы кислорода, АОС – антиоксидантная система, ФС – фотосистема I.

Механизмы Источник

Ag

Снижение интенсивности улавливания света молекулами
хлорофилла за счет снижения числа возбужденных электронов

(Shabnam et al., 2017)

Блокада электрон-транспортной цепи и снижение скорости 
переноса протонов

(Zou et al., 2016)

Генерация и накопление АФК (Qian et al., 2013; Jiang et al., 2014; Nair et al., 
2014; Sosan et al., 2016)

Влияние на экспрессию генов, кодирующих компоненты АОС (Qian et al., 2013; Dutta Gupta et al., 2018)

Усиление активности АОС ферментов (Jiang et al., 2014; Nair et al., 2014;
Dutta Gupta et al., 2018)

Накопление низкомолекулярных компонентов АОС (Jiang et al., 2014)

Au

Поддержание абсорбции света молекулами хлорофилла 
за счет увеличения числа возбужденных электронов (эффект
плазмонного резонанса)

(Das et al., 2017; Torres et al., 2018)

Ускорение фотохимических реакций, защита 
от окислительного стресса

(Das et al., 2017; Torres et al., 2018)

Усиление активности ферментов АОС (Wan et al., 2014)

CeO2

Усиление активности ферментов АОС (Du et al., 2015; Majumdar et al., 2016)

CuO

Генерация и накопление АФК (Некрасова и др., 2011; Shi et al., 2011; Nair, 
Chung, 2015; Da Costa, Sharma, 2016)

Влияние на экспрессию генов, кодирующих компоненты АОС (Nair, Chung, 2015; Da Costa, Sharma, 2016)

Усиление активности ферментов АОС (Некрасова и др., 2011;
Trujullo-Reyes et al., 2014)

Накопление низкомолекулярных компонентов АОС (Da Costa, Sharma, 2016)

TiO2

Поддержание абсорбции света молекулами хлорофилла за счет 
увеличения числа возбужденных электронов (эффект
плазмонного резонанса), ускорение фотохимических реакций, 
защита от окислительного стресса

(Hong et al., 2005а; Mingyu et al., 2007)

Усиление активности ферментов АОС 
Влияние на экспрессию генов CaLRubisco, CaSRubisco,
CaChlorophyll-a/b-кодирующих белков

(Hong et al., 2005b) 
(Hasanpour et al., 2016)

ZnO

Накопление низкомолекулярных компонентов АОС (Nayan et al., 2016)

Влияние на экспрессию генов синтеза хлорофилла, 
каротиноидов, структурных белков ФС I

(Wang et al., 2016)

Fe3O4

Усиление активности АОС ферментов (Trujillo-Reyes et al., 2014)
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дят и активация ферментов АОС, и накопление
низкомолекулярных ее компонентов (табл. 4).

Крайне важно, что некоторые наночастицы
металлов и их оксидов способны изменять уро-
вень экспрессии генов, кодирующих как элемен-
ты АОС, так и белки, участвующие в работе ФСА
(табл. 4). Например, наночастицы серебра изме-
няют экспрессию генов, кодирующих ферменты
АОС (Qian et al., 2013; Dutta Gupta et al., 2018); на-
ночастицы оксида титана влияют на экспрессию
генов, участвующих в синтезе РБФК (Hasanpour
et al., 2015), а наночастицы оксида цинка – на экс-
прессию генов, кодирующих белки синтеза фото-
синтетических пигментов (Wang et al., 2016).

Отметим интересные данные, приведенные в
обзоре китайских ученых (Wei, Wang, 2013), кото-
рые на примере ряда исследований показали, что
искусственно созданные комплексы наноматери-
алов способны имитировать работу ферментов
АОС, выступая в роли “наноэнзимов”. Эти сведе-
ния позволяют оценить важность дальнейшего
использования наноматериалов в современной
физиологии растений и агробиологии.

Таким образом, можно выделить основные
предполагаемые пути влияния наночастиц метал-
лов и их оксидов на ФСА растений (рис. 5). К ним
следует отнести влияние на интенсивность аб-
сорбции света молекулами хлорофилла, а значит

на скорость фотохимических реакций. В зависи-
мости от того, усиливается ли абсорбция света
или ослабевает, наночастицы либо выступают в
роли триггеров образования АФК, либо защища-
ют от окислительного стресса. При этом некото-
рые типы наночастиц способны запускать работу
АОС, влияя на экспрессию генов, кодирующих ее
элементы. Кроме того, под влиянием наночастиц
может изменяться и экспрессия генов, кодирующих
элементы ФСА (рис. 5). В результате происходит
целый ряд существенных изменений в активности и
структуре хлоропластов, а следовательно, все про-
цессы растительного организма полностью или ча-
стично трансформируются, способствуя стрессо-
устойчивости растений или снижая ее.

Сегодня возникает острая необходимость прове-
дения системных и многоплановых исследований,
направленных на подбор подходящих модельных
объектов и доз наночастиц определенных металлов,
способных не только стимулировать активность
ФСА, но и выступать в качестве адаптогенов, увели-
чивающих стрессоустойчивость растений. При этом
крайне важно продолжить наблюдения, в которых
действие наночастиц на ФСА будет изучаться
именно в неблагоприятных условиях, поскольку
известно, что некоторые адаптогены в контроль-
ных и стрессовых условиях действуют по-разно-
му. Так, в опытах на пшенице показано, что обра-
ботка экзогенной абсцизовой кислотой в кон-

Рис. 5. Основные пути влияния наночастиц металлов на ФСА растений. ФСА – фотосинтетический аппарат, АФК –
активные формы кислорода, АОС – антиоксидантная система, РБФК – рибулозобифосфаткарбоксилаза.
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трольных условиях (при 22°С) и в процессе
низкотемпературного закаливания (при 4°С) по-
разному влияла на мембранную структуру хлоро-
пластов. При этом в обоих случаях заметно увели-
чивалась холодоустойчивость пшеницы, но обра-
ботка гормоном в условиях холода вызывала более
значимый ее прирост (Venzhik et al., 2016). Опира-
ясь на эти данные, можно предположить, что не-
гативное влияние наночастиц металлов на ФСА
нивелируется в условиях действия стрессора, а
устойчивость к нему, наоборот, при этом возрас-
тает. Отдельные исследования в этой области уже
ведутся. Например, показано, что обработка рас-
тений нута наночастицами оксида титана перед
их низкотемпературным закаливанием приводит
к увеличению интенсивности фотосинтеза и ак-
тивности фермента РБФК, а также к снижению
темпов накопления H2O2 в тканях, т.е. к умень-
шению риска окислительного стресса, вызванно-
го холодом (Hasanpour et al., 2015). Похожие ис-
следования проведены на растениях томата, пше-
ницы и голубиного гороха (Qi et al., 2013;
Almutairi, 2016; Mohamed et al., 2017; Yadu et al.,
2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, наночастицы металлов и их

оксидов могут активно использоваться в физио-
логии растений и агробиологии как своеобразные
модификаторы работы ФСА, а возможно, и как
адаптогены, усиливающие стрессоустойчивость
растений. Дальнейшие исследования в этой обла-
сти, несомненно, существенно расширят имею-
щиеся представления о феноменологии и меха-
низмах устойчивости растений, их адаптивном
потенциале, а также роли нанотехнологий в со-
временной науке.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ (грант 18-04-00469).
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A comparative analysis of the published data of the effect of the most frequently used metal nanoparticles and
their oxides on the main parameters of the photosynthetic apparatus activity and the chloroplast ultrastruc-
ture of higher plants is presented. It was shown that metal nanoparticles are capable of both stimulating and
suppressing the activity of the photosynthetic apparatus. Possible mechanisms of effect of metal nanoparti-
cles on a plant organism are discussed.
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В условиях лабораторного опыта изучено влияние низкой положительной температуры (4°С) на ин-
тенсивность перекисного окисления липидов (ПОЛ) и активность супероксиддисмутазы и перок-
сидазы в корнях и листьях растений озимой пшеницы Triticum aestivum L. при оптимальной (2 мкМ)
и высокой (1000 мкМ) концентрациях Zn в корнеобитаемой среде. Установлено, что в оптимальных
условиях минерального питания действие температуры 4°С не вызывает у пшеницы усиления окис-
лительных процессов в листьях, а в корнях оно носит временный характер, что свидетельствует об
успешной адаптации растений к холоду. Отмечено, что при избытке Zn в среде действие низкой
температуры вызывает интенсификацию ПОЛ в клетках корня и листа, что в определенной степени
обусловлено относительно низкой активностью указанных антиоксидантных ферментов и наруше-
нием согласованности в их работе. Обнаруженное снижение способности растений поддерживать
окислительно-восстановительный баланс клеток при одновременном действии изученных стресс-
факторов ведет к развитию окислительного стресса, усилению ингибирования роста и, как след-
ствие, негативно сказывается на жизнеспособности растений.

DOI: 10.31857/S0002332921010033

Способность растений адаптироваться к не-
благоприятным условиям окружающей среды
связана с наличием целого комплекса защитных
механизмов, которые, по-видимому, в основном
неспецифические, и активизируется в ответ на
действие разных стресс-факторов (Титов и др., 1983,
2006; Beck et al., 2007). К ним, в частности, отно-
сится система антиоксидантной защиты, обеспе-
чивающая контроль за содержанием в клетках ак-
тивных форм кислорода (АФК) (Кузнецов, 2009).
Результаты многочисленных исследований сви-
детельствуют о том, что в условиях стресса в клет-
ках нарушается баланс между образованием и
нейтрализацией АФК, существующий в норме, в
пользу первого процесса. Это приводит к увели-
чению содержания АФК и повреждению под их
воздействием биомолекул и клеточных структур.
Активизация компонентов антиоксидантной си-
стемы (АОС) (ферментов и неферментативных
соединений), наблюдаемая при этом в качестве
ответной реакции растений, направлена на вос-

становление указанного баланса (Apel, Hirt, 2004;
Gill, Tuteja, 2010; Креславский и др., 2012).

К настоящему времени накоплено достаточно
много экспериментальных данных, свидетельству-
ющих о важной роли АОС в устойчивости и адапта-
ции растений к действию различных стресс-факто-
ров (Dat et al., 2000; Mittler, 2002; Gill, Tuteja, 2010;
Das, Roychoudhury, 2014; Колупаев, 2016;
Czarnocka, Karpiński, 2018). Однако в большин-
стве случаев эти исследования связаны с изучением
действия на растения какого-то одного стрессора,
хотя известно, что ответная реакция растений на
действие отдельного стресс-фактора может за-
метно меняться, причем не только количествен-
но, но и качественно, в зависимости от сочетания
с другими факторами внешней среды (Mittler,
2006; Sewelam et al., 2014). Например, высокое и
низкое значения температуры могут усиливать
негативное влияние на растения света высокой
интенсивности (Hüner et al., 1993; Ivanov et al., 2012;
Mittal et al., 2012) и засухи (Rizhsky et al., 2002, 2004;
Koussevitzky et al., 2008; Silva et al., 2010). В услови-

УДК 581.1

ФИЗИОЛОГИЯ
РАСТЕНИЙ



154

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

БАТОВА и др.

ях засоления устойчивость растений к высоким и
низким значениям температуры, наоборот, воз-
растает (Rivero et al., 2014; Chakraborty, Bhattacha-
rjee, 2015; Matuszak-Slamani, Brzóstowicz, 2015).
Показано также, что высокая температура смяг-
чает негативный эффект избытка Cd, тогда как
низкая температура усиливает его (Chen, Kao,
1995). Одна из возможных причин выявленных
эффектов – изменения в работе АОС, в том числе
антиоксидантных ферментов. Например, актив-
ность ферментов, участвующих в нейтрализации
АФК (супероксиддисмутаза (СОД), каталаза, ас-
корбатпероксидаза и гваяколзависимая перокси-
даза (ПО)), при действии на растения пшеницы
низкой температуры изменяется по-разному в за-
висимости от условий минерального питания
(Полесская и др., 2004).

Ранее нами было показано, что при действии
низкой положительной температуры (4°С) на
проростки озимой пшеницы, испытывающие од-
новременно с этим воздействие высокой концен-
трации ионов Zn, происходит более выраженное
торможение роста побега и снижение скорости
фотосинтеза по сравнению с проростками, нахо-
дящимися в оптимальных условиях минерального
питания (Казнина и др., 2019). Исходя из анализа
опубликованных данных, можно предположить,
что эти изменения, хотя бы частично, могут быть
связаны с развитием в клетках окислительного
стресса.

Цель работы – изучение влияния низкой по-
ложительной температуры на интенсивность окис-
лительных процессов и активность двух ключевых
антиоксидантных ферментов СОД и ПО в корнях и
листьях растений озимой пшеницы, растущих
при оптимальной или высокой концентрации Zn
в корнеобитаемой среде.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растения озимой пшеницы Triticum aestivum L.

сорта Московская 39 выращивали в камере ис-
кусственного климата при 22°С, относительной
влажности воздуха 60–70%, фотосинтетически
активной радиации (ФАР) 100 мкмоль/(м2 с), 14-
часовом фотопериоде на питательном растворе
Хогланда–Арнона с оптимальным (вариант 22°С и
2 мкМ Zn) или высоким (вариант 22°С и 1000 мкМ
Zn) содержанием Zn. Спустя 7 сут (исходная точ-
ка) одну часть растений обоих вариантов перено-
сили в климатическую камеру с температурой 4°С
(варианты 4°С и 2 мкМ Zn; 4°С и 1000 мкМ Zn), а
другая их часть оставалась в прежних условиях.
Значения и концентрации Zn 1000 мкМ и темпера-
туры 4°С, выбранные на основе предварительных
опытов, находятся в пределах субповреждающих
для данного сорта пшеницы. В исходной точке, а
также через 1, 3 и 7 сут у растений всех вариантов
измеряли показатели, характеризующие их рост

(длина корня, высота побега, сырая и сухая биомас-
сы подземных и надземных органов), интенсив-
ность перекисного окисления липидов (ПОЛ),
активность СОД и ПО, а также содержание Zn в
органах растений.

Интенсивность ПОЛ оценивали по содержа-
нию малонового диальдегида (МДА), которое
определяли с использованием реакционной сре-
ды, содержащей 0.25%-ный раствор тиобарбиту-
ровой кислоты в 10%-ной трихлоруксусной кисло-
те (Heath, Packer, 1968). Растительный материал
гомогенизировали в реакционной среде. Гомогенат
выдерживали на водяной бане при 95°С в течение
30 мин, быстро охлаждали и центрифугировали
10 мин при 10000 g. Оптическую плотность супер-
натанта измеряли с использованием спектрофо-
тометра СФ-2000 (Спектр, Россия) при 532 и
600 нм. Для расчета содержания МДА (мкмоль/г
сырой массы) использовали коэффициент экс-
тинкции (ε), равный 155 мМ–1 см–1.

Для определения активности СОД (КФ 1.15.1.1)
и ПО (КФ 1.11.1.7) листья гомогенизировали в 0.1 М
фосфатном буфере (pH 7.8). Гомогенат центрифу-
гировали при 15000 g в течение 20 мин при 4°С, по-
лученный супернатант использовали для опреде-
ления содержания белка и активности ферментов
спектрофотометрическим методом. Активность
СОД определяли по способности ингибировать
фотохимическое восстановление нитросинего
тетразолия (Beauchamp, Fridovich, 1971). Оптиче-
скую плотность раствора измеряли при 560 нм. За
единицу активности принимали количество фер-
мента, вызывающее 50%-ное ингибирование ре-
акции. Активность ПО определяли с помощью
гваякола в качестве субстрата (ε = 26.6 мМ–1 см–1).
Динамику изменения оптической плотности рас-
твора регистрировали при длине волны 470 нм
(Maehly, Chance, 1954). Активность ферментов
рассчитывали на 1 мг белка. Общее содержание
белка определяли методом Брэдфорд с помощью
бычьего сывороточного альбумина в качестве
стандарта (Bradford, 1976). Содержание Zn в кор-
нях и побегах измеряли на атомно-абсорбционном
спектрофотометре АА-7000 (Shimadzu, Япония).

Все ростовые показатели изучали на выборке,
представленной в каждом варианте опыта 12 расте-
ниями. Биологическая повторность при изучении
биохимических показателей была 2–3-кратная,
аналитическая – 3–4-кратная. Весь опыт повторя-
ли дважды. В таблицах представлены средние
значения по двум независимым опытам и их
стандартные ошибки. О достоверности различий
судили по критерию Стьюдента при Р < 0.05.

Исследования были выполнены на научном
оборудовании Центра коллективного пользова-
ния ФИЦ “Карельский научный центр РАН”.
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Анализ содержания Zn в органах растений по-

казал, что спустя 7 сут экспозиции на растворе с
высокой концентрацией металла (исходная точ-
ка) его содержание в корнях и листьях пшеницы
было соответственно в 50 и 40 раз выше, чем у
растений, находящихся при его оптимальной
концентрации (табл. 1). В дальнейшем при 22°С
содержание металла в органах растений продол-
жало возрастать, а при 4°С практически не меня-
лось.

Воздействие высокой концентрации Zn инги-
бировало рост проростков пшеницы. Так, через
7 сут (исходная точка) длина корней и высота по-
бегов были соответственно на 33 и 23% меньше,
чем при оптимальном содержании Zn в корне-
обитаемой среде (табл. 2). Помимо этого наблю-
далось снижение накопления сырой и сухой био-
масс корней, а также сырой биомассы побегов (на
17, 19 и 14% соответственно). В дальнейшем при
22°С в условиях избытка Zn рост проростков про-
должался, хотя ингибирующее влияние высокой
концентрации металла сохранялось.

Действие температуры 4°С вызывало останов-
ку роста проростков как при оптимальном, так и
при высоком содержании Zn в среде. При этом
рост корней в условиях действия холода отсут-
ствовал, а при высокой концентрации Zn в кор-
необитаемой среде к концу опыта наблюдалось
даже некоторое снижение их сырой биомассы.
Рост побега в высоту также существенно тормо-
зился. Однако накопление биомассы побегов в
оптимальных условиях минерального питания
спустя 3 сут возобновлялось. В условиях избытка
Zn увеличения сырой биомассы побегов не было,
а прирост сухой биомассы спустя 7 сут оказался
значительно меньше, чем при оптимальном со-
держании Zn в среде.

Избыток Zn в клетках, как известно, может
вызвать окислительный стресс, связанный с уве-
личением в них количества АФК (Рахманкулова
и др., 2008; Wang et al., 2009; Li et al., 2013; Blasko
et al., 2015). Нами было обнаружено, что после
7 сут экспозиции на растворе с высокой концен-
трацией Zn (исходная точка) содержание МДА,
являющегося конечным продуктом ПОЛ, в кор-
нях и листьях пшеницы было соответственно в 1.2
и 1.3 раза выше, чем у растений в оптимальных
условиях минерального питания (табл. 3). В даль-
нейшем в варианте опыта 22°С и 1000 мкМ Zn ин-
тенсивность ПОЛ в корнях снижалась практически
до контрольного значения, а в листьях продолжа-
ла увеличиваться и к концу опыта превышала ис-
ходную в 1.5 раза.

При воздействии на растения температуры 4°С
в корнях в течение первых 3 сут количество МДА
повышалось, причем независимо от содержания
Zn во внешней среде (табл. 3). Однако к 7-м сут в
варианте с концентрацией Zn 2 мкМ интенсив-
ность ПОЛ несколько снижалась, тогда как в вари-
анте с концентрацией 1000 мкМ она продолжала
увеличиваться. В листьях при 4°С содержание
МДА возрастало только при избытке Zn в корне-
обитаемой среде (табл. 3).

Изучение активности антиоксидантных фер-
ментов показало, что у растений, находящихся в
течение 7 сут в условиях избытка Zn (исходная
точка), активность СОД в корнях и листьях была
практически такой же, как у проростков, находя-
щихся при оптимальной концентрации металла,
активность же ПО в корнях была в 2 раза выше
(табл. 3). На протяжении следующих 7 сут при
22°С активность обоих ферментов увеличива-
лась, и к концу опыта активность СОД в корнях и
листьях превышала исходную в 3 и 1.7, а актив-
ность ПО – в 3.5 и 7 раз соответственно.

Таблица 1. Влияние температуры на содержание Zn (г/кг сухой массы) в корнях и побегах пшеницы при его оп-
тимальном (2 мкМ) и высоком (1000 мкМ) содержании в корнеобитаемой среде

Примечание. * – отличия от исходного содержания достоверны при Р < 0.05.

Вариант Исходное 
содержание

Экспозиция, сут

Т, °С Zn, мкМ 1 3 7

Корни
22 2 0.13 ± 0.02 0.13 ± 0.02 0.26 ± 0.04* 0.38 ± 0.06*
22 1000 6.68 ± 1.07 6.54 ± 1.05 12.00 ± 1.92* 13.00 ± 2.01*

4 2 0.13 ± 0.02 0.08 ± 0.01 0.08 ± 0.01 0.15 ± 0.04
4 1000 6.68 ± 1.07 5.46 ± 0.87 5.22 ± 0.83 7.53 ± 1.20

Побеги
22 2 0.03 ± 0.01 0.03 ± 0.01 0.03 ± 0.001 0.04 ± 0.01
22 1000 1.27 ± 0.20 1.26 ± 0.20 1.38 ± 0.22 2.27 ± 0.36

4 2 0.03 ± 0.01 0.02 ± 0.00 0.03 ± 0.00 0.03 ± 0.00
4 1000 1.27 ± 0.20 0.94 ± 0.15 1.12 ± 0.18 1.19 ± 0.19
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При 4°С активность ферментов в целом была
заметно ниже, чем при 22°С. При этом в корнях у
проростков, находившихся в оптимальных усло-
виях минерального питания, наблюдались разно-
направленные ее изменения. Так, активность
СОД начиная с 1-х сут воздействия снижалась (по
сравнению с исходной) и оставалась пониженной
до конца опыта, тогда как активность ПО увели-
чивалась, достигая максимальных значений через
7 сут действия низкой температуры (табл. 3). В
листьях активность СОД первоначально (1–3 сут)
также снижалась, а активность ПО не менялась,
но спустя 7 сут в листьях было зафиксировано по-

вышение активности обоих ферментов. При этом
активность СОД увеличивалась в 1.3, а актив-
ность ПО – более чем в 3 раза.

В случае когда температура 4°С действовала на
проростки, находившиеся в условиях избытка Zn,
в корнях спустя 1 сут происходило резкое сниже-
ние (по сравнению с исходным) активности ПО
при сохранении неизменной активности СОД.
Однако в дальнейшем активность обоих фермен-
тов возрастала и в корнях, и в листьях, достигая
максимальных значений через 7 сут. При этом в
течение всего периода действия низкой темпера-

Таблица 2. Влияние температуры на рост пшеницы при оптимальном (2 мкМ) и высоком (1000 мкМ) содержа-
нии Zn в корнеобитаемой среде

Примечание. * – здесь и в табл. 3 отличия от исходных значений достоверны при Р < 0.05.

Вариант Значение 
показателя

в исходной точке

Экспозиция, сут

Т, °С Zn, мкМ 1 3 7

Длина корня, см
22 2 11.14 ± 0.40 11.58 ± 0.25 13.11 ± 0.40* 15.57 ± 0.51*
22 1000 7.51 ± 0.14 7.27 ± 0.27 8.86 ± 0.21* 9.15 ± 0.20*

4 2 11.14 ± 0.40 10.33 ± 0.45 11.10 ± 0.22 11.20 ± 0.29
4 1000 7.51 ± 0.14 7.75 ± 0.22 7.63 ± 0.15 7.47 ± 0.26

Сырая биомасса корня, мг
22 2 48.06 ± 2.77 48.57 ± 1.84 51.27 ± 3.07 67.12 ± 2.85*
22 1000 39.91 ± 1.95 38.70 ± 2.00 44.50 ± 2.55 51.23 ± 2.33*

4 2 48.06 ± 2.40 47.26 ± 2.22 46.57 ± 1.40 49.55 ± 1.98
4 1000 39.91 ± 1.95 40.58 ± 2.17 37.89 ± 2.48 31.00 ± 2.31*

Сухая биомасса корня, мг
22 2 5.43 ± 0.38 4.79 ± 0.76 5.08 ± 0.26 6.80 ± 0.14*
22 1000 4.43 ± 0.11 4.10 ± 0.14 4.51 ± 0.25 5.06 ± 0.14*

4 2 5.43 ± 0.28 4.71 ± 0.27 4.62 ± 0.16 6.46 ± 0.16*
4 1000 4.43 ± 0.11 4.45 ± 0.31 4.69 ± 0.26 3.90 ± 0.20

Высота побега, см
22 2 17.60 ± 0.29 18.17 ± 0.37 22.15 ± 0.47* 31.85 ± 0.58*
22 1000 13.62 ± 0.40 13.95 ± 0.46 17.23 ± 0.34* 22.90 ± 0.56*

4 2 17.60 ± 0.29 16.48 ± 0.73 18.39 ± 0.41 18.38 ± 0.44
4 1000 13.62 ± 0.40 13.74 ± 0.52 14.84 ± 0.42 15.35 ± 0.51

Сырая биомасса побега, мг
22 2 140.41 ± 4.23 160.10 ± 5.85* 217.73 ± 6.92* 326.52 ± 13.96*
22 1000 120.45 ± 5.04 119.57 ± 4.64 166.40 ± 6.00* 217.86 ± 8.99*

4 2 140.41 ± 4.23 134.44 ±5.23 159.85 ± 2.51* 167.78 ± 4.95*
4 1000 120.45 ± 5.04 114.44 ± 5.48 130.61 ± 2.87 133.09 ± 4.05

Сухая биомасса побега, мг
22 2 12.78 ± 0.84 14.67 ± 0.54 18.99 ± 0.74* 30.36 ± 1.05*
22 1000 12.22 ± 0.44 12.38 ± 0.47 17.33 ± 0.83* 27.02 ± 1.27*

4 2 12.78 ± 0.84 12.24 ± 0.59 15.69 ± 0.50* 19.74 ± 1.63*
4 1000 12.22 ± 0.44 11.08 ± 0.71 14.77 ± 0.42* 16.89 ± 0.54*
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туры активность СОД и ПО в органах пророст-
ков, находившихся в условиях избытка Zn, была
несколько выше, чем у растущих при нормальной
концентрации металла.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Ответная реакция растений пшеницы на дей-
ствие низкой температуры существенно изменя-
лась в зависимости от концентрации Zn в корне-
обитаемой среде. При этом наблюдаемые измене-
ния интенсивности окислительных процессов и
активности ключевых антиоксидантных фермен-
тов в подземных и надземных органах проростков
также различались.

Как известно, при избытке Zn во внешней сре-
де у растений, не являющихся аккумуляторами
(накопителями) тяжелых металлов, ионы металла
в основном задерживаются в корнях (Титов и др.,
2007). Вследствие этого их содержание в клетках
корня сильно увеличивается, что в свою очередь
приводит к развитию окислительного стресса (Ли
и др., 2008; Wang et al., 2009; Li et al., 2013; Cuypers
et al., 2016). Однако благодаря функционирова-
нию эффективных механизмов детоксикации ме-
талла, а также наличию общих механизмов устой-
чивости, в частности активизации компонентов
АОС, растения были способны достаточно успеш-
но адаптироваться к высоким концентрациям Zn
(Broadley et al., 2007; Титов и др., 2014; Ricachen-
evsky et al., 2015). В наших опытах у проростков

Таблица 3. Влияние температуры на содержание МДА и активность антиоксидантных ферментов в органах пше-
ницы при оптимальном (2 мкМ) и высоком (1000 мкМ) содержании Zn в корнеобитаемой среде

Вариант Значение 
показателя

в исходной точке

Экспозиция, сут

Т, °С Zn, мкМ 1 3 7

Содержание МДА, мкмоль/г сырой массы
Корни

22 2 1.24 ± 0.04 1.28 ± 0.05 1.23 ± 0.04 1.44 ± 0.07
22 1000 1.50 ± 0.04 1.64 ± 0.02* 1.40 ± 0.06 1.31 ± 0.09

4 2 1.24 ± 0.04 1.39 ± 0.09 2.11 ± 0.09* 1.89 ± 0.07*
4 1000 1.50 ± 0.04 1.75 ± 0.11* 1.99 ± 0.08* 2.40 ± 0.05*

Листья
22 2 5.67 ± 0.16 4.40 ± 0.36* 4.55 ± 0. 24* 3.97 ± 0.18*
22 1000 7.17 ± 0.08 6.61 ± 0.15* 7.07 ± 0.11 10.58 ± 0.45*

4 2 5.67 ± 0.16 5.43 ± 0.06 5.79 ± 0.23 5.89 ± 0.40
4 1000 7.17 ± 0.08 6.60 ± 0.09* 7.90 ± 0.12* 9.34 ± 0.11*

Активность СОД, усл. ед. активности/мг белка
Корни

22 2 4.51 ± 0.19 6.10 ± 0.21* 7.07 ± 0.31* 5.94 ± 0.11*
22 1000 4.51 ± 0.09 7.44 ± 0.27* 8.32 ± 0.16* 14.00 ± 0.53*

4 2 4.51 ± 0.19 3.78 ± 0.15* 3.56 ± 0.13* 3.68 ± 0.20*
4 1000 4.51 ± 0.09 4.31 ± 0.34 4.22 ± 0.09 5.59 ± 0.14*

Листья
22 2 2.57 ± 0.13 2.19 ± 0.08 3.53 ± 0.21* 4.01 ± 0.25*
22 1000 2.54 ± 0.06 2.91 ± 0.05* 3.48 ± 0.26* 4.19 ± 0.08*

4 2 2.57 ± 0.13 2.26 ± 0.15 1.81 ± 0.14* 3.21 ± 0.13*
4 1000 2.54 ± 0.06 2.51 ± 0.19 2.58 ± 0.08 3.36 ± 0.16*

Активность ПО, мкмоль гваякола/(мг белка · мин)
Корни

22 2 12.22 ± 0.37 22.77 ± 1.57* 25.09 ± 0.75* 31.73 ± 0.92*
22 1000 22.90 ± 0.22 32.89 ± 1.10* 50.05 ± 2.10* 80.69 ± 5.07*

4 2 12.22 ± 0.37 10.44 ± 1.48 17.66 ± 0.72* 21.04 ± 1.62*
4 1000 22.90 ± 0.22 11.98 ± 0.38* 21.57 ± 1.10 27.96 ± 0.77*

Листья
22 2 0.82 ± 0.04 1.04 ± 0.09 2.35 ± 0.19* 4.23 ± 0.06*
22 1000 0.80 ± 0.07 2.11 ± 0.09* 5.66 ± 0.30* 5.65 ± 0.45*

4 2 0.82 ± 0.04 0.80 ± 0.03 0.94 ± 0.13 2.70 ± 0.17*
4 1000 0.80 ± 0.07 1.09 ± 0.09 1.51 ± 0.15* 2.82 ± 0.11*
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пшеницы в условиях избытка Zn в корнях перво-
начально наблюдалось заметное повышение со-
держания МДА, свидетельствующее об усилении
интенсивности ПОЛ и развитии окислительного
стресса. Но в дальнейшем при 22°С в клетках кор-
ня значительно увеличивалась активность СОД –
ключевого фермента антиоксидантной защиты,
который нейтрализует супероксид-радикал, пре-
образуя его в менее агрессивную АФК – перекись
водорода, а также активность ПО, участвующей в
разложении перекиси. Согласованная работа
СОД и ПО, очевидно, способствовала восстанов-
лению про- и антиоксидантного равновесия, о чем
свидетельствует снижение интенсивности ПОЛ к
концу опыта практически до ее уровня у контроль-
ных растений. Отметим и то, что активизация ПО
вносит свой вклад в ускорение процесса лигни-
фикации клеточных стенок, что является одним из
защитных механизмов, позволяющих растениям
снизить поступление тяжелых металлов в клетки
(Lux et al., 2011). Об отсутствии серьезных повре-
ждений корневой системы свидетельствует и то,
что в таких условиях рост и накопление биомассы
корней продолжались, хотя и несколько медленнее,
чем при нормальной концентрации Zn в среде.

Сведений о реакции корневой системы расте-
ний на низкотемпературное воздействие в лите-
ратуре сравнительно немного. Тем не менее из-
вестно, что, например, у растений пшеницы (Ro-
gozin et al., 2001) и табака (Попов и др., 2010)
низкая закаливающая температура вызывает уве-
личение содержания МДА в клетках корня, т.е.
усиление интенсивности ПОЛ. Предполагается,
что это может быть связано с нарушением транс-
порта электронов в реакциях, протекающих на
мембранах митохондрий, активизацией окисли-
тельных реакций в пероксисомах, ингибировани-
ем ферментов, участвующих в нейтрализации ра-
дикалов кислорода (del Rio et al., 2002; Mittler,
2002; John et al., 2016). В наших опытах в началь-
ный период (1–3 сут) действия температуры 4°С
содержание МДА в корнях пшеницы также уве-
личивалось, причем независимо от содержания
Zn в корнеобитаемой среде. Однако спустя 7 сут в
варианте опыта с оптимальным содержанием Zn
количество продуктов ПОЛ снижалось, свиде-
тельствуя об ослаблении окислительного стресса,
тогда как в условиях избытка Zn оно продолжало
возрастать.

Как следует из полученных нами данных, в
корнях проростков, находящихся при оптималь-
ной концентрации Zn во внешней среде, усиле-
ние интенсивности ПОЛ при низкой температуре
происходит на фоне снижения активности СОД.
Сходные данные были получены и другими авто-
рами на растениях сои (Pozmyk et al., 2005) и пше-
ницы (Scebba et al., 1998). Снижение активности
СОД в таких условиях могло быть следствием ин-
гибирующего действия низкой температуры или

связано с уменьшением содержания в клетках ее
субстрата – супероксид-радикала, например, из-
за замедления процесса дыхания (Гармаш, Голов-
ко, 2009). Некоторое же уменьшение содержания
МДА, наблюдаемое через 7 сут действия холода,
возможно, объясняется активизацией ПО, что
ранее отмечали и другие авторы (Rogozin et al.,
2001). О частичном восстановлении уровня мета-
болических процессов, нарушенного действием
низкой температуры, свидетельствует и зафикси-
рованное в этот период увеличение сухой биомас-
сы корней.

При воздействии низкой температуры на рас-
тения, находящиеся в условиях избытка Zn в кор-
нях, через 1 сут наблюдалось резкое снижение ак-
тивности ПО. Возможно, это связано с высокой
чувствительностью к холоду изоформ фермента,
активизировавшихся под влиянием избытка Zn.
Активность СОД при этом не менялась. Разнона-
правленные изменения активности этих фермен-
тов могли стать причиной накопления в клетках
избыточных количеств перекиси водорода и уси-
ления интенсивности ПОЛ. В дальнейшем (спу-
стя 7 сут), несмотря на то что активность СОД и
ПО в этом варианте опыта несколько увеличива-
лась, интенсивность окислительных процессов в
клетках продолжала возрастать. По-видимому,
относительно небольшое увеличение активности
СОД и ПО (в 1.2 раза по отношению к исходной),
наблюдаемое при одновременном действии из-
бытка Zn и низкой температуры, было недоста-
точным для предотвращения развития окисли-
тельного стресса. Дополнительный негативный
эффект в таких условиях могло вызывать наруше-
ние баланса и других компонентов АОС, в част-
ности основных низкомолекулярных антиокси-
дантов – аскорбата и глутатиона, как показано,
например, в опытах с растениями Arabidopsis thali-
ana (Remans et al., 2012). Важно, что в наших опы-
тах в таких условиях у растений пшеницы полно-
стью прекращался рост корневой системы и даже
наблюдалось некоторое уменьшение ее биомассы
по сравнению с исходной, что может быть связа-
но с частичным отмиранием клеток корня. Все
это свидетельствует о том, что совместное дей-
ствие изученных стресс-факторов оказывает бо-
лее сильное отрицательное влияние на корневую
систему растений пшеницы по сравнению с их
раздельным действием.

В листьях, как правило, накапливается значи-
тельно меньше ионов металла, чем в корнях, од-
нако при высоких концентрациях Zn в корнеоби-
таемой среде в клетках листа также усиливается
процесс образования радикалов кислорода. В на-
ших опытах при избытке Zn в корнеобитаемой
среде его содержание в листьях было примерно в
2 раза ниже, чем в корнях. При этом на протяже-
нии всего опыта в клетках листа наблюдалось уве-
личение содержания МДА, несмотря на повыше-
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ние активности СОД и ПО. Обнаруженная ин-
тенсификация ПОЛ могла быть связана со
снижением пула низкомолекулярных антиокси-
дантов, в частности каротиноидов и восстанов-
ленного глутатиона, который, как известно, рас-
ходуется на образование комплексов с ионами
металла и синтез фитохелатинов (Barrameda-Me-
dina et al., 2014). Нельзя также исключать, что уве-
личение содержания продуктов ПОЛ в таких
условиях могло быть следствием активизации ли-
поксигеназы – фермента, катализирующего
ПОЛ, в условиях стресса, вызванного действием
тяжелых металлов (Remans et al., 2012; Liptáková
et al., 2013; Barrameda-Medina et al., 2014).

Действие низкой положительной температуры
независимо от содержания Zn в среде первоначаль-
но вызывало у растений торможение роста побегов,
что было связано с происходящими структурно-
функциональными изменениями, необходимыми
для повышения холодоустойчивости растений
(Титов и др., 2006). Однако в оптимальных усло-
виях минерального питания уже через 3 сут дей-
ствия температуры 4°С накопление биомассы по-
бегов возобновлялось, свидетельствуя об успеш-
ной адаптации растений. При избытке же Zn
ингибирующий эффект низкой температуры на
показатели роста сохранялся до конца опыта.

Известно, что, подобно другим стрессорам,
низкие температуры могут вызывать в клетках ли-
ста растений окислительный стресс. Вместе с тем
было показано, что холодостойкие виды способ-
ны препятствовать повышению интенсивности
ПОЛ при охлаждении (Синькевич и др., 2011,
2015; Колупаев и др., 2015). Это подтверждают и
наши опыты. При воздействии температуры 4°С
на растения пшеницы, находившиеся в условиях
сбалансированного минерального питания, со-
держание МДА в листьях не менялось. При этом
первоначально в клетках не наблюдалось увели-
чения активности СОД и ПО и только спустя 7 сут
была отмечена их активизация. По-видимому, на
начальных этапах холодовой адаптации окисли-
тельно-восстановительный баланс в клетках листа
поддерживается за счет низкомолекулярных соеди-
нений, обладающих антиоксидантными свойства-
ми, таких как аскорбиновая кислота, восстанов-
ленный глутатион. Значительное увеличение со-
держания в клетках аскорбиновой кислоты и
глутатиона при действии низкой температуры на-
блюдали у пшеницы и ячменя (Радюк и др., 2009;
Dai et al., 2009; Репкина и др., 2014). Так, у ячменя
уже в 1-е сут действия температуры 2°С содержа-
ние аскорбиновой кислоты и глутатиона в ли-
стьях увеличивалось в 3 и 1.3 раза соответственно
(Радюк и др., 2009). У пшеницы в ответ на низко-
температурное воздействие значительно увели-
чивается содержание в клетках листа сахаров и
пролина, которые также выполняют антиокси-
дантные функции (Климов и др., 2010; Keunen et al.,

2013; John et al., 2016). Активизация же СОД и ПО
при длительном (7 сут) воздействии холода, воз-
можно, связана с необходимостью превентивной
защиты клеток от окислительных повреждений в
случае дальнейшего снижения температуры.

При низкой температуре в листьях растений,
испытывающих действие избытка Zn, интенсив-
ность ПОЛ увеличивалась, указывая на активиза-
цию окислительных процессов. В это же время,
как было обнаружено нами ранее, в таких услови-
ях у пшеницы резко тормозилась скорость фото-
синтеза (Казнина и др., 2019). Однако активность
СОД и ПО в условиях избытка Zn при низкой
температуре была примерно такой же, как при
оптимальном уровне Zn или даже несколько пре-
вышала ее. Следовательно, присутствие в клетках
большого количества ионов металла не оказыва-
ло негативного влияния на динамику СОД и ПО в
условиях гипотермии. Повышение же содержа-
ния МДА в условиях избытка Zn при 4°С, воз-
можно, объясняется снижением активности дру-
гих ферментов, участвующих в антиоксидантной
защите, таких как каталаза и аскорбатпероксида-
за (Panda et al., 2003; Рахманкулова и др., 2008;
Wang et al., 2009), или уменьшением содержания
восстановленного глутатиона и аскорбата вслед-
ствие ингибирования ферментов, участвующих в
их восстановлении, что наблюдали при избытке
Zn (Di Baccio et al., 2005; Wang et al., 2009; Remans
et al., 2012).

В целом проведенные исследования показали,
что при оптимальном содержании Zn в корнеоби-
таемой среде действие низкой положительной
температуры не вызывает усиления окислитель-
ных процессов в листьях пшеницы, а в корнях по-
вышение интенсивности ПОЛ носит временный
(транзиторный) характер. Увеличение же актив-
ности СОД и ПО в корнях и листьях, наблюдаемое
через 7 сут низкотемпературного воздействия,
свидетельствует об активизации антиоксидант-
ной защиты, что необходимо для успешной адап-
тации растений к холоду. В отличие от этого от-
носительно низкая активность антиоксидантных
ферментов и нарушение согласованности в их ра-
боте, наблюдаемые при низкой температуре в
условиях избытка Zn, а также возможное сниже-
ние в таких условиях количества неферментатив-
ных компонентов антиоксидантной системы не
позволяют предотвратить развитие окислитель-
ного стресса, что неизбежно ведет к снижению
способности растений к низкотемпературной
адаптации.

Работа выполнена при финансовом обеспече-
нии из средств федерального бюджета на выпол-
нение государственного задания КарНЦ РАН
№ 0221-2017-0051 и № 0218-2019-0074.
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Effect of Low Temperature on the Oxidative Processes Intensity and Antioxidant 
Enzymes Activity in Wheat, Under Optimal and Excess Zinc Concentration

in the Root Medium
Yu. V. Batova1, #, N. M. Kaznina1, and A. F. Titov1

1Institute of Biology of the Karelian Research Centre Russian Academy of Sciences,
 ul. Pushkinskaya, 11, Petrozavodsk, 185910 Russia

#e-mail: batova@krc.karelia.ru

The effect of a low temperature (4°C) on the intensity of lipid peroxidation and the activity of superoxide dis-
mutase and peroxidase in the roots and leaves of Triticum aestivum L. winter wheat plants was studied in a lab-
oratory condition at optimal (2 μM) and high (1000 μM) Zn concentrations in the root medium. It was found
that under optimal mineral nutrition 4°C does not cause intensification of oxidative processes in wheat leaves,
whereas in roots such an increase is temporary. This indicates the successful adaptation of plants to cold. It
was revealed that with an excess of zinc, the action of low temperature causes an intensification of lipid per-
oxidation in the roots and leaves of plants, which, to a certain extent, is due to the relatively low activity of
said antioxidant enzymes and incoordination in work. Detected decrease in the ability of plants to maintain
the redox balance in cells under the simultaneous action of the studied stress factors leads to oxidative stress,
inhibition of growth, and, as a consequence, negatively effects plants viability.
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При исследовании семи видов пресноводных костистых рыб (карп Cyprinus carpio L., лещ Abramis
brama (L.), густера Blicca bjoerkna (L.), плотва Rutilus rutilus (L.), речной окунь Perca fluviatilis L. и су-
дак Zander lucioperca (L.)) показано, что в условиях in vitro эффекты аморфного фенола, а также его
жидких фракций, образующихся через 12 мес. после производства, видоспецифичны и зависят от
концентрации фенола и локализации пептидаз (слизистая оболочка или полость кишечника в слу-
чае химуса). Характер влияния аморфного фенола на активность пептидаз кишечника рыб значи-
тельно отличается от влияния кристаллического фенола.

DOI: 10.31857/S0002332921020077

Известно, что фенол относится к числу наибо-
лее опасных для гидробионтов соединений, посту-
пающих в поверхностные воды со стоками пред-
приятий целлюлозно-бумажной, деревообрабаты-
вающей, минеральной, химической, нефтяной и
металлургической промышленности (Лукьяненко,
1967, 1983; Флеров, 1989; Clayton, Clayton, 1994; Mi-
chałowicz, Duda, 2007). Также источником фенола
может быть затопленная при строительстве гидро-
электростанций древесина (Сурсякова и др., 2011).
Наличие в воде фенола в концентрациях, превыша-
ющих предельно допустимые (0.001 мг/л), негатив-
но влияет на различные системы организма рыб:
нервную, эндокринную, иммунную, репродук-
тивную и пищеварительную (Флеров, 1965, 1989;
Waluga, 1966; Лукьяненко, 1967, 1983; Clayton,
Clayton, 1994; Микряков и др., 2001; Ford et al.,
2001; Zaki et al., 2011; Тарлева и др., 2018). Потреб-
ность в феноле значительна, поскольку он исполь-
зуется для получения бисфенола А (исходного веще-
ства в производстве поликарбонатов), феноло-
формальдегидных смол, синтеза ряда пестицидов
и пластификаторов, капролактама, адипиновой
кислоты, анилина, алкилфенолов, гидрохинона и
других соединений. В последние годы фирмы
вместо кристаллического фенола (КФ) поставля-
ют аморфный фенол (АФ). Этот фенол имеет ту
же формулу (C6H5OH), однако он значительно
отличается от стандартного КФ как внешне
(сплошная масса или рыхлые “глыбки” желтова-
того цвета), так и способностью переходить в
жидкое состояние через 12 мес. хранения при

комнатной температуре. КФ в течение многих лет
сохраняет свою структуру, а температура его
плавления 40.9°C (Гороновский и др., 1987). Если
КФ у представителей семейств карповых Cyprini-
dae и щуковых Esocidae, а в ряде случаев и окуне-
вых Percidae подавлял активность пептидаз,
функционирующих в составе слизистой оболоч-
ки кишечника рыб (Кузьмина и др., 2017; Тарлева
и др., 2018), то АФ в предварительных опытах у
этих же видов часто вызывал стимуляцию актив-
ности пептидаз, что обусловило необходимость
детальной оценки его влияния на активность
этой группы ферментов.

Цель работы – изучение влияния АФ и его
жидких фракций на активность пептидаз слизи-
стой оболочки кишечника у семи массовых видов
рыб России.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Были исследованы лещ Abramis brama (L.) мас-

сой 650–750 г, густера Blicca bjoerkna (L.) массой
270–320 г, плотва Rutilus rutilus (L.) массой 300–
380 г, речной окунь Perca fluviatilis L. массой 270–
335 г и судак Zander lucioperca (L.) массой 480–560 г
из Волжского плеса Рыбинского водохранилища, а
также карп Cyprinus carpio L. массой 8–10 г и карась
Carassius auratus (L.) массой 9–11 г, выращенные на
прудовой базе ИБВВ РАН “Сунога”. Материал был
собран в апреле–июне 2019 г. Использовали хи-
мус и гомогенаты слизистой оболочки кишечни-
ка в разведении 1 : 99 (раствор Рингера, рН 7.4).

В. В. Кузьмина

УДК 597.554.3:591.132.05:547.56

ФИЗИОЛОГИЯ
ЖИВОТНЫХ И ЧЕЛОВЕКА
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Для оценки влияния АФ (Вектон, Россия) на ак-
тивность пептидаз вначале предынкубировали
0.25 мл гомогената и 0.25 мл АФ в концентрациях
0.03−0.5 ммоль/л. Через 1 ч после начала предын-
кубации в пробирки добавляли 0.5 мл субстрата, и
смесь инкубировали еще 30 мин. Все операции
проводили при 20°С и непрерывном перемеши-
вании. Активность пептидаз (преимущественно
активность трипсина, КФ 3.4.21.4) оценивали по
увеличению концентрации тирозина при 20°С
(Kuz’mina et al., 2019). О ферментативной актив-
ности судили по приросту продуктов реакции за
1 мин инкубации субстрата и ферментативно ак-
тивного препарата с учетом фона (количество ти-
розина в исходном гомогенате) в расчете на 1 г сы-
рой массы ткани, мкмоль/(г . мин). Интенсивность
окрашивания определяли на фотоколориметре
(КФК-2) при красном светофильтре, λ = 670 нм. Ре-
зультаты были обработаны статистически с помо-
щью стандартного пакета программ (Microsoft
Office 95, приложение Excel). Степень различия
между средними арифметическими и ошибкой
среднего (М ± m) оценивали с помощью критерия
Стьюдента для малых выборок при р < 0.05, <0.01
и <0.001.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Влияние АФ на активность пептидаз слизистой

оболочки кишечника и химуса у рыб разных видов.
Степень влияния АФ на активность пептидаз
слизистой оболочки кишечника и химуса у рыб
разных видов различна (табл. 1). АФ во всех ис-
следованных концентрациях значительно инги-
бирует активность пептидаз лишь у плотвы. На
ферменты карася, густеры, карпа, окуня и судака
АФ оказывает стимулирующее влияние, наибо-
лее значительное у судака, а при максимальной
концентрации АФ − у первых двух видов. При ис-
следовании леща выявлена смена влияния: при
меньших концентрациях АФ (0.03–0.13 ммоль/л)
наблюдается ингибирование, при максимальной
концентрации − ярко выраженная стимуляция. В
случае химуса, как правило, характер влияния АФ
на активность пептидаз у бентофагов (карася, ле-
ща, плотвы, густеры, карпа) сохраняется, однако
у густеры наблюдается смена влияния АФ. Особо
следует отметить значительное стимулирующее
влияние при всех концентрациях АФ на пептида-
зы химуса у ихтиофага – факультативного бенто-
фага окуня, а также ингибирующее – у типичного
ихтиофага судака.

Влияние различных фракций АФ на активность
пептидаз слизистой оболочки кишечника и химуса у
бентофага карпа и ихтиофага судака. При перехо-
де в жидкое состояние АФ образуются две четко
различимые фракции: небольшая верхняя и в 4–
5 раз бóльшая по объему нижняя фракция. Влия-
ние этих фракций АФ на активность пептидаз

слизистой оболочки кишечника и химуса изучали
на примере типичного бентофага карпа и типич-
ного ихтиофага судака (табл. 2). Опыты показали,
что верхняя фракция АФ одинаково влияет на пеп-
тидазы слизистой оболочки кишечника и химуса у
карпа: при низких концентрациях наблюдается ин-
гибирующее влияние, при более высоких – стиму-
лирующие, особенно в случае химуса. У судака ин-
гибирующее влияние АФ (0.03–0.25 ммоль/л) в
большей мере проявляется в слизистой оболочке
по сравнению с химусом, при концентрации АФ
0.5 ммоль/л сменяется стимуляцией. Нижняя
фракция АФ у обоих видов рыб в большинстве
случаев оказывает ингибирующее действие на ак-
тивность пептидаз, особенно при низких концен-
трациях токсиканта.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
При обсуждении результатов, касающихся

влияния АФ и его растворимых фракций на ак-
тивность пептидаз, важно подчеркнуть, что кон-
центрация фенола 0.5 ммоль/л или 47.1 мг/л сопо-
ставима с концентрациями, отмечающимися при
антропогенном загрязнении водоемов (Michało-
wicz, Duda, 2007). Кроме того, в гастроэнтерологии
модификаторные эффекты, не превышающие 15%,
не рассматриваются как значимые. Следователь-
но, изменение ферментативной активности, не
достигающее 15%, несмотря на достоверность
различий, не может считаться значимым. Дан-
ные, касающиеся эффектов АФ, в ряде случаев
существенно отличаются от результатов изучения
влияния КФ на активность пептидаз у тех же ви-
дов рыб. Как отмечено выше, наличие КФ в тех
же концентрациях, снижало активность пептидаз
кишечника у представителей сем. карповых Cy-
prinidae и щуковых Esocidae. При этом пептидазы
представителей сем. окуневых Percidae были от-
носительно устойчивыми к действию фенола
(Кузьмина и др., 2017; Тарлева и др., 2018). Дей-
ствительно, лишь у плотвы все концентрации АФ
вызывают значительное торможение пептидаз
слизистой оболочки кишечника. У леща значи-
мое торможение пептидаз слизистой оболочки и
химуса вызывают только низкие концентрации
(0.03–0.13 ммоль/л), а стимуляцию лишь концен-
трация 0.5 ммоль/л. У карася и карпа выявлена
стимуляция пептидаз химуса при максимальной
концентрации АФ, а у окуня в отличие от ранее по-
лученных данных – при всех концентрациях АФ.

Приведенные выше данные не позволяют оха-
рактеризовать механизмы влияния фенола на ак-
тивность пептидаз, однако можно предположить,
что в основе наблюдаемых эффектов лежит аллосте-
рическая регуляция активности пептидаз. Аллосте-
рическое регулирование может наблюдаться в тех
случаях, когда субстрат-регулятор (модификатор),
не будучи стерическим аналогом субстрата дан-
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ного фермента, может связываться с ним в цен-
тре, пространственно не совпадающем с актив-
ным центром, вызывая изменение конфигурации
и, как следствие, его активности (Jacob, Monod,
1961; Monod et al., 1965). При этом известно, что
такие мембранные ферменты, как аминопепти-
даза, являются амфипатическими, причем гидро-
фильная часть молекулы выполняет каталитиче-
ские функции, гидрофобная − якорные (Louvard
et al., 1975). Последняя также участвует в поддер-
жании оптимальной конформации фермента и
регуляции свойств гидрофильной части фермен-
та (Уголев, 1972; Membrane ..., 1989).

Кроме того, важно отметить, что наименьшие из
исследованных нами концентраций АФ и образую-
щихся из него жидких фракций (0.03 и 0.06 ммоль/л

или 2.9 и 5.9 мг/л соответственно) значительно
ниже концентрации КФ (12.5 мг/л), вызывающей
резкое торможение условнорефлекторной дея-
тельности у гуппи Lebistes reticulatus в условиях
хронического эксперимента (Матей, 1970). Также
известно, что КФ в сублетальной концентрации
(3 мкг/л) вызывает патологические изменения
структуры и ультраструктуры мезонефроса у се-
ребряного карася Carassius auratus (Флерова (На-
зарова), Заботкина, 2012). Не исключено, что в
условиях in vivo АФ и его жидкие фракции могут
оказывать не только прямое, но и опосредован-
ное влияние на синтез и активность пептидаз, по-
скольку фенол и его производные действуют не
только на пищеварительную, но и на другие си-
стемы организма, а также на метаболизм рыб
(Тарлева и др., 2018).

Таблица 1. Влияние аморфного фенола (AФ) на активность пептидаз химуса и слизистой оболочки кишечника рыб

Примечание. Над чертой – ферментативная активность. а – различия между опытом и контролем достоверны при p < 0.05,
б – при p < 0.01, в – при p < 0.001. Под чертой – изменение активности пептидаз, % контроля, принятого за 100%; для табл. 1 и 2.

Концентрация
АФ,

ммоль/л

Активность пептидаз кишечника рыб, мкмоль/(г . мин)

карп карась плотва густера лещ окунь судак

0

0.03

0.06

0.13

0.25

0.5

Химус

0

0.03

0.06

0.13

0.25

0.5

4.76 0.17
100

± 4.63 0.05
100

± 2.10 0.23
100

± 3.46 0.15
100

± 5.14 0.14
100

± 2.51 0.06
100
± 1.13 0.05

100
±

а4.22 0.09
12.4
±

−

б4.88 0.09
5.4
±

+

б0.92 0.13
56.3
±

−
3.54 0.17

2.5
±

+
а3.13 0.06

39.1
±

−
2.59 0.12

3.3
±

+
1.25 0.06

11.1
±

+
а4.05 0.24

14.9
±

−

б4.93 0.06
6.3
±

+

б0.92 0.05
56.3
±

−
3.50 0.16

1.3
±

+
3.97 0.20

22.8
±

−
б2.80 0.12

11.7
±

+
1.17 0.00

3.7
±

+

4.88 0.21
2.6
±

+
б4.84 0.14

4.5
±

+

б0.96 0.06
54.2
±

−
3.72 0.13

7.6
±

+
4.09 0.0,28

20.3
±

−
2.63 0.09

5.0
±

+
1.34 0.06

18.5
±

+

4.97 0.20
4.4
±

+
а5.22 0.05

12.6
±

+

а1.18 0.10
43.8
±

−
3.63 0.13

5.1
±

+
5.59 0.28

8.9
±

+
а2.38 0.09

5.0
±

−

б1.42 0.06
25.9
±

+
в5.39 0.09

13.6
±

+

в6.01 0.08
29.7
±

+

а1.14 0.19
45.8
±

−

а4.42 0.21
27.9
±

+

в8.60 0.28
67.5
±

+
2.67 0.18

6.7
±

+
в1.75 0.06

55.6
±

+

4.30 0.17
100

± 3.97 0.05
100

± 10.50 0.16
100

± 13.96 0.10
100

± 2.21 0.09
100
± 4.72 0.09

100
± 8.06 0.12

100
±

а3.88 0.12
9.7
±

−
4.01 0.14

1.1
±

+
а11.16 0.17

6.3
±

+

в12.51 0.16
10.3
±

−

в1.42 0.07
35.9
±

−

в5.80 0.12
23.0
±

+

в6.55 0.12
18.7
±

−
4.13 0.09

3.9
±

−
б4.22 0.09

6.3
±

+

в8.66 0.17
17.5
±

−

б12.60 0.16
9.7
±

−

б1.46 0.07
34.0
±

−

в6.68 0.08
41.6
±

+

в6.85 0.08
15.0
±

−
а4.88 0.16

13.6
±

+

б4.26 0.06
7.4
±

+
9.71 0.06

7.5
±

−
в12.12 0.10

13.2
±

−

б1.73 0.06
21.7
±

−

в6.89 0.14
46.0
±

+

в6.30 0.09
21.8
±

−
б5.47 0.23

27.2
±

+
4.34 0.24

9.5
±

+
б9.76 0.25

7.1
±

−

б12.25 0.25
12.2
±

−

а2.05 0.09
7.6
±

−

в6.64 0.14
40.7
±

+

в6.47 0.05
19.7
±

−
б5.51 0.24

28.2
±

+

в5.14 0.12
29.5
±

+

а11.90 0.16
13.3
±

+

б11.42 0.13
18.2
±

−

в2.30 0.09
3.8
±

+

в6.97 0.09
47.8
±

+

в6.26 0.20
22.3
±

−
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Таким образом, степень воздействия АФ в
условиях in vitro зависит от вида рыб, а также от
локализации фермента (слизистая оболочка или
полость кишечника в случае химуса). АФ в концен-
трациях 0.03−0.5 ммоль/л значительно снижает ак-
тивность пептидаз слизистой оболочки кишечника
у плотвы. У леща торможение активности пептидаз
слизистой оболочки и химуса вызывают только низ-
кие концентрации АФ (0.03−0.13 ммоль/л). У карася
и густеры выявлена стимуляция активности пепти-
даз слизистой и химуса при максимальной концен-
трации АФ, у окуня при всех концентрациях АФ
лишь в случае химуса. При исследовании судака от-
мечена стимуляция активности пептидаз слизистой
при конценцентрациях 0.13−0.5 ммоль/л и тормо-
жение активности пептидаз химуса во всем диапазо-
не исследованных концентраций АФ. Предполага-
ется, что в условиях in vivo АФ и образующиеся при
его переходе в жидкое состояние фракции поми-
мо прямого влияния могут оказывать опосредо-
ванное действие на активность пептидаз кишеч-
ника рыб.

Работа выполнена в рамках государственного
задания (тема № АААА-А18-118012690102-9).
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Нижняя
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Верхняя
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Influence of Amorphous Phenol and Its Fractions on the Activity
of Fish Intestinal Peptidases

1 and A. F. Tarleva1, #

1Papanin Institute for Вiology of Inland Waters RAS,  pos. Borok, Nekouz district, Yaroslavl region, 152742 Russia
#e-mail: ko6ka_85@mail.ru

In the study of 7 species of freshwater bony fish: carp Cyprinus carpio L., bream Abramis brama (L.), white
bream Blicca bjoerkna (L.), rouch Rutilus rutilus (L.), perca Perca fluviatilis L. sander Zander lucioperca (L.)
and, it was shown that in vitro the effects of amorphous phenol, as well as its liquid fractions, formed after
12 months after production, are species-specific and depend on the concentration of phenol and the local-
ization of peptidases.
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Glis glis L. (Gliridae) ВОСТОЧНОЙ ЕВРОПЫ И КАВКАЗА
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С использованием одного из методов геометрической морфометрии впервые показаны достовер-
ные различия формы верхних коренных зубов полчка Glis glis L. Восточной Европы и Кавказа. По-
казано сходство этих длительно изолированных популяций по митохондриальному гену цитохрома
b (cytb). Предположено, что более быстрые темпы изменений морфологических структур по сравне-
нию со случайными заменами в последовательностях гена cytb можно объяснять экологическими
особенностями вида.

DOI: 10.31857/S0002332921010100

Современный ареал полчка охватывает Запад-
ную Европу и небольшие участки сохранившихся
широколиственных лесов Восточной Европы (на
востоке до Волги) (Россолимо и др., 2001) и отде-
лен от ареала полчка в лесном поясе Большого
Кавказа широкой зоной степей. Балканский уча-
сток ареала полчка соединялся в голоцене с кав-
казским узкой полосой вдоль южного берега Чер-
ного моря, а современный разрыв ареала вызван
антропогенным сведением широколиственных
лесов (Helvaci et al., 2012).

Популяции полчка характеризуются настоль-
ко низкой изменчивостью митохондриального
гена cytb, что географически удаленные популя-
ции Западной Европы, Поволжья (Жигули) и Во-
сточной Турции имеют только один гаплотип
Hap02 (Hürner et al., 2010). Поэтому можно пред-
положить. что ареал полчка сформировался отно-
сительно недавно, в последние 10 тыс. лет голоце-
на, и замены пар нуклеотидов гена cytb не успели
накопиться.

Оказалось, что такому предположению про-
тиворечат обнаруженные диагностические раз-
личия форм коренных зубов полчков Южных
Балкан и Восточной Турции. Зона вторичного
контакта этих морфологических форм восточнее
прол. Босфор указывает на существование кав-

казского плейстоценового рефугиума полчка в
последнее ледниковье (Helvaci et al., 2012). Оче-
видно, некоторые морфологические структуры у
этого вида изменяются быстрее, чем накаплива-
ются случайные замены нуклеотидов гена cytb.

В таком случае можно ожидать и морфологи-
ческих различий между географически изолиро-
ванными полчками Кавказа и Восточной Евро-
пы. Но каких-либо различий полчков Восточной
Европы и Кавказа до сих пор не было известно.
С.И. Огнев отмечал удивительное сходство раз-
меров и окраски географически далеких полчков
Русской равнины и некоторых регионов Кавказа,
в частности “западной и центральной части Се-
верного Кавказа, а также Южной Осетии”, кото-
рых относил к номинативному подвиду Слове-
нии (Огнев, 1947).

Цель работы – реконструкция сложной истории
формирования современных популяций полчка на
основе результатов сопоставления морфометриче-
ских особенностей коренных зубов и последова-
тельностей митохондриального гена cytb полчков
Восточной Европы и Кавказа.

УДК 576.312.37:599.33

ЗООЛОГИЯ



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

МОРФОМЕТРИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ВЕРХНИХ КОРЕННЫХ ЗУБОВ 169

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Были исследованы коренные зубы 92 экзем-
пляров полчка из коллекции Зоологического му-
зея МГУ пяти выборок: 1) Карпаты (Закарпатская
и Черновицкая области Украины) n = 20 (9 сам-
цов и 11 самок); 2) Восточно-Европейская равни-
на (Киевская обл. Украины, Беловежская Пуща
Белоруссии, Брянская, Московская, Тамбовская и
Самарская области, Республика Татарстан, n = 13
(7 самцов и 6 самок); 3) Западный Кавказ, Крас-
нодарский край, Кавказский государственный
природный биосферный заповедник, n = 19
(11 самцов и 8 самок); 4) Восточный Кавказ, Даге-
стан, Хасавюртовский р-н, n = 20 (9 самцов и
11 самок); 5) Закавказье, Кубинский и Закаталь-

ский районы Азербайджана, Южная Осетия, n = 20
(12 самцов и 8 самок) (табл. 1, рис. 1).

Учитывалась степень стертости зубов и прини-
мались во внимание данные о времени (месяце)
отлова. Для анализа были выбраны черепа при-
близительно одновозрастных животных первого
года жизни, добытых в июле–августе, с точечны-
ми обнажениями дентина на вершинах гребней
моляров. Приблизительно равное соотношение
самцов и самок в каждой выборке нивелировало
возможный половой диморфизм.

В качестве переменных использовали линейные
промеры длины (L) и ширины (Br) снашивающихся
поверхностей М1 и М2 и индекс LМ1/LМ2, а также
центроидный размер (CS). Промеры длины и ши-
рины коронок зубов взяты под микроскопом Key-

Таблица 1. Характеристика оригинального материала и нуклеотидных последовательностей гена cytb полчка Glis
glis и использованных для сравнения данных из GenBank

Географический локалитет
(номер на рис. 1) Гаплотип Код

образца № в GenBank
Замены

390 504

Оригинальные образцы
Нижегородская обл., Старая Пустынь
(55°39.504′ с.ш., 43°36.366′ в.д.) (1)

HapA
HapA
HapA
HapA
HapA

GG A8
GG A9
GG A10
GG A11
GG A12

MK335777
MK335777
MK335777
MK335777
MK335777

C
C
C
C
C

T
T
T
T
T

Краснодарский край, Адыгея, Даховская 
(44°10.58′ с.ш., 40° 08.48′ в.д.) (3)

HapC GG19 KF699242 T C
Hap02 GG20 KF699243 T C
Hap02 GG21 KF699243 T C

Карачаево-Черкессия, Новая Теберда
(43°42.567′ с.ш., 41°54.209′ в.д.) (4)

Hap02 GG51 KF699243 T C

Краснодарский край, Шаумян
(44°17.773′ с.ш., 39°18.636′ в.д.) (5)

Hap02 GG53 KF699243 T C

Краснодарский край, Б. Псеушхо
(44°04.968′ с.ш., 39°19.711′ в.д.) (6)

Hap02
Hap02

GG55,
GG56

KF699243
KF699243

T
T

C
C

Образцы из GenBank
Самарская обл., Жигули (Hürner et al., 2010) (2) Hap02 GgR Нет образцов T C
Польша (Moska, 2016) Hap02 GG1 KM061382 T C
Польша (Moska, 2016) GG2 GG2 KM061383 T C
Англия (Hürner et al., 2010) Hap16 GgT FM160665 T C
Франция (Hürner et al., 2010) Hap04 GgF FM160654 T C
Испания, Турция (Hürner et al., 2010) Hap02 EBD FM160652 T C
Испания (Hürner et al., 2010) Hap03 GgE FM160653 T C
Италия, Сицилия (Hürner et al., 2010) Hap13 GgI FM160661 С C

Италия, Сицилия
(Hürner et al., 2010)

Hap14 GgI FM160662 С C

Иран (Naderi et al., 2010) HapPel1 Pel1 KF931110 T C
Иран (Naderi et al., 2010) HapNour1 Nour1 KF931111 T C
Иран (Naderi et al., 2010) HapNour2 Nour2 KF931112 T C
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ence VHX-1000 на верхних молярах левого ряда с
вентральной стороны черепа, как это принято в
палеонтологических работах по соням (Daams,
1981). Череп располагали под окуляром микро-
скопа так, чтобы поверхность зубов была парал-
лельна фокальной плоскости окуляра микроско-
па. С помощью экранного дигитайзера TPSDig
размещали 18 меток (Landmarks) на окружностях
снашивающихся поверхностей М1 и М2 (рис. 2).
Линейные дистанции между метками определяли
в программе VHX-1000 Software с точностью до
1 мк. Для уменьшения ошибки расстановки ме-
ток на объектах процедуру описания формы прово-
дили 2 раза с перерывом между повторами и ис-
пользовали среднее значение двух повторов. 

Выравнивание объектов относительно усред-
ненной (консенсусной) конфигурации выполняли
прокрустовым анализом General Procrustes Analysis
(GPA). В результате для каждого объекта (черепа)
были получены стандартизованные размеры
(CS), которые представляют собой дистанции
(D2) между каждой меткой объекта и меткой
усредненной конфигурации, являющейся сред-
ним значением выборки (Rohlf, Slice, 1990; Павли-
нов, Микешина, 2002; Klingenberg, 2011), которое

рассчитывали стандартными методами с исполь-
зованием программы MorphoJ (Klingenberg, 2011).

В связи с тем что музейные выборки могли
быть неоднородны по составу, так как содержали
черепа животных, отловленных в разные годы и в
разных локалитетах, мы протестировали каждую
выборку на соответствие модели нормального
распределения методом Шапиро–Уилка (W).
Тест Шапиро–Уилка выявил для всех пяти выбо-
рок нормальное распределение по длине и ширине
М1 и М2 (W = 0.628–0.987, p < 0.05) и CS (W =
= 0.590–0.968, p < 0.05).

Для анализа мтДНК использовали луковицы
волос и кусочки уха 12 полчков из 9 географических
локалитетов. Для сравнения были взяты также 8 по-
следовательностей гена cytb этого вида из GenBank
(табл. 1, рис. 1). Тотальную ДНК выделяли по стан-
дартной методике путем лизиса ткани печени про-
теиназой К в присутствии додецилсульфата на-
трия (SDS) с последующей депротеинизацией
смесью фенол-хлороформа и осаждением ДНК.
Для амплификации были использованы универ-
сальные праймеры cytb H15915 (5'-AACTGCAGT-
CATCTCCGGTTTACAAGAC-3'), L14724 (5'-
CGAAGCTTGATATGAAAAACCATCGTTG-3')

Рис. 1. Границы ареала полчка в Западной Европе (Storch, 1978), распространение в Восточной Европе во второй по-
ловине ХХ в. (Лихачев, 1976), на Кавказе (Шидловский, 1976) и в Малой Азии (Helvaci et al., 2012). Буквами показаны
места происхождения выборок коллекционных экземпляров: а – Карпаты, b – Восточно-Европейская равнина, c –
Западный Кавказ, d – Восточный Кавказ, e – Закавказье; 1–6 – места происхождения молекулярных образцов из По-
волжья и Западного Кавказа (табл. 1).
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(Kocher et al., 1989) и специфичные для полчка
FGLIS1 (5'-CAGCTTGATGAAACTTTGG-3'), RGLIS1
(5'-CCAATTCATGTGAGGGTG-3') (Hürner et al.,
2010). Апмплификация проводилась на оборудо-
вании “Терцик” (ДНК-Технология, Россия) с ис-
польованием следующего протокола: начальная
денатурация 3 мин при 94°C, следующие 35 цик-
лов – 30 с при 94°C, 30 с при 50°C, 60 с при 72°C,
в завершение – финальная элонгация 5 мин при
72°C. Длина исследованных последовательностей
гена cytb составила 691 пар нуклеотидов (п.н.).
Полученные последовательности были депони-
рованы в GenBank, а также сравнивались с образ-
цами из GenBank.

Филогенетический анализ основывался на ме-
тоде максимального сходства (ML) при использо-
вании трехпараметрической модели Тамуры (T3P)
и 1000 бутстрэп-выборок. Для обработки данных
использовали программы MEGA, PHYML,
JMODELTEST (выбрана модель HKY+I, p-inv =
= 0.512), FIGTREE. Медианная сеть гаплотипов
гена цитохрома b была построена с использова-
нием программного обеспечения POPART v. 1.7.
Вычисление p-дистанций проводили с помощью
программного обеспечения MEGA на основании
метода Distance Estimation (при числе бутстрэп-
реплик 1000). В качестве внешней группы на фи-
логенетическом дереве была использована после-

довательность гена cytb Mus musculus (LC325154).
Нумерацию нуклеотидов проводили относитель-
но полной длины гена.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Полчки Восточно-Европейской равнины и
Карпат сходны с полчками Западного Кавказа и
характеризуются более крупными коренными зу-
бами (по длине и ширине снашивающей корон-
ки) в отличие от полчков Восточного Кавказа и
Закавказья (табл. 2, рис. 3). Полчки Западного
Кавказа достоверно отличаются от полчков Во-

сточной Европы только по длине коронки М1, а
от полчков Восточного Кавказа – по всем 6 про-
мерам коренных и по 4 промерам из 6 от полчков
Закавказья. Полчки Восточного Кавказа и Закав-
казья отличаются только по одному промеру
(табл. 3).

По форме снашивающейся поверхности верх-
них коренных зубов исследованные выборки до-
статочно хорошо распределяются на две группы:
полчков Восточной Европы (включая Карпаты) и
Кавказа. Для полчков Восточной Европы и Кар-

пат характерна равная длина коронок М1 и М2, но

М2 шире М1. В выборках Кавказа коронка М2 не

только шире, но и длиннее М1 (табл. 2). Это раз-

Рис. 2. Верхние коренные зубы полчков. 1 – Карпаты, Украина (S-67625); 2 – Беловежская Пуща, Белоруссия
(S-25778); 3 – Кавказский гос. природный биосферный заповедник, Западный Кавказ (S-93570); 4 – Бассейн Терека,
Дагестан, Восточный Кавказ (S-25757); 5 – Закавказье (S-82787). Точками обозначены метки (Landmarks).
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личие заметно по соотношению длин коронок М1

и М2 (LМ1/LМ2) в выборках Кавказа и Восточной

Европы (табл. 2, рис. 4).

Отмеченные различия формы снашивающейся

поверхности коронок коренных зубов у полчков Во-

сточной Европы и Кавказа отражает показатель СS.

По этому показателю выборки с Восточно-Евро-

пейской равнины и Карпат достоверно отличаются

от трех выборок Кавказа (табл. 1, рис. 5). Очевидно,

более крупные размеры коронок полчков Запад-

ного Кавказа не влияют на характеристики фор-

мы снашивающихся коронок. Несовпадение ли-

нейных размеров коренных зубов и CS, скорее

всего, связано с особенностями последней пере-

менной, которая представляет собой размер объек-

та в целом, а не отдельные линейные показатели, и
поэтому характеризует форму объекта (Павлинов,
Микешина, 2002). CS коррелирует с линейными
размерами объекта только при больших различи-
ях последних. Эти вопросы обсуждались ранее
(Zelditch et al., 2004).

Филогеографические данные показали, что
полчки Кавказа и Восточной Европы не имеют
значительных отличий в гене cytb и кластеризу-
ются в ранее обозначенной европейской кладе
вместе с полчками из Германии, Франции, Бель-
гии, Испании, Италии, Швейцарии, Польши,
Турции (Hürner et al., 2010; Moska et al., 2016).
Стоит обратить внимание на то, что данная фило-
группа достаточно гомогенна (внутригрупповые
p-дистанции 0.23 ± 0.08%) по сравнению, напри-
мер, с группой подвидового c ранга из Южной
Италии (2.40 ± 0.8%) (Hürner et al., 2010).

Таблица 2. Промеры (мм) и индексы коронок М1 и М2 выборок полчка

Примечание. N – количество образцов, М – среднее значение, m – ошибка среднего.

Промеры,

ндексы

Карпаты

Восточно-

Европейская

равнина

Западный

Кавказ

Восточный

Кавказ
Закавказье

N M ± m N M ± m N M ± m (lim) N M ± m (lim) n M ± m (lim)

LМ1 20 1.92 ± 0.02 13 1.88 ± 0.03 19 1.78 ± 0.04 20 1.60 ± 0.01 20 1.63 ± 0.02

BrМ1 20 1.92 ± 0.02 13 1.87 ± 0.04 19 1.95 ± 0.05 20 1.77 ± 0.01 20 1.84 ± 0.02

LМ2 20 1.92 ± 0.02 13 1.91 ± 0.04 19 1.86 ± 0.05 20 1.66 ± 0.01 20 1.71 ± 0.02

BrМ2 20 2.11 ± 0.03 13 2.06 ± 0.04 19 2.10 ± 0.06 20 1.93 ± 0.02 20 2.01 ± 0.03

LМ1/LМ2 20 1.00 ± 0.01 13 0.99 ± 0.01 19 0.96 ± 0.01 20 0.96 ± 0.01 20 0.95 ± 0.01

CS 20 800 ± 8 13 799 ± 15 19 886 ± 10 20 924 ± 15 20 924 ± 6

Рис. 3. Различия выборок полчка по длине М1. Диа-
граммы сравнения средних (mean) значений и диапа-
зоны SE и SD. 1 – Mean, 2 – Mean ± SE, 3 – Mean ± SD;
для рис. 3–5.
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Рис. 4. Различия выборок полчка по соотношению
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Различия сонь Восточной Европы и Кавказа
оказались незначительными (p-dist = 0.3 ± 0.2%);
полчки Кавказа характеризуются преимуще-
ственно распространенным европейским гапло-
типом Hap02. Однако мы обнаружили две фикси-
рованные синонимичные замены, отличающие
сонь Нижегородской обл. (в том числе и от полч-
ков Самарского региона, Жигули) в позициях 390
(замена C/T) и 504 (T/C). Данные замены не от-
мечены у других представителей вида (табл. 1,
рис. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Полученные нами данные указывают на до-
стоверные различия форм снашивающихся по-

верхностей коренных зубов (М1 и М2) полчков
Восточной Европы и всех трех исследованных
выборок Кавказа. При этом полчки Западного
Кавказа, близкие по размерам коренных зубов к
полчкам Восточной Европы, по форме коренных
зубов сходны с более мелкими полчками Восточ-
ного Кавказа и Закавказья.

Морфологические различия полчков Восточ-
ной Европы и Кавказа могли быть следствием их
длительной изоляции и существования на Кавка-
зе плейстоценового рефугиума. Современное
распространение полчка на Русской равнине дает
слабое представление о его возможном историче-
ском ареале в голоцене из-за почти полного уни-
чтожения на Русской равнине первичных липо-
во-дубовых лесов. Судя по восстановленному
ареалу таких лесов на Русской равнине (Нацио-
нальный …, 2011), южный край ареала полчка мог
проходить южнее верховий Оки, далее в верхо-
вьях Дона (по 53° с.ш.), а восточнее охватывал
бассейны Цны, Мокши и Суры (на юг до
50° с.ш.). Следовательно, в голоцене широкая зо-
на степей отделяла ареал полчка на Русской рав-
нине от лесного пояса Кавказа. Встречающиеся
иногда в литературе упоминания о том, что в теп-
лые периоды голоцена широколиственные леса
доходили до Черного моря, относятся к западному
побережью, устьям Дуная и Южного Буга (Кожа-
ринов, 2006).

Степная фауна мелких млекопитающих была
характерна для юга Русской равнины (50–52° с.ш.) и
в предыдущее теплое Микулинское межледнико-
вье (Riss–Wurm, Eems, 70–100 тыс. л. н.) (Марко-

Таблица 3. Достоверность различий (t) абсолютных значений и индексов коронок М1 и М2 сравниваемых выбо-
рок полчка

Примечание. * – достоверные значения t (p < 0.05).

Промеры,

индексы

Карпаты и Восточно-

Европейская 

равнина–Западный 

Кавказ

Западный Кавказ–

Восточный Кавказ

Западный

Кавказ–Закавказье

Восточный

Кавказ–Закавказье

LМ1 2.88218* 3.96675* 2.75846* –1.02287

BrМ1 –0.97544 3.39199* 1.86531 –1.84898

LМ2 0.97909 3.82647* 2.60779* –1.53433

BrМ2 –0.09371 3.01068* 1.43060 –2.06071*

SМ1 0.67997 3.68997* 2.33588* –1.48756

SМ2 0.23376 3.43329* 2.08709* –1.81736

LМ1/LМ2 4.70320* –0.32564 0.38031 0.71007

SМ1/SМ2 1.18075 0.55730 1.05372 0.69064

СS –6.64236* –2.02948* –3.08937* 0.19241

Рис. 5. Различия выборок полчка по размерной ком-
поненте CS коренных зубов М1 и М2.
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ва, 1985). Поэтому с уверенностью можно утвер-
ждать, что между полчками Русской равнины и
Кавказа не могло быть контактов как в голоцене,
так и в последнем теплом периоде плейстоцена. В
то же время возникновение рефугиума полчка на
Кавказе в последнее ледниковье могло быть след-
ствием расселения полчка с Балкан по южному
берегу Черного моря в последний теплый период
плейстоцена (микулинский).

О длительной изоляции лесных экосистем Во-
сточной Европы и Кавказа свидетельствуют зна-
чительные генетические различия многих лесных
видов, в том числе лесной сони Dryomys nitedula
Pall. Средняя продолжительность диверсифика-
ции географически изолированных популяций
лесной сони Восточной Европы и Западного Кав-
каза была определена равной 7.7 ± 3.9 млн лет, т.е.
как минимум с плиоцена (Григорьева и др., 2014).

Среди европейских млекопитающих полчок
отличается крайне низкой генетической измен-
чивостью. Большинство популяций имеют толь-
ко один, редко два гаплотипа гена cytb, в то время
как у других европейских видов число гаплотипов
этого гена в одной популяции может достигать
многих десятков. В Западной Европе в популяци-
ях полчка широко распространен гаплотип
Hap02, в отдельных популяциях встречаются или
фиксированы еще 6 гаплотипов, отличающихся

1–3 заменами. Следовательно, гаплотип HapA из
Нижегородского региона – седьмой в “европей-
ской группе гаплотипов”. Кроме того, на юге
Италии и Балканах известно еще 9 гаплотипов,
отличающихся 8, 17 и бóльшим числом перестро-
ек (Hürner et al., 2010). Часть из них показана на
филогенетическом дереве (рис. 6). Вероятность
возникновения нового гаплотипа нижегородской
популяции в голоцене (последние 10 тыс. лет) ма-
ла, судя по темпам накопления замен в последо-
вательностях митохондриальных генов у видов
семейства сонь Gliridae (Nunome et al., 2007) и
крайне низкой генетической изменчивости полч-
ка. Вероятнее всего на Русской равнине могли
расселяться разные популяции полчков из Цен-
тральной Европы. Нельзя исключить и существо-
вание в Поволжье плейстоценового рефугиума
полчка, поскольку известно расселение на Рус-
ской равнине в послеледниковье дуба и липы не
только из Центральной Европы, но и из Повол-
жья (Кожаринов, 2006).

Низкую генетическую изменчивость популя-
ций полчка можно объяснить его экологически-
ми особенностями. Среди европейских лесных
видов полчок оказывается единственным обита-
телем сомкнутых крон I и II ярусов широколист-
венных деревьев. Полчок редко спускается на
землю, и его слабые возможности преодоления

Рис. 6. а – ML-филогенетическое древо полчка Glis glis (691 п.н.). Поддержки ветвей указаны в углах деревьев (1000
реплик для каждого анализа, показаны значения ≥20). б – Медианная сеть митохондриальных гаплотипов исследо-
ванных образцов (N = 24). Размеры кругов пропорциональны числу гаплотипов, цифрами указано число замен между
гаплотипами (если оно ≥2).
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просек и дорог, нескольких десятков метров от-
крытого пространства или разреженных (парко-
вых) лесов отмечали многие авторы (Bieber, 1995;
Negro et al., 2011; Worschech, 2012). Большие лес-
ные массивы с сомкнутой кроной характерны для
тропических лесов, а даже в первичных немораль-
ных лесах представлены отдельными островными
участками, соответственно, изолированы и неболь-
шие популяции полчка. В малых популяциях повы-
шается вероятность фиксации или утраты аллелей
как следствие генетического дрейфа.

Напротив, эволюционные изменения морфо-
логических структур могут даже ускоряться в ма-
лых изолированных популяциях. Непрерывное
распределение любого морфологического коли-
чественного признака, приближается к колоко-
лообразному, или нормальному, и, вероятнее
всего, определяется некоторым числом генов
(полигенно). В ограниченное число основателей
малой популяции могут попасть крайние вариан-
ты распределения признака в исходной большой
популяции, что ускорит эволюционные измене-
ния среднего значения признака. При этом на-
следуемость признака в узком смысле, или реали-
зованная наследуемость (realized heritability),
должна отличаться от нуля (Hedrick, 2011). Судя
по достоверным различиям структуры коренных
зубов между полчками Балкан и Восточной Тур-
ции (Helvaci et al., 2012), а также Восточной Евро-
пы и Кавказа (наши данные), темпы изменений
морфологических структур в популяциях полчка
были выше по сравнению со случайными замена-
ми в последовательностях гена cytb.
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Morphometrics Variability of the Upper Molars and Mitochondrial Phylogeography
of the Edible Dormouse, Glis glis L. (Gliridae), Eastern Europe and Caucasus
Yu. V. Popova1, O. O. Grigoryeva1, #, D. M. Krivonogov2, A. V. Shchegol’kov2, V. V. Stakheev3,

V. B. Sycheva1, and V. N. Orlov1
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With the use of one of the methods of geometric morphometrics we have shown significant differences in the
shape of the upper molars of the edible dormouse, Glis glis L., of Eastern Europe and the Caucasus. The sim-
ilarity of these long-isolated populations in the mitochondrial cytb gene is also shown. The assumption was
made that the more rapid changes of morphological structures in comparison with random changes in the
sequences cytb gene can be explained by ecological characteristics of the species.
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Проведен анализ связи хлорофилла “а” (хл “а”) с соединениями азота и фосфора в Рыбинском во-
дохранилище. В отдельные периоды исследования обнаружена значимая корреляция между хл “а”
и неорганическими соединениями азота и фосфора. Рассчитаны отклики фитопланктона на общий
азот и фосфор.

DOI: 10.31857/S0002332921020119

Физиологические показатели роста водорос-
лей могут служить критериями при определении
лимитирующего элемента их питания. Наиболее
простой и распространенный метод определения
такого элемента – установление количественного
соотношения азота и фосфора в воде. Лимитиро-
вание также может быть выявлено и при изуче-
нии зависимости развития фитопланктона от
концентраций азота и фосфора. Для различных
регионов и водоемов ранее были получены стати-
стически значимые оценки связей концентраций
биогенных элементов с хл “а” как показателем
развития фитопланктона, биомассой и продук-
тивностью озер. Связь хлорофилл–общий фос-
фор (хл “а"–TP) была обнаружена Диллоном и
Риглером (Dillon, Rigler, 1974) для 46 озер мира:

где концентрация хлорофилла среднелетняя, об-
щего фосфора средневесенняя. Аналогичное
уравнение также предложено Джонсом и Бахма-
ном (Jones, Bachman, 1986):

где оба показателя среднелетние.
Смит (Smith, 1982) в результате обобщения

данных о 228 озерах обнаружил множественную
регрессионную зависимость содержания хлоро-
филла как функции концентраций общего азота
(TN) и TP, тем самым подтвердив влияние соот-
ношения этих элементов на развитие фитопланк-
тона:

Необходимо отметить, что зависимости пока-
зателей развития фитопланктона, в том числе от
содержания хл “а” и биогенных элементов, уста-
новлены в основном для небольших озер с устой-
чивым гидрологическим режимом. Для крупных
озер и водохранилищ из-за сложности гидроди-
намических условий и разнородности водных
масс эти зависимости часто недостаточно опреде-
лены. Некоторые связи были отмечены для волж-
ских водохранилищ (Минеева, Разгулин, 1995;
Минеева, 2004; Минеева и др., 2008), водохрани-
лищ днепровского каскада (Курейшевич, Журавле-
ва, 1997; Курейшевич, Медведь, 2006), однако они
очень неустойчивы и зависят от совокупности мно-
жества факторов, влияние которых учесть довольно
трудно. Изучение таких зависимостей в водохра-
нилище весьма актуально.

Цель исследования – оценка и анализ связей
хлорофилл–биогенные элементы на современ-
ном этапе развития экосистемы Рыбинского во-
дохранилища.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Нитриты определяли колориметрическим мето-

дом после реакции с сульфаниламидом и альфа-
нафтиламином, нитраты – колориметрическим ме-
тодом после их восстановления до нитритов омед-
ненным кадмием, ионы аммония – после микро-
диффузионной отгонки и последующей реакции с
реактивом Несслера, содержание фосфатов – ко-
лориметрическим методом с молибдатом аммо-
ния и оловом (Семенов, 1977), ТN – после окис-

1.45хл “a” 0.073TP ,=

1.46хл “a” 0.08TP ,=

log хл “a” 0.653 log TP 0.548 log TN 1.517.= + −

УДК 574.583(285.2):581+581.132.1:556.114.7

ЭКОЛОГИЯ
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ления органических фракций персульфатом ка-
лия до нитратов (Гапеева и др., 1984), а TP – до
ортофосфатов (Бикбулатов, 1974). Хл “а” опреде-
ляли спектрофотометрическим методом по Ло-
ренцену. Пробы были отобраны 2 раза в месяц с
поверхностного слоя воды на шести стандартных
станциях Рыбинского водохранилища (Коприно,
Молога, Наволок, Измайлово, Средний Двор и
Брейтово) за весь период открытой воды (май–
октябрь) в 2007–2010 гг. Схема отбора проб пред-
ставлена на рис. 1.

Данные по хлорофиллу были любезно предо-
ставлены И.Л. Пыриной.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В целом Рыбинское водохранилище по содер-

жанию элементов азота и фосфора в настоящее
время относится к мезотрофным водоемам, одна-
ко в некоторые периоды (весной) Волжский плес, к
которому принадлежат станции Коприно и Моло-
га, – к эвтрофным. Опираясь на средние концен-
трации хлорофилла, Рыбинское водохранилище
можно классифицировать как умеренно-эвтрофное
(Корнева, 2015).

В исследуемые годы для Рыбинского водохрани-
лища были характерны сезонные закономерности
изменения содержания ряда форм биогенных эле-
ментов и некоторых их соотношений, выражающи-
еся в уменьшении неорганических форм и повыше-
нии доли органических летом. Наиболее высокое
содержание всех неорганических форм азота и
фосфора отмечалось в мае за счет распавшегося в
процессе аммонификации и нитрификации за
подледный период органического вещества. От-
ношение содержания азота к фосфору снижалось
при переходе от весны к лету. Концентрации всех
исследованных соединений азота и фосфора, а
также хл “а” колебались в довольно широких пре-
делах, хлорофилла – от 0. 39 до 55.4 мкг/л, что в
среднем за весь исследованный период составило
12.4 мкг/л. Среднемесячные данные представле-
ны в табл. 1, частоты встречаемости различных
концентраций хл “а” – на рис. 2а. Наиболее часто
были отмечены концентрации до 10 мкг/л (116 слу-
чаев из всего массива данных). Максимумы раз-
вития фитопланктона пришлись на конец лета–
начало осени. Содержание TN и TP изменялось
от 0.34 до 2.01 и от 0.019 до 0.115 мг/л соответ-
ственно. Чаще всего наблюдались концентрации
TP и TN 0.04–0.06 и 0.5–1.0 мг/л (рис. 2б, 2в).

За исследуемый период для всего массива дан-
ных не было выявлено значимой связи содержа-
ния хл “а” ни с одним соединением азота и фос-
фора (табл. 2) (ионами аммония, нитритами, нит-
ратами, неорганическим и органическим азотом,
TN, фосфатами, органическим и TP). Макси-

Рис. 1. Схема отбора проб на станциях водохранили-
ща. 1 – Коприно, 2 –Молога, 3 – Наволок, 4 – Из-
майлово, 5– Средний Двор, 6 – Брейтово.

6

5
4

3

2

1

Таблица 1. Содержание хлорофилла “а”, мкг/л, и биогенных элементов (среднее за 2007–2010 гг.), мг N/л или мг P/л

Месяц хл “а” TN Nмин Nорг Pмин TP Pорг N/P

Май 7.28 0.06 0.005 0.270 0.82 0.360 0.49 0.026 0.042 0.016 22

Июнь 7.95 0.07 0.005 0.220 0.74 0.290 0.47 0.025 0.053 0.027 16

Июль 12.1 0.07 0.004 0.100 0.93 0.17 0.63 0.017 0.058 0.041 15

Август 16.4 0.06 0.002 0.037 0.86 0.100 0.76 0.023 0.062 0.039 15

Сентябрь 16.8 0.04 0.004 0.044 0.91 0.106 0.68 0.023 0.064 0.040 13

Октябрь 8.79 0.03 0.004 0.057 1.00 0.113 0.75 0.027 0.070 0.050 13

Среднее 12.4 0.05 0.004 0.121 0.88 0.189 0.63 0.023 0.058 0.035 15

4NH+
2NO−

3NO−
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мальная связь отмечалась с органическим фосфо-
ром (табл. 2). Отмечена высокая корреляционная
связь между общим и органическим азотом, ми-

неральным азотом и нитратами (r = 0.94). Менее
тесная связь была обнаружена между органиче-
ским и общим фосфором (r = 0.71), умеренная

Рис. 2. Частота встречаемости различных концентраций хлорофилла “а” (а), общего фосфора (б), общего азота (в);
N/P (г); ось ординат – число случаев и доля (%) общего числа наблюдений (n = 231).
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Таблица 2. Коэффициенты парной корреляции между различными формами биогенных элементов и концентра-
цией хлорофилла (весь массив данных)

хл “а” TN Nмин Nорг Pмин TP Pорг N/P

хл “а” 1.00 –0.08 –0.17 –0.23 0.12 –0.24 0.20 –0.15 0.28 0.47 –0.11

–0.08 1.00 0.19 0.13 0.16 0.45 0.00 0.11 0.03 –0.06 0.25

–0.17 0.19 1.00 0.45 –0.20 0.50 –0.35 0.28 0.10 –0.12 –0.23

–0.23 0.13 0.45 1.00 0.00 0.94 –0.31 0.29 0.05 –0.19 –0.05

TN 0.12 0.16 –0.20 0.00 1.00 0.05 0.94 0.17 0.29 0.20 0.63
Nмин –0.24 0.45 0.50 0.94 0.05 1.00 –0.29 0.30 0.06 –0.20 0.04
Nорг 0.20 0.00 –0.35 –0.31 0.94 –0.29 1.00 0.06 0.26 0.25 0.59
Pмин –0.15 0.11 0.28 0.29 0.17 0.30 0.06 1.00 0.57 –0.18 –0.24
TP 0.28 0.03 0.10 0.05 0.29 0.06 0.26 0.57 1.00 0.71 –0.45
Pорг 0.47 –0.06 –0.12 –0.19 0.20 –0.20 0.25 –0.18 0.71 1.00 –0.33
N/P –0.11 0.25 –0.23 –0.05 0.63 0.04 0.59 –0.24 –0.45 –0.33 1.00

4NH+
2NO−

3NO−

4NH+

2NO−

3NO−
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связь также наблюдалась между парами ТP и Pмин
(r = 0.57), Nорг и N/P (r = 0.59) и ТN и N/P (r = 0.63). 

Зависимость между биогенными элементами и
хлорофиллом была установлена лишь в отдель-
ные месяцы. Наиболее тесная связь биогенных
элементов с содержанием хл “а” отмечалась в пе-
риод открытой воды. Так, в мае (табл. 3) между

концентрациями хлорофилла, нитратов, фосфа-
тов наблюдалась отрицательная корреляционная
связь (r = – 0.56 и –0.72 соответственно), что сви-
детельствует об их интенсивном потреблении фи-
топланктоном.

В июне отмечалась и достоверная корреля-
ция между концентрациями хл “а” и нитратами

Рис. 3. График корреляции между хлорофиллом “а” (мкг/л) и органическим азотом (мг/л) в июне.
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(r = –0.66), а также Nмин (r = –0.63), Nобщ и Nорг
(r = 0.57 и 0.76). Связь между этими компонента-
ми была выражена следующей формулой:

Содержание хлорофилла положительно кор-
релировало с концентрациями Nобщ и Nорг, Робщ и
Рорг в сентябре (r = 0.59, 0.64, 0.49 и 0.82 соответ-
ственно) (табл. 3). Указанные выше коэффици-
енты отражают или умеренную (от 0.56 до 0.71),
или заметную (0.72–0.84) связь по шкале Чеддо-
ка. В июле, августе и октябре корреляционный
анализ не выявил значимых связей между биоген-
ными элементами и хлорофиллом.

При рассмотрении среднемесячных значений
уровней исследуемых элементов были отмечены
высокие значения коэффициентов корреляции в
парах хл “а”–нитраты (r = –0.78), хл “а”–неорга-
нический азот (r = –0.75), хл “а”–Nорг (r = 0.65),
связи содержания хлорофилла с содержанием об-
щего, органического фосфора и фосфатов были
слабыми.

Такая корреляция между концентрациями
хл “а”, соединениями азота и фосфора в водохра-
нилищах отмечается довольно часто и не может
быть однозначно объяснена, так как развитие во-
дорослей зависит не только от обеспеченности
клеток минеральными веществами. Реакция фи-
топланктона на биогенные элементы в основном
определяется значениями отношений концен-
траций общего азота и фосфора. Считается, что
развитие водорослей лимитировано азотом при
TN/TP < 10, фосфором при TN/TP > 15–17, а в
диапазоне TN/TP = 10–15, близком к соотноше-
нию элементов в клетке, биогенное лимитирова-
ние отсутствует.

В годы проведения исследований в Рыбин-
ском водохранилище в вегетационный период от-
ношение TN/TP варьировало в широких преде-
лах (от 4.1 до 66.6), составляя в среднем 15.6, что
скорее всего свидетельствует об отсутствии лими-
тирования развития фитопланктона в водоеме
обоими элементами. Именно это и является од-
ной из причин слабых попарных корреляцион-

( )= +оргN 0.1744 0.0316 хл “a” рис. 3 .

ных связей между элементами азота, фосфора и
хл “а”. Развитие фитопланктона в водоеме в боль-
шой степени зависит не только от обеспеченно-
сти клеток минеральным веществами, но и от
световых условий, пресса зоопланктона, динами-
ки водных масс (особенно в условиях хорошо пе-
ремешиваемого мелководного Рыбинского водо-
хранилища) и различия в потребности отдельных
групп водорослей в биогенных веществах. В водо-
еме чаще всего отмечалось отсутствие лимитиро-
вания развития фитопланктона (42% случаев),
лимитирование по фосфору и азоту составляло 30
и 28% соответственно.

При TN/TP < 10 зависимость между хл “а” и
ТР, а также между хл “а” и TN в водохранилище
можно выразить уравнениями

При TN/TP = 10–15 отсутствовали какие-либо
связи между этими элементами, а при TN/TP >15
связи были слабыми.

Так как общая непосредственная связь содер-
жания биогенных элементов с концентрацией хл
“а” довольно слабая, можно определить их влия-
ние с помощью косвенной оценки этой связи, с
помощью так называемого отклика фитопланк-
тона (“response” или “efficiency”) на азот и фос-
фор, который выражается через соотношение хл
“а”/TP или хл “а”/TN (Kalff, Knoechel, 1978; Hern
et al., 1981). Хен с соавт. после исследования 757
озер США сделали заключение, что более трети
озер не подчиняются уравнению Джонса–Бахма-
на и ввели понятие "коэффициент отклика”. Эти
отношения – угловые коэффициенты в уравне-
ниях зависимости содержания хлорофилла от TN
и TP, которые отображают обеспеченность фито-
планктона элементами азота и фосфора, а также
эффективность их потребления. В Рыбинском во-
дохранилище в исследованный период оба откли-
ка изменялись в довольно широких диапазонах:

хл “a” 0.007 0.2492TP,= − +

хл “a” 0.0178 0.0584TN.= − +

( )хл “a” TP от 0.003 до 1.49 среднее 0.24 ,

( )хл “a” TN от 0.001 до 0.114 среднее 0.019 .

Таблица 3. Коэффициенты парной корреляции между различными формами биогенных элементов и концентра-
цией хлорофилла в период открытой воды

Месяц TN Nмин Nорг Pмин TP Pорг

Май 0.54 0.24 –0.56 –0.09 –0.25 0.12 –0.72 –0.66 –0.23

Июнь –0.18 –0.41 –0.66 0.59 –0.63 0.78 0.28 0.35 0.11

Сентябрь –0.26 –0.41 –0.28 0.59 –0.33 0.64 –0.35 0.49 0.82

4NH+
2NO−

3NO−
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Полученные средние значения откликов в на-
стоящее время были сходны с таковыми для Ры-
бинского водохранилища в 1981 и 1982 гг. (Мине-
ева, 1995) и для озерных водохранилищ днепров-
ского каскада (Курейшевич, Медведь, 2006), в
которых были изучены только отклики на фос-
фор в 1980–1990-е гг. При сравнении средних
значений откликов хлорофилла на ТР в водохра-
нилищах Днепра и Волги можно отметить, что
они довольно близки, несмотря на то что содер-
жание ТР в водах днепровских водохранилищ по-
чти в 2 раза выше, чем в волжских, а коэффици-
енты водообмена существенно не различаются.
Причиной этого может быть меньшая эффектив-
ность использования фитопланктоном соедине-
ний фосфора и большая антропогенная нагрузка
на водохранилища днепровского каскада. Для
обоих показателей прослеживаются сезонные из-
менения с максимумами в июне и октябре.

Отклики фитопланктона на биогенные веще-
ства тесно связаны с содержанием хлорофилла:

Средние значения откликов при различном
TN/P:

Отклики хл “а”/TN уменьшались с возраста-
нием отношения TN/TP:

Для откликов на фосфор таких закономерностей
отмечено не было.

Рассматриваемые отклики не зависели от со-
отношения TN/TP, однако для обоих получены
высокие коэффициенты множественной корре-
ляции с хл “а”, TN и ТР. Количественно эта зави-
симость выражается уравнениями

( )
= +

= =
хл “a” TN 0.0066 0.8678 хл “a”

148, 0. 86 рис) ,( .4аn r

( )
= +

= =
хл “a” TP 0.0985 9.9541 хл “a”

148, 0.84 рис) .б( .4n r

 TN TP 10; хл “a” TN 0.029,
хл “a” TP 0.24,
< =

=

TN TP 10 15; хл “a” TN 0.018,  
хл “a” TP 0.23,

= − =
=

> =
=

TN TP 15; CHL N 0.013,
хл “a” TP 0.27.

хл “a” TN 0.0285 0.006 TN TP.= −

хл “a” TN 0.920301 хл “a” 0.014276TN
0.043191TP 0.020501 0 ).94( ,R

= − −
− + =

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
При анализе парных корреляций между всеми

изученными формами азота и фосфора и хл “а” в
Рыбинском водохранилище для всего массива дан-
ных не было выявлено значимых связей. Средняя
степень связи была отмечена лишь между хлоро-
филлом и органическим фосфором (r = 0.47). По-
казано, что между хлорофиллом “а” и неорганиче-
скими соединениями азота и фосфора существует
значимая корреляция в отдельные периоды иссле-
дования. Рассчитаны отклики фитопланктона на
TN и TP, а также установлена количественная зави-
симость между откликами, хлорофиллом, TN и TP.

Работа выполнена в рамках государственного
задания АААА-А18-118012690104-3.
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A Correlation Analysis Between the Phytoplankton Development Level, 
Assessed by Chlorophyll “a”, and Nutrient Concentrations

in the Rybinsk Reservoir
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A correlation analysis between chlorophyll “a”, nitrogen and phosphorus compounds in the Rybinsk Reser-
voir is carried out. During certain periods of the study, a significant correlation between chlorophyll “a” and
inorganic nitrogen and phosphorus compounds is shown. Phytoplankton response to total nitrogen and
phosphorus concentrations is evaluated.
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Впервые с использованием математических методов оценено восстановление вторичной целины на
залежных землях сухих степей под влиянием разных типов искусственных защитных лесных насаж-
дений – обязательного компонента современных агролесоландшафтов. Установлено достоверное
влияние насаждений на видовой состав растительных сообществ, подтвержденное результатами
дисперсионного анализа, ранговой корреляцией Спирмена и методом корреляционных плеяд. От-
мечено, что большее воздействие куртин на состав растительных сообществ наблюдается вблизи на-
саждений. Обнаружено максимальное значение коэффициента сходства с целиной на удаленных от
насаждений объектах. Показано, что при линейном размещении насаждений залежи их опушечных
зон имеют сходство видового состава с фитоценозами прилегающих территорий.

DOI: 10.31857/S0002332921020090

Процесс движения земель сельскохозяйствен-
ного назначения и их перевод из одной категории
использования в другую в течение длительного
времени распространялись на все почвенно-кли-
матические зоны России и различались продол-
жительностью, динамикой и масштабами. По-
следствия этих трансформаций – залежный клин
земель сельскохозяйственного назначения пло-
щадью 35 млн га (Иванов, 2015). Перевод земель
из категории сельскохозяйственного использова-
ния в категорию залежь характеризуется их самоза-
растанием и формированием вторичных фитоцено-
зов, по видовому составу не всегда соответствую-
щих зональным сообществам (Титлянова и др.,
1993). Степная зона наиболее сильно затронута
трансформационными процессами, связанными
с аграрной эксплуатацией земель. Этим объясня-
ется практически полное уничтожение степного
биома (Национальная …, 2001). Залежные земли в
Российской Федерации – основной территори-
альный резерв его восстановления (Смелянский,
2012). Из-за большой площади распашки восста-
новление осложняется территориальной отда-
ленностью редко расположенных очагов инспер-
мации, являющихся основным источником по-
полнения банка семян степных видов растений, а
также биологией самих видов. Особенности жиз-

ненного цикла аборигенных представителей фло-
ры, зависимость репродуктивной активности, на-
пример, плотнодерновинных злаков от погодных
факторов, в частности от соотношения тепла и
влаги, непосредственно влияют на формирова-
ние генеративных побегов и сказываются на ско-
рости и интенсивности их расселения (Левыкин,
2006). Отклонение от климатических оптимумов
приводит к нарушению цикла их репродукции,
удлиняя период восстановления терминальных
фитоценозов. Закономерные смены растительно-
сти на залежах зависят как от внутренних процес-
сов, происходящих в растительных сообществах,
так и от внешних факторов, которые оказывают
влияние на их продолжительность.

Изучением этих трансформаций занимаются
многие исследователи. В основном они рассмат-
ривают внутренние процессы в сообществах
(Александрова, 1964; Титлянова и др., 1993; Абаи-
мов и др., 2012; Сергеева и др., 2015), а также изуча-
ют сукцессионные смены под влиянием внешних
факторов (Гусев, 2008, 2009, 2012, 2015; Котлярова,
2008; Казанцева и др., 2010). Результаты исследова-
ний по Центрально-Черноземной зоне России,
юго-востока Белоруссии доступны. Для сухих сте-
пей юга Приволжской возвышенности (зона иссле-
дований) изучение восстановления растительных

УДК 634.958:631.616
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сообществ в постагрогенных лесоландшафтах от-
личается новизной и характеризуется большой
значимостью. Сухие степи занимают в России
площадь 28 млн га (Орлов, Бирюкова, 1995). По
мнению И.Н. Сафроновой, они подвергались
сильному изменению и практически полностью
распаханы (Сафронова, 2006).

В национальной стратегии сохранения био-
разнообразия России признанным способом сбе-
режения природных популяций значится их вос-
становление in situ. Один из путей реставрации
биосистем – размещение на землях сельскохо-
зяйственного назначения искусственных защит-
ных лесных насаждений (ЗЛН), формирующих
агролесомелиоративные ландшафты. ЗЛН – при-
знанные стабилизаторы экологической состав-
ляющей экосистем, влияющие на процессы,
происходящие на сопряженных территориях, в
том числе на формирование видового состава
сообществ постагрогенной растительности (Пу-
гачёва, 2015; Кулик, Пугачёва, 2016). В настоя-
щее время на территории РФ площадь под искус-
ственными ЗЛН разного назначения составляет
204.5 млн га, 80% из которых – спелые насажде-
ния, достигшие оптимальных параметров своего
развития и оказывающие максимальное и разно-
образное влияние на прилегающие территории
(Кулик и др., 2018).

Цель работы – оценка восстановления вторич-
ной целины на залежах агролесоландшафтов су-
хих степей юга Приволжской возвышенности с
использованием математических методов, а так-
же определение роли внешних факторов в восста-
новлении отдельных ценотических групп расте-
ний на одновозрастных залежах и влияние насаж-
дений разных типов в сукцессионных рядах.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Создание в сухих степях юга Приволжской

возвышенности эталонного агролесоландшафта
(системы ЗЛН “Качалинское”, расположенной в
Иловлинском р-не Волгоградской обл.) обуслов-
лено активным развитием деградационных про-
цессов территории, связанных с эрозионными
явлениями, в первую очередь с дефляцией. Реги-
он в силу своего географического расположения
попадает под активное влияние воздушных масс
различного географического типа (арктического,
полярного и тропического воздуха), определяю-
щих формирование пыльных бурь (Сажин, 2017).
Общая площадь землепользования 7297 га; на ней
в 1982 г. были заложены линейные полезащитные
ЗЛН (ПЗЛН) насаждения, расположенные вдоль
полей севооборотов, и куртинные (противоэро-
зионные), приуроченные к понижениям рельефа.
По дистанционному мониторингу лаборатории

аэрокосмических методов исследований ФНЦ
агроэкологии РАН на данной территории были
определены имеющиеся понижения мезо- и мик-
рорельефа, которые отличаются лучшими поч-
венными характеристиками и условиями влаго-
обеспеченности; с их учетом и были заложены
куртинные насаждения (Рулев, Пугачёва, 2014).
Наличие множества понижений на ограниченной
территории характеризует ее специфику, что обу-
словливает дополнительные возможности обле-
сения засушливых регионов. Часть пашни агро-
лесоландшафта в 1992 г. была выведена из сель-
скохозяйственного использования, на ней более
25 лет происходят процессы самозарастания и са-
мовосстановления. По данным 2010 г. площадь
залежей составила 30% общей площади террито-
рии. Почвы района исследований тяжелосугли-
нистые, комплексные, с содержанием гумуса, не
превышающим 2%, за исключением понижений
с лугово-каштановыми почвами, где показатели
почвенного плодородия достигают 4%. Климат
характеризуется резкой континентальностью
(сумма годового количества осадков до 400 мм) и
гидротермическим коэффициентом в пределах
0.6. Контролем был участок целины, также распо-
ложенный на изучаемой территории.

ПЗЛН занимают площадь 122.7 га. Они созда-
ны по универсальной схеме, характерной для зон
недостаточного увлажнения. Схема смешения че-
тырехрядная: два ряда – внутренние основные
древесные породы и два ряда – внешние кустар-
ники (сопутствующие породы). Расстояние меж-
ду рядами 3, ширина закраек 3, общая ширина
полос 15 м. Изучались залежи опушечных зон (за-
краек) вдоль лесных полос с участием следующих
древесных видов растений: Quercus robur L. и Ribes
aureum Pursh. (см-Д-Д-см) – объект L1; Pinus nigra
subsp. pallasiana (Lamb.) и Lonicera tatarica L.
(ж-Ск-Ск-ж) – объект L2; Ulmus pumilla L. и Ribes
aureum Pursh. (см-Вз-Вз-см) – объект L3. Из-за
специфики изучаемых залежных объектов закра-
ек, представляющих собой полосу шириной 3 м
вдоль насаждений, пробные площадки составля-
ли 3 × 9 м2, что соответствует допустимому разме-
ру для изучения растительности в сухих степях
(Миркин и др., 2008). Так как сходство флор зале-
жей изучалось сравнением их ботанических спис-
ков с видовым составом растительных сообществ
прилегающих территорий, в исследованиях рас-
сматриваются дополнительно три объекта: L4 –
залежь начального этапа зарастания, бурьянистая
стадия (граничит с L2); L5 – агроценоз (с L3); Z –
целина (контроль) с L1.

Площадь объектов, находящихся под влияни-
ем насаждений куртинного типа (противоэрози-
онных), 135 га. Их породный состав представлен
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разнообразным ассортиментом декоративных,
плодовых и селекционно-улучшенных форм де-
ревьев и кустарников. В состав входят: Q. robur L.
var. pyramidalis, Robinia pseudoacacia L., P. nigra subsp.
рallasiana (Lamb.) Holmboe, Fraxinus lanceolata
Borkh., Ulmus laevis Pall., Pyrus communis L., Hippo-
phae rhamnoides L., Prunus padus L., Aronia melano-
carpa (Michx.) Elliott, R. aureum Pursh, Cotinus
coggygria Scop. (Rhus cotinus L.), L. tatarica L. и др.
Названия видов представлены по флористиче-
ской сводке (Черепанов, 1995).

Для достижения поставленной цели математи-
ческому анализу подверглись сформированные
ранее ботанические списки залежных объектов,
размещенных на разных расстояниях от куртин-
ных насаждений (30, 60, 90, 120 м для К1, К2, К3, К4
соответственно) – пробные площадки размером
10 × 10 м2, по 10 площадок на каждом варианте.
Исследования растительных сообществ проводи-
ли с 2008 по 2016 г. по стандартной методике
(Программа…, 1974; Методика…, 1985). При со-
поставлении флоры изучаемых объектов особое
внимание уделялось видовому составу и ценотиче-
скому спектру. Сукцессии залежной растительно-
сти рассматривались с позиции их детерминиро-
ванности (за основу взяты характерные для залежей
сухих степей сукцессионные ряды) (Титлянова,
Самбуу, 2014; Кулик, Пугачёва, 2016).

Полученные и опубликованные ранее резуль-
таты по видовому составу растительных сооб-
ществ и их обилию позволили сделать вывод о
стадиях развития залежей под влиянием насажде-
ний разных типов (Кулик, Пугачёва, 2016). Для
подтверждения достоверного влияния насажде-
ний на развитие растительных сообществ на при-
мере степных и сорных видов, доминирующие
позиции которых в сообществах характеризуют
разные циклы зарастания, применялся дисперси-
онный анализ. Методом корреляционных плеяд
при выявлении сходства видов, определены объ-
екты залежей, имеющие сходство с целиной и
приближающиеся в своем развитии к терминаль-
ной стадии. Из множества существующих коэф-
фициентов сходства флор выбран коэффициент
Серенсена–Чекановского (KSC). По квадратной
корреляционной матрице посредством построе-
ния графического изображения проведен анализ
структуры статистически значимых связей. Осно-
вателем метода предложено несколько способов
анализа; в данной работе выбран метод корреля-
ционных граф (Терентьев, 1959). Индикатором яв-
лялся состав растительных сообществ целины, на
основе сходства с ним построены дендриты мак-
симального корреляционного пути и выделены
корреляционные плеяды (Шмидт, 1984).

Для расчета показателей сходства системати-
ческой структуры флор между ранжированными
рядами ведущих семейств был использован коэф-
фициент ранговой корреляции Спирмена, вы-
бранный в связи с наличием связанных рангов во
всех ранжированных рядах.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Растительный покров климаксовых ценозов
Волгоградской обл. хорошо изучен. В основном
данные относятся к концу XIX–началу XX в. Гео-
ботанические экспедиции здесь осуществляли
И.И. Лепехин, И.Г. Гмелин, П.С. Паллас, иссле-
дования проводили А.Н. Краснов, И.К. Пачоский,
Б.А. Келлер, Г.Н. Высоцкий, К.М. Залесский,
И.В. Новопокровский, Е.М. Лавренко и другие
ученые. Недавно проведенные локальные иссле-
дования касаются прежде всего особо охраняе-
мых природных территорий (Бялт и др., 2012;
Паршутина, 2015).

После антропогенного нарушения почвенного
покрова изучаемого агролесоландшафта, связан-
ного с закладкой самих насаждений и выращива-
нием на территории в течение 10 лет сельскохо-
зяйственных культур Tríticum aestívum L., начался
обратный процесс, связанный с выводом земель
из оборота (процесс естественного самозараста-
ния и самовосстановления). После 25-летнего вос-
становительного периода на объектах залежи сфор-
мировались растительные сообщества, которые
различались видовым составом и характеризова-
лись разными стадиями зарастания. По результатам
проведенных ранее исследований залежных объек-
тов в изучаемом агролесоландшафте были обна-
ружены как виды, свойственные фитоценозам су-
хих степей (Stipa lessingiana Trin & Rupr., Festuca
valesiaca Gaudin), так и редкие виды (Tulipa gesne-
riana L. (T. schrenkii Regel)) – представители ко-
ренных ценозов изучаемой территории.

По анализу ботанических списков, включающих
в себя 114 видов высших сосудистых растений, из
29 семейств и 72 родов основными были – Poace-
ae, Asteraceae, Fabaceae, Brassicaceae, Lamiaceae,
но доли их участия различались. В табл. 1 пред-
ставлено долевое участие семейств по числу ви-
дов. Несмотря на одинаковый период восстанов-
ления, отмечаются различия в составах расти-
тельных сообществ, что подтверждает разные
стадии их развития.

На залежных объектах наблюдаются началь-
ные стадии зарастания: бурьянистая – К1, L2 (доля
степных видов составляет здесь 44–51%); корне-
вищная – К2 (доля степных видов достигает 55%),
а также завершающие: рыхлодерновинная и
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плотнодерновинная – К4, L1 (доля степных видов
в них возрастает до 72%).

В вариантах, где развитие сообществ соответ-
ствует завершающим стадиям развития, макси-
мальная доля растений семействa Poaceae состав-
ляет 26.2%, в остальных вариантах основные по-
зиции занимает семейство Asteraceae – К1, К2, L2,
L3 (до 30.6%). К основным относятся также се-
мейства Brassiсaceae (до 16.7%), Fabaceae (до

13.9%), Lamiaceae (до 8.2%). Доля оставшихся
24 семейств в сообществах составляет 1.1–4.1%.

На рис. 1 представлена диаграмма наличия в
залежных фитоценозах под влиянием куртинных
насаждений степной и сорной ценотических
групп, характеризующих начало (сорная и степная)
и завершение сукцессионного ряда. Оценка их при-
сутствия в фитоценозах выявила сильную обратную
корреляционную зависимость (r = − 0.91), характе-

Таблица 1. Доля семейств в общем числе видов во флорах объектов исследований, %

Примечание. “–” – отсутствие данного вида на пробных площадках; для табл. 1 и 2.

Семейство

Целина
(контроль)

Залежные объекты

под влиянием куртинных насаждений под влиянием линейных 
насаждений

обозначения объектов исследований

Z K1 K2 K3 K4 L1 L2 L3

Poaceae 24.0 3.4 8.9 25.3 25.6 26.2 16.7 19.4
Asteraceae 20.3 25.6 23.6 22.7 20.2 21.3 26.2 30.6
Fabaceae 8.1 13.9 12.4 9.3 8.1 8.2 2.4 8.3
Brassicaceae 9.5 10.4 11.2 6.7 9.4 6.6 16.7 13.9
Lamiaceae 6.7 6.9 5.6 2.7 5.4 8.2 7.1 5.5
Caryophyllaceae 2.7 3.4 2.3 1.3 1.4 3.4 – –
Rubiaceae – 1.2 1.1 1.3 1.4 – – –
Apiaceae 1.4 1.2 1.1 1.3 1.4 – – –
Scrophulariaceae 4.1 3.4 3.5 4.2 4.0 4.9 4.7 5.5
Ranunculaceae 1.4 2.3 2.3 2.7 2.7 – – –
Umbelliferae 1.4 1.2 1.1 1.3 1.4 1.6 2.4 –
Cyperaceae – – – 1.3 – – – –
Euphorbiaceae 1.4 2.3 2.3 1.3 1.4 1.6 2.4 2.8
Chenopodiaceae – 4.7 4.5 1.3 – – 4.7 2.8
Convolvulaceae 1.4 1.2 1.1 – 1.4 1.6 2.4 2.8
Polygonaceae – 1.2 1.1 – – – – –
Rosaceae 1.4 1.2 1.1 1.3 1.4 3.4 2.4 2.8
Aristolochiaceae – 1.2 1.1 – – – – –
Plantaginaceae 1.4 2.3 2.3 2.7 1.4 1.6 4.7 2.8
Dipsacaceae – 1.2 1.1 1.3 – – – –
Boraginaceae 2.7 5.8 5.6 6.7 4.0 3.4 – –
Amaranthaceae – 4.2 1.1 – – 1.6 2.4 –
Orobanchaceae 1.4 1.2 1.1 – 1.4 1.6 – –
Liliaceae 2.7 1.2 1.1 1.3 2.7 – – –
Linaceae 1.4 1.2 1.1 1.3 – 1.6 – –
Plumbaginaceae 2.7 1.2 2.3 2.7 2.7 – – –
Labiatae 1.3 – – – 1.3 1.6 2.4 2.8
Crassulaceae 1.3 – – – – 1.6 2.4 –
Amaryllidaceae 1.3 – – – 1.3 – – –
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ризующуюся по мере удаленности объектов от
насаждений К1 → К4 увеличением числа степных
видов от 51 до 72% с коэффициентом аппрокси-
мации R2 = 0.971 при уменьшении сорных от 20 до
8% (R2 = 0.7975) (рис. 1).

С применением однофакторного дисперсион-
ного анализa для проверки гипотезы влияния
куртинных насаждений на содержание видов в
растительных сообществах доказана достовер-
ность его влияния с 96%-ным уровнем, влияние
неучтенных факторов – 4% (табл. 2). Полученные
результаты подтверждены критерием Фишера,

значения которого (F = 45.7 и 129.5 для степных и
сорных видов) превышают критические.

Коэффициенты ранговой корреляции (табл. 3)
свидетельствуют о сходстве целины с объектом
К4, достоверность подтверждается значением,
превышающим уровень существенности 0.01. Для
выявления связанных одним признаком групп, в
нашем исследовании это видовой состав расти-
тельных сообществ, схожий с составом в целин-
ном объекте, применен метод корреляционных
плеяд. В табл. 4–6 в матрицах рассчитанных ко-
эффициентов сходства флор постагрогенных
объектов под влиянием насаждений разных ти-

Рис. 1. Наличие степных и сорных видов растений на объектах под влиянием куртинных насаждений, %.
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y = 7.06x + 42.5
R2 = 0.971

y = –4.44x + 26.3
R2 = 0.7975

Таблица 2. Результаты дисперсионного анализа влияния фактора куртинных насаждений на содержание степ-
ных и сорных видов в залежных фитоценозах

Примечание. V – число степеней свободы, Q2 – варианты (средние квадраты), η – показатель силы влияния фактора, х –
учтенный фактор (удаленность), Ф – достоверность фактора, F – проверка значения по критерию Фишера, st – стандартные
значения критерия Фишера по степеням свободы.

Разнообразие

Дисперсии
(суммы 

квадратов)
V Q2 Проверка достоверности фактора

ст
еп

ны
е

со
рн

ы
е

ст
еп

ны
е

со
рн

ы
е

ст
еп

ны
е

со
рн

ы
е

степные сорные

Факториальное 
(межгрупповое) 523 583 3 3 174 194.3  = 0.96 ± 0.0064

Ф =  =150

F =  = 45.7

 = 0.96 ± 0.0075

Ф =  = 128

F =  = 129.5
Случайное
(внутригрупповое) 70 24 18 16 3.8 1.5

Общее 593 607 21 19 – – Fst = (126.5 – 26.7 – 8.7) Fst = (127.7 – 26.9 – 8.7)

2
хη

0.96
0.0064

174
3.8

2
хη

0.96
0.0075

194.3
1.5



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

ВЛИЯНИЕ ФАКТОРА ИСКУССТВЕННЫХ НАСАЖДЕНИЙ 189

пов по диагонали указано число выявленных в
них видов. По матрице табл. 4 построен дендрит
сходства флор изучаемых объектов (рис. 2).

Обособленную плеяду наибольшего сходства с
целиной (KSC ≥ 0.83) имеют удаленные пробные
площадки залежи, находящиеся на расстоянии
120 м (К4) от насаждений. Данные варианты ха-
рактеризуются рыхлодерновинной стадией за-
растания с переходом в плотнодерновинную и
приближаяются по видовому составу к терми-
нальным сообществам. Также выделяется плеяда
с показателем KSC ≥ 0.80, характеризующая сход-
ство между собой залежных объектов К1 и К2, на-
ходящихся на расстояниях 30 и 60 м от куртин.
Сходство близко расположенных от насаждений
участков свидетельствует о воздействии насажде-
ний на происходящие в растительных сообще-
ствах процессы. Объекты К1 и K2 находятся на на-
чальных стадиях зарастания (несмотря на период
восстановления >20 лет). Большая доля сходства

видового состава в варианте K4 и целине свиде-
тельствует о завершающей стадии развития рас-
тительного сообщества, что характерно для сухих
степей после 25 лет восстановления без внешнего
воздействия (в наших исследованиях – куртин-
ных защитных насаждений).

Анализ систематической структуры флор залеж-
ных объектов под влиянием линейных насаждений
выявил иные характеристики растительных сооб-
ществ на залежах (рис. 3). Сходство имеют как ви-
довой состав сообществ на расположенных рядом
территориях, так и их ценотические группы, что
свидетельствует об особенностях развития залеж-
ных сообществ под влиянием линейных насажде-
ний с индивидуальной характеристикой сукцес-
сионных рядов.

При сравнении систематической структуры
флор изучаемых объектов под влиянием насажде-
ний этого типа получены достоверные коэффи-
циенты их сходства (табл. 5). Максимальное сход-
ство с целиной имеет залежный объект прилегаю-
щей территории. Размещенные рядом объекты,
находящиеся на начальных этапах сукцессионно-
го развития также характеризуются максималь-
ными коэффициентами соответствия.

Дендрит, построенный по матрице (табл. 6) с
последующим выделением корреляционных пле-
яд наиболее сходных объектов по систематиче-
ской структуре флор, свидетельствует о том, что,
несмотря на одинаковый период восстановления
залежей, сходством с целиной отличается только
объект L1 (КSC ≥ 0.86), расположенный на приле-
гающей территории.

Также выделяется плеяда объектов L2 и L4 (КSC ≥
≥ 0.81), характеризующая начальную бурьянистую
стадию зарастания растительного сообщества,
что свидетельствует о сходстве расположенных
рядом объектов. Можно предположить, что, до-
стигнув проектной высоты (у отдельных древес-
ных видов она составляет 18 м), деревья создают
естественные барьеры на пути распространения
семян с отдаленных участков при свободном до-
ступе семян с расположенных рядом территорий.
Достоверность полученных результатов подтвер-
ждается и ранговой корреляцией Спирмена.

Таблица 3. Коэффициенты Спирмена ранговой корре-
ляции Ps между вариантами под влиянием куртинных
насаждений

Примечание. Связь между параметрами значима * – при Ps >
> 0.05; ** – при Ps > 0.01; для табл. 3 и 5.

Объекты 
для сравнения

K1 K2 K3 K4

Z 0.32 0.30 0.25 0.75**

Рис. 2. Дендрит и корреляционные плеяды флор залежных объектов и целины под влиянием куртинных защитных на-
саждений.

Z
0.83 0.72 0.70 0.80

K4 K3 K2 K1

Таблица 4. Матрица сходства флор по коэффициенту
Серенсена-Чекановского (KSC) объектов под влияни-
ем куртинных защитных насаждений и целины

Название 
объекта Z K1 K2 K3 K4

Z 75 0.49 0.51 0.58 0.83

K1 0.49 86 0.80 0.68 0.56

K2 0.51 0.80 89 0.70 0.56

K3 0.58 0.68 0.70 75 0.72

K4 0.83 0.56 0.56 0.72 74
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Применение метода корреляционных плеяд
позволило наглядно оценить сходство изучаемых
фитоценозов и сделать вывод о соответствии той
или иной стадии развития растительных сооб-
ществ под влиянием насаждений разных типов
сукцессионному ряду залежей сухих степей. Дис-
персионный анализ подтвердил достоверное воз-
действие на эти процессы внешних факторов, ко-
торыми в наших исследованиях являются искус-
ственные защитные насаждения.

Защитные лесные насаждения разных типов
(неотъемлемая часть современных агролесоланд-
шафтов, а также один из способов реставрации
экосистем in situ) непосредственно влияют на
скорость восстановления постагрогенных фито-
ценозов. Их воздействие зависит от типа насаж-
дений.

Куртинные защитные насаждения, располага-
ясь на территории в понижениях микрорельефа,
снижают влияние на видовые смены на залежах
по мере удаленности объектов от насаждений.
Варианты вблизи насаждений К1 и К2 (30–60 м от
куртин) характеризуются начальными циклами

Рис. 3. Соотношение степных и сорных видов на расположенных рядом объектах под влиянием линейных насажде-
ний, шт.
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Таблица 5. Коэффициенты ранговой (семейства) корре-
ляции Спирмена между вариантами исследований

Объекты 
для сравнения

L1 L2 L3

Z 0.65** 0.46* 0.50**
L4 0.53** 0.83** 0.95**
L5 0.53** 0.75** 0.89**

Рис. 4. Дендрит и корреляционные плеяды сходства флор между изучаемыми объектами и целиной под влиянием ли-
нейных защитных насаждений.

Z L1 L2

L3 L4

0.86 0.66

0.82

0.81
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зарастания (с коэффициентом соответствия це-
лине КSC = 0.49–0.58). На расстоянии 120 м (К4) сук-
цессионные смены происходят закономерно для
сухих степей, что характеризуется наличием 72%
степных видов растений в фитоценозах КSC ≥ 0.83.

Залежи линейных объектов имеют максималь-
ные коэффициенты сходства с фитоценозами
прилегающих территорий, что предполагает на-
личие у линейных насаждений барьерного эф-
фекта на пути привноса семян с отдаленных
участков при беспрепятственном доступе с тер-
риторий, расположенных рядом. Это приводит к
растягиванию на неопределенное время форми-
рования вторичной целины.

Дисперсионный анализ подтвердил достовер-
ность влияния фактора куртинных насаждений
на содержаниe степных и сорных ценотических
групп в сообществах залежной растительности на
96%. Критерий Фишера при этом превышает
критические значения (F = 45–129).

Проведенный анализ ранговой корреляции
Спирмена подтвердил полученные выводы при-
мененных математических методов, указав на
специфику влияния насаждений разных типов на
восстановление видов в растительных сооб-
ществах залежей.
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The Influence of Homogeneous Stands on the Recovery of Secondary Virgin Lands
in Agroforestry Landscapes of Dry Steppes
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For the first time, a mathematical method was used to evaluate the recovery of secondary virgin lands on fal-
low lands of dry steppes. The influence of different types of homogeneous protective forest stands which form
the basis of modern agroforestry systems on restoring of secondary virgin lands has been studied. The reliable
influence of plantings on the f loristic composition of plant communities has been identified. The results are
confirmed by the analysis of variance (Spearman’s rank correlation and the method of correlation pleiades).
The greatest impact of block forest plantings on the f loristic composition of plant communities can be ob-
serves near plantings. The maximum similarity coefficient to virgin lands has been identified on the objects
remote from plantings. Fallow lands have f loristic composition similar to phytocenoses of adjacent territories
when plantings are placed in a linear form (edge, woodside) in the transitional zone.
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Введен фитоиндикационный индекс разнообразия среды (ФИРС), основанный на нормированном
перекрытии диапазонов экологических шкал всех видов растений, представленных в данном место-
обитании. ФИРС оценивает сколь разнообразны экологические ниши, освоенные растениями в
данном местообитании в данный момент времени. Индекс может быть применен индивидуально к
каждой шкале, а также представлять собой усредненные данные по набору шкал. Метод продемон-
стрирован с использованием экологических шкал Цыганова на примере различных местообитаний:
от относительно однородных до крайне разнородных. Показано отсутствие причинной связи между
значением ФИРС и числом видов в местообитании. Установлено, что наряду с другими показателя-
ми популяционного состава ФИРС может тестировать изменения условий местообитаний.

DOI: 10.31857/S0002332921020156

Растительный покров наиболее доступен для на-
блюдения и чутко реагирует на изменения окружаю-
щей среды. О его роли как индикаторе условий сре-
ды было отмечено еще в работах А. Гумбольдта,
А. Декандоля, А. Гризебаха и других ботаников-гео-
графов, определивших тесную связь растительного
покрова со средой (цит. по: Булохов, 2001). Это на-
правление исследований было названо индика-
ционной геоботаникой (Викторов и др., 1962), а
затем фитоиндикацией (Корчагин, 1971).

Фитоиндикация (определение экологически
важных параметров местообитания по видовому
спектру произрастающих на нем растений) – ос-
нова геоботанических исследований в XX в.
(Braun-Blanquet, 1964). Она позволяет оценить
условия местообитания по почвенным, климати-
ческим и другим экологическим шкалам. Каждая
шкала для конкретного вида может быть пред-
ставлена точечной оценкой – оптимумом вида по
данной шкале (Landolt, 1977; Ellenberg et al., 1991) –
либо как диапазон (интервал, амплитуда) усло-
вий по этой шкале, в пределах которых обитает
данный вид (Раменский и др., 1956; Цыганов,
1983). Как показывает сравнительный анализ,
разные шкалы имеют свои особенности, связан-
ные с набором видов, их зональностью и обиль-
ностью (Зубкова, 2011). Рассмотрим амплитудные
шкалы Цыганова (Цыганов, 1983), разработан-
ные для лесных фитоценозов европейской части
России, хотя подход к оценке разнообразия ме-
стообитаний применим также к шкалам Рамен-

ского для луговых фитоценозов и иным диапа-
зонным шкалам.

Ранее (Цыганов, 1983, стр. 125–130) были пред-
ложены три метода обработки флористических
списков по диапазонным шкалам. Первый – метод
“экстремальных границ”, который позволяет оце-
нить местообитания по трем параметрам: левой (L)
и правой (R) границам перекрытия диапазонов
всех видов и середине между ними. Условие при-
менимости этого метода:  (рис. 1).
Если же общего перекрытия не существует, то выби-
рают наибольшее число видов, для которых общий
интервал перекрытия существует, – это так называ-
емый метод пересечения большинства интервалов.
Третий метод – метод середины интервалов, осно-
ванный на усреднении середин диапазонов всех
видов (с учетом или без учета степени участия ви-
да). Этот метод применим даже в отсутствие пере-
крытия. Все эти методы и ассоциированные с ни-
ми статистики представлены в программном па-
кете EcoScaleWin (Зубкова и др., 2008).

Все указанные методы дают средние оценки
местообитания на соответствующей шкале. Вме-
сте с тем важно оценить, насколько разнообразно
освоено растениями данное местообитание по усло-
виям среды, потому что даже на небольшой по раз-
меру пробной площадке могут быть микропониже-
ния, микроповышения, изменения кислотности
или светового режима и т.п. Если все виды данного
местообитания имеют значительный общий интер-

max( ) min( )L R<
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вал перекрытия по разным шкалам, то это можно
интерпретировать как освоение растениями не-
большого разнообразия ниш данного местооби-
тания. Напротив, если перекрытие небольшое
или перекрытия нет, то это свидетельствует о том,
что освоены более разнообразные ниши данного
местообитания.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом для исследования послужили
флористические списки геоботанических описа-
ний 11 местообитаний редкого в Республике Марий
Эл растения – башмачка настоящего, или желтого
Cypripedium calceolus L. (Красная …, 2013). Исследо-
вания C. calceolus были проведены в Волжском,
Куженерском, Моркинском и Новоторъяльском
районах Республики Марий Эл в разных фитоце-
нозах (Животовский, Османова, 2018, 2020). Мы
также проанализировали списки видов по шести
экогеографическим агрегациям (Османова и др.,
2019) и данные по всем видам (Цыганов, 1983).
Материал обрабатывали с помощью четырех поч-
венных шкал Цыганова (увлажнения (Hd), соле-
вого режима (Tr), богатства азотом (Nt), кислот-
ности (Rc)), а также шкалы освещенности–зате-
нения (Lc).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Фитоиндикационный индекс разнообразия среды.
Для того чтобы определить индекс разнообразия
среды, мы допускаем отрицательное значение пере-
крытия диапазонов, т.е. когда 
(рис. 2). Отметим, что абсолютное значение пере-
крытия не превышает размера шкалы. Поэтому
мы вводим фитоиндикационный индекс разно-
образия среды (ФИРС, Φ) данного местообита-
ния по данной шкале s на основе нормированно-
го значения перекрытия диапазонов всех видов,
представленных в данном местообитании:

max( ) min( )L R<

где  – это ФИРС для данной шкалы s;  –
максимальное значение левых (минимальных)
границ  диапазонов этой шкалы для видов

;  – минимальное значение

правых (максимальных) границ  диапазонов
этой шкалы;  – размер (число дискретных сту-
пеней) шкалы от 1 до s. Нормирование (деление на

) делает индекс безразмерным и поэтому поз-
воляет сравнивать разные шкалы, а также прово-
дить усреднение по шкалам.

Чем менее разнообразны условия среды по от-
ношению к данной экологической шкале, тем боль-
ше перекрытие диапазонов видов в данном место-
обитании и тем меньше значение ФИРС по этой
шкале. Напротив, чем разнообразнее условия среды
по этой шкале, тем меньше перекрытие диапазонов
обитающих видов и тем больше значение ФИРС.
Теоретически наименьшее значение ФИРС – 0, ко-
торое могло бы быть достигнуто, если бы левые
края диапазона всех видов местообитания были
бы равны 1, а их правые края – размеру шкалы

. Фактически же это малореально, хотя таких
видов немало для разных шкал. Например, среди
использованных нами шкал Цыганова имеются
50 таких видов из 2325 по шкале Lc, 9 видов из
1536 по шкале Nt, 104 вида из 1640 по шкале Rc;
по шкалам Hd и Tr таких видов нет, однако есть
виды, диапазоны которых занимают бóльшую
часть этих шкал. Теоретически максимальное
значение ФИРС – 1, если в данном фитоценозе
имеются по крайней мере два вида с длиной диа-
пазона 1, причем один из них представяет край-
ний левый край шкалы, а другой – правый. (Для
одновидового сообщества максимальное значе-
ние ФИРС – 0.5). Однако по почвенным шкалам
Цыганова оно недостижимо, так как длины диа-
пазонов всех видов не меньше 3, за исключением
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Рис. 1. Условный пример границ перекрытия диапазонов трех видов по шкале освещенности–затенения (Цыганов,
1983). Диапазоны условий для каждого вида представлены сплошной линией с левой (L) и правой (R) границами, ин-
тервал их перекрытия показан штриховой линией; для рис. 1 и 2.
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армерии альпийской Armeria alpine Willd с длиной
диапазона 2 по шкале Tr (Цыганов, 1983).

Наряду с частными значениями ФИРС по от-
дельным шкалам введем общее значение индекса
как среднее по  использованным шкалам:

Доверительный интервал оценки ФИРС. Из
представленных выше формул можно получить
точечную оценку ФИРС. При выборе метода
определения доверительного интервала значений
ФИРС важно учесть вероятностную природу его
возможных случайных колебаний для данного
местообитания. Действительно, в пределы вы-
бранной пробной площадки могут случайно не
попасть какие-то виды данного биоценоза ввиду
малого размера пробного участка либо из-за не-
возможности охватить всю средовую гетероген-
ность из-за редкости видов. Поэтому подходящие
статистические процедуры должны следовать та-
кой структуре случайностей. Одна из них – это
так называемая процедура складного ножа (СН)
(Sokal, Rolf, 1995). Согласно этой процедуре (при-
менительно к индексу ФИРС) из списка k видов
убирается поочередно по одному виду и вычисля-
ется оценка индекса по оставшимся  видам.
Опишем ее детально.

Пусть Φ – значение какого-либо индекса,
определяемого по списку k видов. Это может быть
значение ФИРС по отдельной шкале s , либо
среднее значение по нескольким шкалам , ли-
бо любая другая их функция. Пусть  – модели-
руемое значение этого индекса, которое опреде-
ляется по тому же списку, но с вычеркнутым из
него видом под номером i. Таких моделируемых
значений будет k (по числу видов в списке). Опре-
делим по набору этих модельных значений их
СН-среднее  и стандартное отклонение (СН-
ошибку, ):

S

1

1 .
S

s
sS =

Φ = Φ

1k −

( )sΦ
( )Φ

( )iΦ

( )Φ�
sΦ

Значение , определенное методом складного
ножа, может быть близким к исходной оценке ,
полученной по всем k видам, или значительно от-
клоняться от нее. В последнем случае исходная
оценка  является смещенной, вместо нее берет-
ся значение . Стандартное отклонение ( )
трактуется как его статистическая ошибка.

Особое внимание следует обратить на случаи
повторов одних и тех же видов в флористическом
списке данного местообитания. Это относится в
основном к древесным растениям, когда вид пред-
ставлен в двух или более ярусах. При анализе про-
ективного покрытия ярусность важно учитывать,
однако для анализа диапазонных характеристик
этого не требуется, так как оцениваются условия
среды, позволяющие данному виду существовать
в любом статусе. Введение повторов видов не по-
влияет на точечную оценку значений ФИРС, так
как их диапазоны идентичны по всем шкалам, но
может повлиять на оценку доверительного интер-
вала, так как СН-процедура основана на сокра-
щении списка на один вид. При наличии повто-
ров эта процедура убирает вид из одного яруса, но
оставляет его в другом ярусе, и поэтому повторы в
этой процедуре фактически не участвуют. Поэто-
му при оценке доверительного интервала мето-
дом СН предлагаем представлять вид однократно
вне зависимости от его встречаемости в разных
ярусах. По той же причине нельзя использовать
бутстреп-процедуру, так как она приводит к по-
явлению повторов видов из-за того, что любой
вид может попасть несколько раз в моделируемую
бутстреп-выборку.

Отметим возможные проблемы в СН-оценках.
Если по данной шкале имеются два вида или бо-
лее с одинаковым максимальным значением ле-
вых границ диапазонов и два вида или более с
одинаковым минимальным значением их правых
границ, то процедура СН окажется неэффектив-
ной, так как все  будут равны оценке Φ, из-за
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Рис. 2. Условный пример отрицательного значения перекрытия диапазонов трех видов.
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чего Φ будет совпадать с , а стандартная ошибка
будет равна 0. При оценке по нескольким шкалам
возможность такого совпадения невелика, но по
отдельным шкалам возможна. В таком случае
можно применить более сложную СН-процедуру
с вычеркиванием двух или более видов (здесь не
описана из-за ее сложности).

ФИРС для разных типов местообитаний с раз-
ным уровнем гетерогенности. Мы рассчитали и
проанализировали оценки ФИРС  по указан-
ным выше пяти шкалам Цыганова для разных ме-
стообитаний (табл. 1). Согласно полученным зна-
чениям ФИРС, местообитания сгруппировались
и расположились ступенчато (рис. 3). Для место-
обитания “болото”, где разнообразие условий
среды наиболее однородное среди изученных на-
ми местообитаний, значение ФИРС оказалось
минимальным (0.381) (табл. 1). На рис. 3 это ме-
стообитание занимает первую ступень. Действи-
тельно, анализ флористического списка видов
этого местообитания (багульник болотный Ledum
palustre L., вахта трехлистная Menyanthes trifoliate L.,
вереск обыкновенный Calluna vulgaris (L.) Hull,
водяника черная Empetrum nigrum L., голубика
Vaccinium uliginosum L., клюква болотная Oxycoccus
palustris Pers., морошка арктическая Rubus chamae-
morus L., подбел многолистный Andromeda polifo-
lia L., пушица влагалищная Eriophorum vaginatum L.,
росянка круглолистная Drosera rotundifolia L., са-
бельник болотный Comarum palustre L., хамедафна
болотная Chamaedaphne calyculata (L.) Moench)
показал, что по всем четырем почвенным шкалам
Цыганова (увлажнения, солевого режима, богат-
ства азотом и кислотности), а также по шкале
освещенности–затенения диапазоны всех видов

Φ�

( )Φ

перекрываются, а в ряде случаев полностью сов-
падают.

Так как местообитание “болото” относитель-
но однородно по условиям среды, то для сравне-
ния был проанализирован максимально разно-
родный материал по почвенным шкалам и шкале
освещенности–затенения: 2362 вида сосудистых
растений подзоны хвойно-широколиственных
лесов европейской части России (Цыганов, 1983).
Сравниваемые диапазоны шкал в большинстве
случаев не перекрываются. Следовательно, это
местообитание (большая по площади террито-
рия) неоднородно. Подтверждением этого стало
высокое значение ФИРС – 0.775 (табл. 1). На рис.
3 это самая верхняя ступень. Между этими место-
обитаниями, крайними по гетерогенности усло-
вий среды и значениям ФИРС, расположились
другие исследованные нами местообитания.

Анализ флористических списков 11 местооби-
таний редкого вида C. calceolus по шкалам Цыга-
нова и значения ФИРС  позволили распреде-
лить эти местообитания на три группы (рис. 3). В
первую группу попали местообитания 3 и 4 C. cal-
ceolus со значениями ФИРС 0.429 и 0.452 соот-
ветственно, они наиболее однородны. Причиной
их меньшей гетерогенности стало влияние антро-
погенного фактора. В местообитании 3 (Куже-
нерский р-н, ур. Нолькин Камень, склон южной
экспозиции к левому притоку р. Нолька) была
проведена выборочная рубка древостоя. Расти-
тельный покров был нарушен, а флористический
состав был представлен всего девятью видами
(табл. 1). Местообитание 4 (Моркинский р-н,
близ д. Коркатово, склон северо-западной экспо-
зиции горы Коркан-Курык, отвалы каменного

( )Φ

Рис. 3. Значения фитоиндикационного индекса разнообразия среды (ФИРС)  по четырем почвенным шкалам и
шкале освещенности–затенения для различных типов местообитаний. Пунктирной линией отмечены средние значе-
ния ФИРС по группам местообитаний.
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карьера из мелкого щебня, мергеля, извести) бы-
ло обследовано в 2009 г. В 2008 г. это местообита-
ние C. calceolus в результате расширения дороги и
очистки площади для собственных нужд работ-
никами Коркатовского каменного карьера было
нарушено, поэтому видовой состав стал очень
бедным (табл. 1). Семь местообитаний C. calceolus
(1, 2, 5, 7, 8, 9, 11) представляют собой ненарушен-
ные фитоценозы с бóльшим разнообразием усло-
вий среды, значение ФИРС для них варьирует от
0.484 до 0.526 (табл. 1). Местообитания 6 и 10 ока-
зались промежуточными между предыдущими
группами по значениям ФИРС (0.470 и 0.454 со-
ответственно) из-за особенностей почвенных

условий (они расположены в зоне Марийско-
Вятского увала).

Были проанализированы также списки видов
растений, входящих в экогеографические агрегации
(ЭГА), каждая из которых состояла из нескольких
экогеографических единиц (ЭГЕ), территориально
близких друг к другу и обитающих в сходных поч-
венных и иных условиях (Османова и др., 2019). Не-
смотря на то что по макропараметрам условий
среды ЭГА внутренне однородны (Османова и др.,
2019), значения ФИРС для них оказались более вы-
сокими (табл. 1, рис. 3), что указывает на наличие
микрогетерогенности занимаемой ими территории,
поскольку ЭГА занимают бóльшие площади, чем
площади ранее рассмотренных местообитаний.

Таблица 1. Характеристики местообитаний и значения фитоиндикационного индексa разнообразия среды
(ФИРС)

Местообитания Ассоциация Число
видов ФИРС СН-оценка

ФИРС

“Болото” Кустарничково-сфагновая 12 0.381 0.377 ± 0.0238

Местообитания C. calceolus

1 Молодой березняк елово-сосновый 
мшистый

29 0.526 0.524 ± 0.0246

2 Ельник липово-осоковый 37 0.510 0.509 ± 0.0267

3 Сосново-елово-лещиновый
ландышево-коротконожко-орляковый лес

9 0.429 0.424 ± 0.0139

4 (2009 г.) Березово-елово-сосновый лес 8 0.452 0.447 ± 0.0200

4 (2018 г.) То же 27 0.508 0.506 ± 0.0279

5 Березняк с елью и сосной шершаво
кульбабо-кошачьелапково-мшистый

14 0.502 0.498 ± 0.0279

6 Сосняк березово-ландышево-костяничный 25 0.470 0.469 ± 0.0321

7 Ельник ландышево-осоко-костяничный 32 0.523 0.520 ± 0.0271

8 Ельник березовый разнотравно-костяничный 32 0.484 0.484 ± 0.0075

9 Сосняк березово-еловый ландышево-костя-
нично-папоротниковый

39 0.488 0.487 ± 0.0212

10 Сосняк елово-зеленомошный 20 0.454 0.453 ± 0.0129

11 Сосняк осоково-кисличный 32 0.487 0.487 ± 0.0044

Экогеографические агрегации

ЭГА-1 Экогеографические единицы, территориально
близкие друг к другу и обитающие в сходных
почвенных и иных условиях, объединены
в экогеографические агрегации

107 0.573 0.573 ± 0.0094

ЭГА-2 114 0.573 0.573 ± 0.0100

ЭГА-4 45 0.582 0.581 ± 0.0240

ЭГА-5 110 0.558 0.558 ± 0.0069

ЭГА-10 104 0.570 0.569 ± 0.0225

ЭГА-11 118 0.565 0.564 ± 0.0108

Тотальные данные 
(Цыганов, 1983)

Сосудистые растения подзоны 
хвойно-широколиственных лесов
европейской части России

2362 0.775 0.775
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Таким образом, приведенные выше примеры
наглядно показывают, что значение ФИРС оцени-
вает гетерогенность местообитания по совокупно-
сти видов растений с использованием экологиче-
ских шкал.

ФИРС и число видов. Можно было бы предпо-
ложить, что значение ФИРС определяется чис-
лом видов (рис. 3). На самом же деле причинной
положительной связи между ними нет. Действи-
тельно, различия между группами на рис. 3 по значе-
ниям ФИРС вызваны либо нарушением местооби-
таний, либо увеличением площади местообитания,
что ведет к увеличению как гетерогенности усло-
вий, так и числа видов. Причинно же ФИРС и
число видов не взаимосвязаны: ФИРС представ-
ляет собой совсем иной, независимый от числа
видов, параметр местообитания. Из табл. 1, на-
пример, следует, что число видов в местообита-
нии “болото” больше, чем в местообитаниях 3 и
4, однако значения ФИРС там меньше. Далее, в
ЭГА-4 число видов намного меньше, чем в других
ЭГА, однако значение ФИРС для него наибольшее
среди ЭГА (табл. 1). Наконец, внутригрупповые
положительные корреляции между значениями
ФИРС и числом видов практически отсутствуют
(рис. 4).

Следующий пример показывает, что место-
обитания с одинаковым числом видов могут зна-
чительно различаться по гетерогенности условий
среды и, соответственно, по значениям ФИРС.
Нами были заложены небольшие пробные пло-
щадки в двух разных фитоценозах (в ельнике и в
экотонном сообществе), содержащие по 14 видов.

Значения ФИРС для них оказались равными 0.410 и
0.523 соответственно (СН-оценки 0.410 ± 0.0042,
0.515 ± 0.0495). Этот пример свидетельствует о
том, что значение ФИРС может увеличиться при
внедрении чужеродных видов, если местообита-
ние имеет соответствующие ниши с подходящи-
ми условиями.

Следует также иметь в виду, что действие об-
щего экологического фактора может привести к
одновременному изменению обоих параметров –
числа видов и значения ФИРС. Например, в 2018 г.
в местообитании 4 мы повторно провели геобота-
ническое описание. Число видов за десятилетие,
прошедшее после антропогенного воздействия в
2008 г., увеличилось с 8 до 27, возросло и значение
ФИРС – 0.508 (табл. 1), т.е. возобновляемый рас-
тительный покров стал “заполнять” микрониши
этого местообитания видами с разными экологи-
ческими диапазонами, в результате чего увеличи-
лось и число видов, и значение ФИРС.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Индекс ФИРС оценивает в терминах диапа-
зонных шкал, сколь разнообразны экологические
ниши, освоенные растениями в данном местообита-
нии в данный момент времени. Если значения ин-
декса невелики, это еще не значит, что данное ме-
стообитание однородно по условиям среды, однако
это значит, что по какой-то причине там обитают
растения со сходными диапазонами экологиче-
ских шкал, т.е. ими освоены ниши со сходными
условиями среды. Если же значения индекса зна-

Рис. 4. Отсутствие положительной взаимосвязи значений фитоиндикационного индекса разнообразия среды и числа
видов. Обозначения местообитаний те же, что на рис. 3: черные кружочки – ненарушенные ассоциации с C. calceolus,
крестики – ЭГА (знаком “плюс” отмечена ЭГА-4, включающая в себя всего 45 видов); пунктиром отмечены линии
регрессии; R2 – коэффициент детерминации (для ЭГА вычислен без учета ЭГА-4).
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чительны, то это можно интерпретировать как
большее число освоенных ниш к данному момен-
ту времени.

ФИРС оценивается соответственно по макси-
мальным и минимальным значениям левых и
правых концов диапазонов видов данного место-
обитания. Можно ввести и другие индексы раз-
нообразия по диапазонным шкалам, например,
используя не крайние элементы порядковых ря-
дов, как для ФИРС, а номера Т:

Для исследованного выше индекса ФИРС Т = 1.
Взяв Т = 2, получим подобный ФИРС индекс, ос-
нованный на вторых по рангу величинах L и R.
Можно взять Т = 3 (третьи по порядку L и R) и т.д.
Предварительный анализ показал, что значения
ФИРС при Т = 1 более контрастные, чем при Т > 1.

Таким образом, индекс ФИРС позволяет оце-
нить разнообразие ниш, освоенных растениями в
данном местообитании.

Работа выполнена в рамках гостемы ГЗ 0112-
2019-0002 (подтема “Эколого-генетическая структу-
ра вида”).
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Phyto-Indicator of Variation in Environmental Conditions
L. A. Zhivotovsky1, # and G. O. Osmanova2
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2Mary State University, pl. Lenina 1, Yoshkar-Ola, Mari El Republic, 424000 Russia
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A new index, phyto-indicator of variation in environmental conditions (PHIVE) is introduced based on the
normalized lengths of intersection of the ecological scale ranges of all plant species that grow in the site. The
PHIVE evaluates in terms of range scales how diverse the ecological niches are that have been inhabited by
plants in the given site at given time. The index can be applied to a single scale, as well as represent averaged
data for a set of scales. The method is demonstrated using the D.N. Tsyganov ecological scales for a variety
of habitats, from relatively homogeneous to extremely heterogeneous. It is shown that there is no causal rela-
tionship between the value of PHIVE and the number of species, i.e. they evaluate different aspects of diver-
sity. Along with other indicators of population structure, PHIVE can test changes in the conditions of plant
habitats.
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РАДИАЛЬНЫЙ ПРИРОСТ СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ
Pinus sylvestris L. В СЕВЕРОТАЕЖНЫХ ЛИШАЙНИКОВЫХ
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Исследованы виталитетная структура древостоев и годичный прирост стволов особей сосны обык-
новенной разных категорий состояния в северотаежных средневозрастных лишайниковых сосно-
вых лесах и редколесьях (Кольский п-ов). Установлено, что в древостоях сосновых лесов и редколе-
сий по числу преобладают (60–75%) ослабленные и сильно ослабленные особи, доля здоровых не
превышает 20%, но по запасу составляет не менее 30%. Отмечено, что через 30–85 лет после пожара
радиальный прирост деревьев сосны в изученных сообществах снижается в 1.5–3.5 раза, а площа-
дь годичного кольца увеличивается в 1.5–5 раз. Обнаружено, что дифференциация деревьев раз-
ных категорий состояния по приросту достоверно проявляется начиная с 50 лет после пожара.
Зафиксировано, что соотношение значений площади годичного кольца здоровых, ослабленных,
сильно ослабленных и усыхающих особей в сосновых лесах и редколесьях составляет соответствен-
но 8 : 5 : 2.5 : 1 и 11 : 5.5 : 3.5 : 1. Показано, что различия ресурсных потенциалов сосновых редколесий
и лесов (1 : 1.6) проявляются на уровне сообществ, но не проявляются на уровне отдельных особей.

DOI: 10.31857/S0002332921020053

Годичный прирост деревьев формируется под
влиянием большого числа внутренних и внешних
по отношению к особи факторов. В качестве ос-
новных внутренних факторов выступают видовая
специфика, генетические различия, возраст, он-
тогенетическое состояние (Крамер, Козловский,
1983; Methods …, 1990; Ваганов, Шашкин, 2000;
Vaganov et al., 2006). Среди внешних факторов вы-
деляются внутриценотические, связанные с внут-
ри- и межвидовой конкуренцией особей в лесных
сообществах; экотопические, обусловленные ха-
рактеристиками почвообразующих пород, почв и
климата; природные катастрофические (массовые
ветровалы, пожары, инвазии вредителей) и антро-
погенные (рубки, пожары, мелиорации, промыш-
ленное загрязнение) нарушения (Methods …, 1990;
Schweingruber, 1996).

Ряд аспектов влияния внешних факторов на
прирост древесных растений привлекает особое
внимание исследователей. Это прежде всего касает-
ся климатических изменений (Битвинскас, 1974;
Fritts, 1976; Бузыкин и др., 1986; Шиятов, 1986; Ва-

ганов и др., 1996; Briffa et al., 1996; Monserud, Ster-
ba, 1996; Шашкин, Ваганов, 2000; Моисеев, 2002;
Алексеев, Сорока, 2003; Кузьмин и др., 2011; Ни-
колаева и др., 2015; Vacek et al., 2017) и различных
видов антропогенного воздействия (Björkdahl,
Eriksson, 1989; Ярмишко, 1997; Pärn, 2003; Ярмиш-
ко, Ярмишко, 2004; Wilczyński, 2006; Danek, 2007;
Черненькова и др., 2012; Juknys et al., 2014; Ма-
хныкина и др., 2017; Ярмишко и др., 2017; Vacek
et al., 2017).

В меньшей степени изучена проблема связи
показателей роста с внутриценотическими фак-
торами, конкурентными отношениями особей в
составе древостоев и ценопопуляций древесных
видов (Буяк, Карпов, 1983; Бузыкин и др., 1986;
Nilsson, Gemmel, 1993; Monserud, Sterba, 1996;
Bigler, Bugmann, 2003; Горшков, Катютин, 2009;
Das, 2012), проявляющимися, в частности, в есте-
ственной дифференциации деревьев по степени
развития и уровню жизненного состояния (Алек-
сеев, 1989; Solberg, 1999; Бебия, 2000; Торлопова,
Ильчуков, 2003; Dobbertin, 2005; Демидко, 2006;

УДК 581.524.342
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Демидко и др., 2010; Ставрова и др., 2010; Горш-
ков и др., 2013).

Цель исследования – оценка возрастной дина-
мики радиального прироста (по ширине и площа-
ди годичных слоев) деревьев сосны обыкновен-
ной разных категорий жизненного состояния в
средневозрастных северотаежных сосновых лесах
и редколесьях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследование выполнено на территории Коль-
ского п-ова в районе среднего течения р. Лива
(67°30′–68°10′ с.ш., 33°57′–34°21′ в.д.) в лишайни-
ковых сосновых лесах с суммой площадей сечений
14–16 м2/га и лишайниковых сосновых редколесьях
с суммой площадей сечений 7–9 м2/га и средней
плотностью соответственно 1200 и 650 шт./га
(табл. 1), сформировавшихся после катастрофи-
ческих пожаров 20-х годов прошлого века. На
территории исследований не проводились лесо-
хозяйственные мероприятия.

Лишайниковые сосновые леса и редколесья
распространены на вершинах и склонах холмов и
речных террасах, сложенных песчаными, ледни-
ковыми и водно-ледниковыми отложениями. На
этих высоководопроницаемых и бедных элемента-
ми минерального питания почвообразующих по-
родах под сосновыми лесами и редколесьями фор-
мируются почвы, относящиеся к отделу Al–Fe-гу-
мусовых почв: подзолы иллювиально-железистые
ненасыщенные, мелкоподзолистые, иллювиаль-
но-малогумусовые, песчаные, среднескелетные
(Шишов и др., 2004). Они отличаются коротким
почвенным профилем (до 60 см) и накоплением

оксалаторастворимых соединений Al и Fe в иллю-
виальном горизонте при низком содержании в
нем (не более 1.5%) фульватного гумуса (Нико-
нов, 1987; Переверзев, 2004).

В исследованных сообществах основу древес-
ного яруса (70–100% по запасу) составляют особи
Pinus sylvestris L. послепожарного происхождения.
Допожарный компонент, возраст которого пре-
вышает давность последнего пожара, представ-
лен единичными экземплярами только в трех со-
обществах (табл. 1). В травяно-кустарничковом
ярусе преобладают Vaccinium vitis-idea L., Vaccinium
myrtillus L., Empetrum hermaphroditum Hagerup. В
мохово-лишайниковом покрове преобладают ли-
шайники рода Cladonia (C. stellaris (Opiz.) Brodo,
C. rangiferina (L.) Nyl., C. mitis (Sandst.) Hustich).
Среди мхов встречаются в основном Pleurozium
schreberi (Brid) Mitt. и Dicranum polysetum Sw.

Исследования выполнены на 6 постоянных
пробных площадях (ППП) размером 0.10–0.15 га
(3 ППП в лишайниковых лесах и 3 ППП в лишай-
никовых редколесьях). На каждой пробной пло-
щади у 30–100 деревьев сосны обыкновенной в
возрасте 70–80 лет (первое послепожарное поко-
ление, формирующее основу древостоя) буравом
Пресслера отбирали керны на высоте 1.3 м. Измере-
ние радиального прироста проводилось по обще-
принятым методикам (Шиятов, 1986; Methods …,
1990) с использованием микроскопа МБС-10 и по-
луавтоматической установки LINTAB-6 с точно-
стью 0.01 мм.

Категории жизненного состояния 70–80-лет-
них деревьев сосны обыкновенной определялись с
учетом имеющихся рекомендаций (Алексеев В.А.,
1989; Алексеев А.С., 1990; Ярмишко, 1997; Мето-

Таблица 1. Характеристики древостоев Pinus sylvestris в лишайниковых сосновых лесах и редколесьях

Примечание. ПП – пробная площадь; D1.3 – диаметр на высоте 1.3 м; S – сумма площадей сечений. * – деревья допожарного
происхождения.

№
ПП

Размер
ПП, га

Древесный ярус

возраст,
лет

D1.3, см высота, м число деревьев, 
экз./га S, м2/га

Сосняк лишайниковый
97 0.10 70 10.8 9.8 1670 15.29
82 0.15 313* 35.6 17.7 40 3.98

76 13.5 12.6 667 9.54
81 0.10 315* 48.1 14.0 10 1.82

76 13.0 10.1 1080 14.33
Сосновое лишайниковое редколесье

56 0.10 68 10.1 8.0 970 7.77
92 0.15 188* 34.2 12.0 13 1.19

85 11.8 9.2 453 4.95
96 0.15 73 20.0 9.3 293 9.20
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ды …, 2002; Ярмишко и др., 2003; Санитарные …,
2006) на основе сравнения плотности кроны с
плотностью кроны эталонной особи, принимае-
мой за единицу. Эталонная особь представляет
собой растение с минимальным угнетением, ко-
торое максимально реализует потенциальные
возможности роста и развития вида в данных усло-
виях местопроизрастания. Плотность ее кроны
максимальна для данного вида. Выделяли 5 кате-
горий состояния: I – неугнетенные (здоровые)
особи – относительная плотность кроны (CD) >
> 0.75–1.0, II – умеренно угнетенные (умеренно
ослабленные) особи – CD > 0.5–0.75, III – сильно
угнетенные (сильно ослабленные) особи – CD >
> 0.25–0.5, IV – усыхающие особи – CD > 0–0.25,
V – сухие особи.

Оценка участия деревьев разного состояния в
формировании древесного яруса проводилась как
по числу особей, так и по запасу древесины. Доля
участия каждого дерева в формировании общего
запаса рассчитывалась на основе условной вели-
чины – произведения площади ствола на высоте
1.3 м на высоту дерева.

Для расчета площади годичного кольца дере-
вьев могут быть использованы разные методиче-
ские подходы (Волков, Тартаковский, 2011). В
данной работе на основании измеренных вели-
чин рассчитывали средние показатели линейного
радиального прироста и площади годичного
кольца древесины у живых деревьев P. sylvestris,
согласно разработанному нами методу (Лянгузов
и др., 2017). Была проанализирована динамика
радиального роста особей в интервале давности
пожара 30–85 лет. Исходные данные были сгруп-
пированы по типам леса (сосновое редколесье и
сосняк лишайниковый) и категориям жизненно-
го состояния особей.

Для каждого дерева вычисляли приближенные
значения площади годичных колец, предполагая,
что годичное кольцо представляет собой разность
кругов с соседними радиусами. Годичный ради-
альный прирост (P) каждого дерева был представ-
лен числовым рядом P1, …, Pn (мм) за период от
условно первого года (первый радиус R1) до по-
следнего. Радиусы колец (R) вычисляли последо-
вательным суммированием R1 = P1, R2 = R1 + P2,
R3 = R2 + P3, …, Rn = Rn – 1 + Pn (или обратной про-
цедурой вычитания из полного радиуса ствола
Rn – 1 = Rn – Pn …). Затем последовательно вычис-

ляли площади кругов по формуле Si = . Для
расчета площади годичного прироста (dSi) древе-
сины из площади большего вычитали площадь
меньшего круга (dSi = Si – Si – 1).

Для обработки и представления результатов
использовали написанный нами скрипт на сво-
бодном языке программирования R (The Compre-
hensive…). Скрипт решал задачи предварительной

2
iRπ

сортировки данных, вычисления площади годич-
ных колец, группировки значений по статусу де-
ревьев и временным интервалам, оценивания па-
раметров распределения показателей с помощью
бутстрэп-метода, построения графиков.

Для выявления основных закономерностей
изменения (или стабильности) исследуемых пока-
зателей значения массивов данных разделяли по
временным интервалам (1945–1966–1982–1996–
2015 гг.) на четыре группы. Для анализа результатов
с помощью метода бутстрэпа оценивали медиан-
ное (непараметрическое среднее) значение показа-
теля (толщина и площадь годичного кольца) в каж-
дой группе и процентили (2.5, 17, 83, 97.5) выборки.
Найденные значения представляли графически в
виде “ящик-с-усами”. Значимость различий пока-
зателей в разных группах оценивали с использо-
ванием медианного теста.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Распределения деревьев сосны обыкновенной

по категориям жизненного состояния в двух разных
условиях местопроизрастания достоверно различа-
ются (медианный тест: MMT = 8.59, p < 0.01). В ли-
шайниковых лесах в составе древесного яруса по
числу преобладают сильно ослабленные (40%)
особи и приблизительно одинаково (~20%) пред-
ставлены здоровые, ослабленные и усыхающие
(рис. 1а). Древесный запас в равной мере (~30%)
распределен между здоровыми, ослабленными и
сильно ослабленными. В лишайниковых редко-
лесьях (рис. 1б) по числу преобладают ослаблен-
ные и сильно ослабленные особи (в сумме ~75%).
Основной вклад в формирование запаса древостоя
вносят ослабленные особи (40%), доли здоровых и
сильно ослабленных составляют соответственно 30
и 25%. Особи крайних категорий состояния (здоро-
вые и усыхающие) отличаются противоположным
соотношением доли участия по числу и запасу. Это
свидетельствует о том, что в древостоях средневоз-
растных северотаежных сосновых лесов продолжа-
ется интенсивный процесс дифференциации и от-
пада наиболее ослабленных особей. Аналогичные
закономерности виталитетной структуры были
выявлены и в 140-летних древостоях сосны кед-
ровой в условиях южной тайги на территории За-
падной Сибири (Демидко и др., 2010).

В лишайниковых лесах у 70–80-летних дере-
вьев независимо от уровня жизненного состоя-
ния 55 лет назад (через 30 лет после пожара) ради-
альный прирост не имел достоверных различий и
составлял в среднем 1.5 мм/год. Через 30–85 лет
после пожара у всех категорий особей происходи-
ло последовательное снижение радиального при-
роста, на фоне которого наблюдалось расслоение
по скорости роста (рис. 2а). За указанный период
радиальный прирост здоровых деревьев снизился
в 1.8, сильно ослабленных и ослабленных – в 2.3–
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2.5, усыхающих – в 3.5 раза. Достоверные разли-
чия радиального прироста у особей, имеющих
разный уровень жизненного состояния, начали
проявляться через 50 лет после пожара. К концу
анализируемого периода (через 85 лет после по-
жара) деревья всех категорий состояния имели
достоверные (но не более чем двукратные) разли-
чия по значениям радиального прироста (рис. 2а).

В южно-таежных кедровых лесах устойчивое
соответствие между радиальным приростом и
жизненным состоянием деревьев сосны кедровой
сибирской было отмечено после 70 лет. За по-
следние 30 лет в 140-летних древостоях скорость
роста здоровых деревьев была выше, чем ослаб-
ленных и сильно ослабленных соответственно в
1.5 и 3 раза (Демидко и др., 2010).

Вариабельность радиального прироста дере-
вьев сосны обыкновенной в лишайниковых ле-
сах, оцененная с помощью коэффициента осцил-
ляции (KD), в рассматриваемый период сукцессии
у здоровых и ослабленных деревьев не изменя-
лась, варьируя от 1.9 до 2.5, а у особей двух низ-
ших категорий виталитета она увеличилась от

2.5–3 до 3.7–5. При этом абсолютный диапазон
значений радиального прироста у всех категорий
особей уменьшился от 3.6–4 до 1.7–2.1 мм (табл. 2).

Площадь годичного кольца 70–80-летних де-
ревьев сосны обыкновенной в лишайниковых
сосновых лесах через 30–85 лет после пожара
имела принципиально иной характер динамики.
При давности пожара 30 лет значения этого показа-
теля у всех категорий особей достоверно не разли-
чались и составляли в среднем около ~1 см2/год. В
период от 30 до 65 лет после пожара у здоровых,
ослабленных и сильно ослабленных деревьев
площадь годичного кольца увеличилась соответ-
ственно в 4, 1.7 и 1.4 раза, а у усыхающих уменьши-
лась в 2 раза, и в дальнейшем достоверно не изменя-
лась (рис. 3а). Начиная с 50 лет после пожара, пло-
щадь годичного кольца у деревьев разных категорий
состояния имела достоверные различия и к концу
анализируемого периода, через 85 лет после пожа-
ра, соотношение площади годичного кольца здоро-
вых, ослабленных, сильно ослабленных и усыхаю-
щих особей составило 8 : 5 : 2.5 : 1.

Рис. 1. Виталитетные спектры древостоев сосны обыкновенной в лишайниковых сосновых лесах (а) и редколесьях (б)
Кольского п-ва с давностью пожара 85 лет. n и v – встречаемость различных категорий жизненного состояния, % об-
щего числа особей и % запаса древесины соответственно. I–V – здоровые, ослабленные, сильно ослабленные, усыха-
ющие и сухие соответственно.

60

40

20

0
n v n v n v n v n v

I II III IV V

(a)
Д

ол
я 

уч
ас

ти
я,

 %
60

40

20

0
n v n v n v n v n v

I II III IV V

(б)

Рис. 2. Динамика радиального прироста деревьев сосны обыкновенной разных категорий состояния в процессе после-
пожарного восстановления лишайниковых сосновых лесов (а) и редколесий (б). I–IV – категории состояния: здоро-
вые, ослабленные, сильно ослабленные, усыхающие соответственно; для рис. 2 и 3.

2.0

1.5

1.0

0.5

0
1960 1970 1980 1990 2000

(a)

I
II
III
IV

Годы

П
ри

ро
ст

, м
м

/г
од

1960 1970 1980 1990 2000

(б)

I
II
III

Годы



204

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

ГОРШКОВ и др.

Диапазон значений площади годичного коль-
ца у здоровых, ослабленных и сильно ослаблен-
ных особей сосны обыкновенной в период от 30 до
85 лет после пожара направленно не изменялся, ва-
рьируя в основном от ~10 до 14 см2/год (табл. 3).
За этот же период значние коэффициента осцил-
ляции площади годичного кольца уменьшилось у
здоровых деревьев в 6, у ослабленных и сильно
ослабленных – в 2–2.5 раза. У усыхающих особей
коэффициент осцилляции площади годичного
кольца в интервале 30–50 лет после пожара увели-
чился в 3.5–4 раза и в дальнейшем не изменялся,
оставаясь на высоком уровне. При давности пожара
30 лет по значению коэффициента осцилляции вы-
делялись только усыхающие особи, у которых оно
было в среднем в 2 раза ниже, чем у здоровых,
ослабленных и сильно ослабленных (табл. 3). На
стадии средневозрастных древостоев (85 лет по-
сле пожара) различия этого показателя у разных

виталитетных групп стали более отчетливыми.
Наименьшая вариабельность площади годичного
кольца (KD = 3) наблюдалась у здоровых деревьев,
у ослабленных и сильно ослабленных она была
примерно в 2, а у усыхающих – в 9 раз выше.

В лишайниковых сосновых редколесьях был
проанализирован прирост деревьев сосны трех ка-
тегорий состояния (здоровых, ослабленных и
сильно ослабленных), поскольку доля усыхающих
особей оказалась очень низкой. В начале анализи-
руемого периода (через 30 лет после пожара) сред-
ний радиальный прирост деревьев разных катего-
рий в сосновых редколесьях, также как в сосняках
лишайниковых, практически не различался и со-
ставлял в среднем 1.4 мм/год. При увеличении
давности пожара от 30 до 50 лет у здоровых особей
значение прироста выросло до 1.8 мм/год, у ослаб-
ленных достоверно не изменилось (1.1 мм/год), у

Таблица 2. Абсолютный диапазон (D) и коэффициент осцилляции (KD) линейного радиального прироста особей
сосны обыкновенной разных категорий состояния в лишайниковых сосновых лесах и редколесьях с разной дав-
ностью пожара

Примечание. “–” – не определялись; для табл. 2–4.

Давность
пожара, лет

Категория состояния дерева

здоровые ослабленные сильно ослабленные усыхающие

D, мм KD D, мм KD D, мм KD D, мм KD

Лишайниковые сосновые леса
30 4.0 2.5 3.61 2.3 3.97 3.0 3.75 2.6
50 2.44 1.9 2.72 2.2 2.76 2.8 3.13 3.6
65 2.28 2.3 2.02 2.3 1.91 2.9 2.24 3.8
85 2.07 2.4 1.74 2.5 1.84 3.7 2.10 5.3

Лишайниковые сосновые редколесья
30 4.19 2.7 3.85 3.2 8.94 6.7 – –
50 4.68 2.6 3.96 3.5 3.00 3.8 – –
65 3.13 2.1 3.21 2.9 2.95 3.5 – –
85 2.89 2.6 2.60 3.0 2.32 3.2 – –

Рис. 3. Динамика площади годичного кольца стволов сосны обыкновенной разных категорий состояния в процессе
послепожарного восстановления лишайниковых лесов (а) и редколесий (б).
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сильно ослабленных уменьшилось до 0.8 мм/год
(рис. 2б). В конце указанного периода различия зна-
чений радиального прироста у особей разных кате-
горий состояния были максимальными. В интерва-
ле от 50 до 85 лет после пожара радиальный при-
рост у здоровых и ослабленных особей снизился
соответственно до 1.1 и 0.9 мм, а у сильно ослаблен-
ных оставался без изменения. В связи с этим к концу
исследованного периода разброс значений приро-
стов особей разных категорий состояния сократил-
ся: у крайних категорий он не превышает 1.5 раза.

Абсолютный диапазон значений радиального
прироста у особей всех категорий состояния в ли-
шайниковых редколесьях за изученный времен-
ной интервал снизился (табл. 2). У здоровых и
ослабленных особей снижение было незначи-
тельным (примерно в 1.5 раза), а у сильно ослаб-
ленных – более существенным (в 4 раза). Коэффи-
циент осцилляции радиального прироста у здоро-
вых и ослабленных деревьев сосны в интервале 30–
85 лет после пожара не изменялся, у сильно
ослабленных уменьшился в 2 раза (табл. 2).

Площадь годичного кольца особей крайних
категорий состояния в лишайниковых сосновых
редколесьях в начале анализируемого периода
при давности пожара 30 лет различалась не более
чем в 1.5 раза: 0.88 и 0.55 см2/год у здоровых и
сильно ослабленных деревьев соответственно
(рис. 3б). В период от 30 до 65 лет после пожара у
здоровых особей прирост по площади увеличился
в 5 раз и затем достоверно не изменялся. У ослаб-
ленных особей значимый рост отмечался начиная
с давности пожара 50 лет, и в целом за исследо-
ванный период площадь годичного кольца воз-
росла примерно в 3 раза. У сильно ослабленных
деревьев в интервале 30–50 лет наблюдалось сни-

жение площади прироста, а в период от 50 до
85 лет после пожара он увеличился в 5.5 разa.
Наибольшая дифференциация особей разных ка-
тегорий состояния по площади годичного приро-
ста отмечалась при давности пожара 65 лет. В кон-
це исследуемого периода соотношение площадей
годичных колец здоровых, ослабленных и сильно
ослабленных особей по отношению к соответству-
ющему значению у усыхающих особей в лишайни-
ковых лесах составило соответственно 11 : 5.5 : 3.5.

Абсолютный диапазон значений площади го-
дичного кольца в сосновых лишайниковых ред-
колесьях у здоровых и ослабленных особей возрос
за исследованный период соответственно в 1.7 и
3.5 раза, а у сильно ослабленных особей не изме-
нился (табл. 3). Значения коэффициента осцил-
ляции у всех категорий особей в первой половине
исследованного периода (до 50 лет после пожара)
были выше, чем во второй: у здоровых и ослаб-
ленных в 1.5–3, у сильно ослабленных в среднем
в 4 раза.

Сравнение характера динамики линейного ра-
диального прироста и площади годичного кольца
у особей сосны обыкновенной при давности по-
жара 30–85 лет свидетельствует об их существен-
ных различиях. В лишайниковых сосновых лесах
линейный радиальный прирост за указанный вре-
менной интервал у особей всех категорий состоя-
ния снижался (в среднем в 2 раза). Аналогичное
изменение в том же возрастном интервале было за-
регистрировано в сосновых культурах на террито-
рии Брянской обл. (Марченко и др., 2014). Долго-
временная тенденция снижения радиального при-
роста деревьев, следующая за непродолжительным
периодом его увеличения в первые годы жизни осо-
бей, отмечалась во многих исследованиях для

Таблица 3. Абсолютный диапазон (D) и коэффициент осцилляции (KD) площади годичного кольца особей сосны
обыкновенной разных категорий состояния в лишайниковых сосновых лесах и редколесьях с разной давностью
пожара

Давность
пожара, лет

Категория состояния дерева

здоровые ослабленные сильно ослабленные усыхающие

D, см2 KD D, см2 KD D, см2 KD D, см2 KD

Лишайниковые сосновые леса
30 14.15 15.6 13.68 11.5 12.21 14.8 7.41 7.0
50 10.97 5.6 12.70 8.5 11.26 12.2 13.13 26.7
65 10.95 3.4 14.33 7.0 10.90 10.1 9.28 27.2
85 9.43 2.6 11.23 5.5 6.92 6.0 10.07 23.9

Лишайниковые сосновые редколесья
30 10.41 11.8 3.90 5.6 10.23 18.5 – –
50 13.06 4.8 8.91 10.1 11.45 46.5 – –
65 13.42 3.1 11.09 6.3 10.59 11.4 – –
85 17.27 4.1 13.26 6.3 10.48 7.8 – –



206

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

ГОРШКОВ и др.

разных лесообразующих видов бореальных лесов
(Щекалев, Тарханов, 2007; Гончарова и др., 2012;
Демаков, 2013; Полоскова и др., 2013; Демаков,
Андреев, 2014; Николаева и др., 2015; Ярмишко
и др., 2017).

В отличие от радиального прироста площадь
годичного кольца у большей части особей (за ис-
ключением усыхающих) в изученных сообществах
как минимум до 65 лет после пожара возрастала.
Эта закономерность характерна как для лишайни-
ковых сосновых лесов, так и для лишайниковых
редколесий. Для северотаежных сосновых древо-
стоев она отмечалась ранее (Ярмишко и др., 2017).

Дифференциация особей разных категорий
состояния по значениям площади годичного коль-
ца выражена значительно четче, чем по значениям
линейного радиального прироста: в первом случае
различие здоровых и сильно ослабленных особей
3-кратное, во втором – и 1.5–1.8-кратное. Следует
отметить, что многие авторы (Антанайтис, Загре-
ев 1969; Алексеев, Лайранд, 1993; Усольцев, 1997)
указывали на более высокую объективность показа-
теля площади годичного прироста для отражения
динамики годичной продукции древесины.

Изученные типы северотаежных сообществ –
лишайниковые сосновые леса и редколесья – за-
метно различаются по динамике площади годич-
ного кольца особей сосны обыкновенной разных
категорий жизненного состояния. У ослабленных
и сильно ослабленных особей, составляющих по
числу и запасу основу древостоев (60–75%), среднее
значение площади годичного кольца в сосняках ли-
шайниковых более высокое, чем в лишайниковых
редколесьях. Максимальные различия (30–40%) на-
блюдаются при давности пожара 50 лет. Стабилиза-
ция площади годичного кольца в сосняках ли-
шайниковых (65 лет после пожара) наступает
раньше, чем в сосновых редколесьях, где до 85
лет после пожара продолжает увеличиваться
прирост ослабленных и сильно ослабленных
особей (рис. 2б). Однако к концу периода иссле-
дований средние значения площади годичного
кольца у ослабленных (2.06 и 2.09 см2/год) и силь-
но ослабленных (1.15 и 1.34 см2/год) особей в двух
типах сообществ достоверно не различались.

Характер динамики коэффициента осцилля-
ции площади годичного кольца у ослабленных и
сильно ослабленных особей в двух изученных ти-
пах сосновых сообществ одинаковый, во второй
половине изученного временнóго интервала он
снижается в 1.5–4 раза (табл. 3).

Динамика площади годичного кольца у здоро-
вых особей в двух изученных типах сообществ
также имеет ряд различий, которые начинают
проявляться позже, чем у ослабленных и сильно
ослабленных (с 50 лет после пожара и сохраняют-
ся до 85 лет после пожара). Через 50–65 лет после
пожара площадь годичного кольца здоровых де-

ревьев сосны в сосняках лишайниковых на 30%
ниже, чем в лишайниковых редколесьях. Однако
к концу исследованного периода (85 лет после пожа-
ра) различия, оставаясь статистически достоверны-
ми, сокращаются до 10%. Вариабельность площади
годичного кольца у здоровых особей сопоставима в
двух изученных типах сообществ и наиболее высо-
кая до 30 лет после пожара (KD = 12–16), к 50 годам
после пожара она снижается в 2–3 раза, а к 65 го-
дам – в 4 раза и в дальнейшем стабилизируется.

Результаты выполненных сравнений позволя-
ют сделать следующие основные заключения: до
50 лет после пожара, т.е. в период до восстановле-
ния основных средостабилизирующих функций
лишайникового покрова, условия для роста по-
давляющего большинства особей (ослабленных и
сильно ослабленных) в сосновых лишайниковых
редколесьях менее благоприятные, чем в лишай-
никовых сосновых лесах. Это обусловлено тем,
что почвы сосновых редколесий отличаются бо-
лее низкой влагоудерживающей способностью в
связи с повышенной долей фракции крупного
песка (Ставрова и др., 2015).

Главные характеристики, определяющие ста-
билизацию режима влажности верхних горизон-
тов почв, – плотность и высота мохово-лишайни-
кового покрова и толщина подстилки (Siren, 1955;
Kershaw, 1975; Санников, 1992). Согласно имею-
щимся данным (Горшков и др., 2005) восстанов-
ление этих параметров в северотаежных лишай-
никовых сосновых лесах завершается в течение
70–100 лет после пожара. В результате увеличе-
ния высоты и плотности лишайникового покро-
ва, восстановления толщины подстилки и стаби-
лизации водного режима почв через 85 лет после
пожара, площадь годичного прироста большин-
ства деревьев сосны в лишайниковых лесах и ред-
колесьях становится практически одинаковой.

Относительно небольшое число особей в сосно-
вых редколесьях, которые на момент исследования
относились к категории здоровых, по-видимому,
развивается в микроместообитаниях, где различия
гранулометрического состава не имеют решающего
значения. Это могут быть, в частности, участки с не-
догоревшей подстилкой, на которых рост особей
сосны в сосновых лесах и редколесьях может быть
одинаковым или даже более успешным на от-
дельных этапах в условиях редколесий.

В целом можно заключить, что при давности
пожара >80 лет различие в продуктивности ме-
стообитаний северотаежных сосновых лишайни-
ковых лесов и редколесий проявляется на уровне
сообществ (в плотности и сумме площадей сече-
ний древостоев), но не проявляется на уровне от-
дельных особей.

На основе таких показателей, как средняя плот-
ность особей на единицу площади, соотношение
числа особей разных категорий состояния и среднее
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значение площади годичного кольца особей каж-
дой категории, может быть оценен ресурсный по-
тенциал древостоев (суммарная площадь годичного
прироста всех деревьев). Установлено, что общий

ресурсный потенциал лишайниковых сосновых ле-
сов в 1.6 раза превышает ресурсный потенциал ред-
колесий (табл. 4). Различие формируется в основ-
ном за счет здоровых и сильно ослабленных особей,
ресурсный потенциал которых в лишайниковых ле-
сах соответственно в 2.2 и 1.6 раза выше, чем в ред-
колесьях. Ресурсный потенциал ослабленных де-
ревьев в двух рассматриваемых типах сообществ
практически одинаков.

На долю здоровых особей в лишайниковых
сосновых лесах и редколесьях приходится соответ-
ственно 40 и 30% общего ресурсного потенциала, на
долю ослабленных – 28 и 43%, сильно ослаблен-
ных – 27 и 26% (табл. 4).

К наиболее продуктивным категориям деревьев
относятся здоровые и умеренно ослабленные. В ред-
колесьях здоровые деревья на фоне существенно бо-
лее низких значений плотности (до 2–2.5 раза) при
сходной средней площади годичного прироста
имеют в 2 раза более низкий ресурсный потенциал
по сравнению с потенциалом здоровых деревьев в
лишайниковых лесах (табл. 5). Умеренно ослаб-
ленные особи в лишайниковых сосновых лесах и
редколесьях имеют одинаковую плотность, оди-
наковую площадь годичного кольца и соответ-
ственно примерно равный ресурсный потенциал
(табл. 5). Сильно ослабленные особи при сходном
приросте по площади, но примерно в 2 раза более
низкой плотности, как и здоровые деревья, отли-
чаются существенно более низким ресурсным по-
тенциалом в редколесьях по сравнению сосновы-
ми лесами (табл. 5).

Таблица 4. Оценка ресурсного потенциала деревьев разных категорий состояния в лишайниковых сосновых ле-
сах и редколесьях

Примечание. * – определен по непараметрической средней – медиане.

Категории
состояния

Число
стволов

Средний годичный 
прирост по площади, 

см2/год*

Суммарный 
годичный прирост, 

см2/год

Доля в общем 
годичном приросте,

%

Лишайниковые сосновые леса
Здоровые 222 3.69 819 40.7
Ослабленные 270 2.06 556 27.6
Сильно ослабленные 468 1.15 538 26.7
Усыхающие 240 0.42 101 5.0

Всего 1200 – 2014 100
Лишайниковые сосновые редколесья

Здоровые 91 4.16 379 30.3
Ослабленные 260 2.09 543 43.3
Сильно ослабленные 247 1.34 331 26.4
Усыхающие 52 – – –

Всего 650 – 1253 100

Таблица 5. Соотношение числа, запаса древесины и
прироста особей сосны обыкновенной разных катего-
рий жизненного состояния в лишайниковых сосновых
лесах и редколесьях с давностью пожара 85 лет

Параметр Редколесья/леса

Общая плотность 0.54
Здоровые особи

Плотность 0.41
Доля по запасу 0.91
Радиальный прирост 1.25
Площадь годичного кольца 1.13
Ресурсный потенциал 0.46

Ослабленные особи
Плотность 0.96
Доля по запасу 1.33
Радиальный прирост 1.25
Площадь годичного кольца 1
Ресурсный потенциал 0.98

Сильно ослабленные особи
Плотность 0.53
Доля по запасу 0.81
Радиальный прирост 1.46
Площадь годичного кольца 1.17
Ресурсный потенциал 0.62
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Выполненное исследование показало, что дре-

востои постпирогенных средневозрастных севе-
ротаежных лишайниковых сосновых лесов и ред-
колесий на 60–75% состоят из ослабленных и
сильно ослабленных особей, на долю здоровых
деревьев приходится не более 20%. Различия в
скорости роста ствола у деревьев разных катего-
рий состояния начинают достоверно проявляться
с 50 лет после пожара. В период от 30 до 85 лет у
всех особей в составе древостоев наблюдается
снижение радиального прироста, более резко вы-
раженное у сильно ослабленных и усыхающих (в
2.5–3.5 раза) по сравнению со здоровыми и уме-
ренно ослабленными (в 1.5–2 раза). В отличие от
радиального прироста величина прироста по
площади годичного кольца в указанном возраст-
ном интервале возрастает: более существенно
(4–5-кратно) у здоровых деревьев, в меньшей
степени (в среднем 2-кратно) – у сильно ослаб-
ленных. Наблюдаемые в период от 65 до 85 лет за-
медление или прекращение увеличения площади
годичного кольца и снижение вариабельности го-
дичных приростов отражают, по-видимому, с одной
стороны переход к выраженному конкурентному
взаимодействию особей в составе сосновых древо-
стоев, с другой – восстановление средостабили-
зирующих функций сообществ. Различие в про-
дуктивности местообитаний лишайниковых сос-
новых лесов и редколесий проявляется на уровне
сообществ (в плотности и сумме площадей сечений
древостоев), но не проявляется на уровне отдель-
ных особей.

Работа выполнена при финансовой поддержке
программы Президиума РАН № 41 “Биоразнообра-
зие природных систем и биологические ресурсы
России”, а также с привлечением ресурсов Ресурс-
ного центра “Обсерватория экологической безопас-
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Radial Increment of Scots Pine Pinus sylvestris L. in the Northern Taiga Lichen Pine 
Forests and Woodlands

V. V. Gorshkov1, 2, N. I. Stavrova1, P. N. Katjutin1, #, and A. Yu. Lyanguzov3

1Komarov Botanical Institute of the Russian Academy of Sciences, ul. Prof. Popova 2, Saint Petersburg, 197376 Russia
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3Saint-Petersburg state University, University Embankment 7-9, Saint-Petersburg, 199034 Russia
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The vitality structure of stands and annual increment of Scots pine individuals of differing vitality in the
Northern taiga middle-aged lichen pine forests and woodlands have been studied in the Kola peninsula. It
was found that in the stands of Scots pine forests and woodlands, weakened and strongly weakened individ-
uals predominate in number (60–75%), the proportion of healthy individuals does not exceed 15–20%, but
in terms of stock it is at least 30%. In the interval of 30–85 years after the fire, the radial growth of Scots pine
trees in the studied communities decreases by 1.5–3.5 times, and the basal area increment increases by 1.5–
5 times. Differentiation of trees of different vitality state in terms of the growth rate is reliably manifested start-
ing from 50 years after the fire. The ratio of the basal area increment of healthy, weakened, strongly weakened
and dying individuals in Scots pine forests and woodlands is, respectively, 8 : 5 : 2.5 : 1 and 11 : 5.5 : 3.5 : 1. It
was shown that the difference in the resource potential of Scots pine woodlands and forests (1 : 1.6) is mani-
fested at the level of communities, but not at the level of individuals.
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В итоге многолетних исследований (1958–2017) определено, что в условиях северной периферии
ареала скорость полового созревания сеголеток рыжей полевки зависит не столько от абсолютного
возраста, сколько от календарного срока рождения. Отмечено, что отдельные особи могут размно-
жаться уже через 25–30 сут после рождения, при этом чем раньше родились зверьки, тем быстрее они
растут и развиваются и тем раньше созревают и вступают в размножение. Установлено, что самцы и сам-
ки, родившиеся позднее июня, в массе не созревают в год рождения и размножаются только следующей
весной, после зимовки, и хотя среди них встречаются половозрелые особи (в основном июльских вы-
водков), число их не превышает 21%. Обнаружено, что быстро развивающиеся сеголетки ранних вы-
водков, почти поголовно участвующие в размножении в год рождения, обеспечивают рост населе-
ния к осени текущего года, а родившиеся во второй половине лета служат резервом популяции для
следующего сезона размножения. Зафиксированы возрастная разнокачественность популяции и
четкое “распределение обязанностей” между отдельными генерациями, которые достаточно лабильны и
служат одним из важнейших механизмов регуляции численности. Отмечено, что плодовитость взрослых
и размножающихся прибылых самок зависит не только от экологических условий, но и от их численно-
сти весной.

DOI: 10.31857/S0002332921020065

В данном сообщении – продолжении преды-
дущего – рассматриваются не затронутые ранее
аспекты проблемы репродукции рыжей полевки
(возраст и условия полового созревания зверьков,
плодовитость и ее зависимость от возраста и вре-
мени рождения зверьков, участие в размножении
прибылых особей и связи всего процесса воспроиз-
водства популяции с эндогенными и экзогенными
факторами). При этом характеристика материала, а
также методы его получения и анализа достаточно
подробно описаны в предыдущей статье и не требу-
ют дублирования.

УЧАСТИЕ В РАЗМНОЖЕНИИ
ПРИБЫЛЫХ ПОЛЕВОК

Согласно полученным нами данным в услови-
ях Восточной Фенноскандии, служащей для изу-
чаемого вида северной периферией ареала, от-
дельные его особи, причем как самцы, так и самки,
могут размножаться уже через 25–30 сут после рож-

дения. Их размеры и масса составляют 73–84 мм и
14–18.5 г соответственно, но состояние гонад и
придаточных желез свидетельствует о достиже-
нии половой зрелости и участии в размножении.
У самцов увеличены семенники (длина 9–11 мм,
масса 450–650 мг), хорошо развиты придатки и
семенные пузырьки (7–11.6 мм). В извитых ка-
нальцах появляются все клеточные элементы (от
клеток Сертоли до зрелых сперматозоидов), кото-
рые обнаруживаются и в придатках семенника.
Яичники самок демонстрируют полную картину
овогенеза. Характерно наличие большого числа
близких к разрыву граафовых пузырьков диамет-
ром 300–500 мкм. В яичниках беременных самок
образуются желтые тела. Масса яичников дости-
гает 18–25 мг и более. Матка гиперемирована,
стенки ее утолщены и имеют складчатое строе-
ние; длина рогов 18–26 мм. Минимальная масса
активных в половом отношении сеголеток была
равна 12–14 г при длине тела 73–81.6 мм. Это
близко к ранее опубликованным данным (Нау-

УДК 599.323.43
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мов, 1948; Попов, 1960; и др.), согласно которым
возраст подавляющего большинства исследован-
ных ими половозрелых сеголеток 45–50 сут.

ВОЗРАСТНОЙ ПОЛИМОРФИЗМ 
РЕПРОДУКТИВНОЙ ЧАСТИ ПОПУЛЯЦИИ

В условиях таежного северо-запада России, а
также в других частях ареала скорость полового
созревания сеголеток зависит не столько от абсо-
лютного возраста, сколько от календарного срока
рождения. Чем раньше родились зверьки, тем
быстрее проходит их рост и развитие и тем рань-
ше они созревают и вступают в размножение. Это
в равной мере относится и к самцам, и к самкам и
находит косвенное подтверждение в изменении
начальной массы размножающихся особей раз-
ного времени рождения. Так, полевки майских
выводков начинают размножаться уже с массой
12–14, июньского – 16–19, июльского – 20–21 г.
Параллельно этому изменяется и доля участия
прибылых особей в размножении. Среди моло-
дых самок майских выводков, достигших двухме-
сячного возраста, размножалось в среднем за все го-
ды 88.3% (с колебаниями по годам от 45 до 100%), из
июньских – 76% (29–83), июльских – 6.8% (0–10.5).
Интенсивность полового созревания (спермато-
генез) прибылых самцов ранних майско-июнь-
ских выводков отражена в табл. 1. У большинства
из них начиная с середины июня наблюдается ак-
тивный сперматогенез. Во второй декаде он отме-
чен у 47% самцов, в третьей – у 86%. В первой по-
ловине июля численность самцов с активным
сперматогенезом несколько снижается за счет по-
явления в уловах полевок июньских выводков, не
достигших еще половозрелости, но в конце июля и
в августе их численность снова увеличивается и до-
стигает 89–100%. Начиная с середины сентября у
самцов ранних выводков наступают затухание
сперматогенеза и дегенерация зародышевого эпи-
телия до однорядного слоя сперматогониев и кле-
ток Сертоли. Семенники становятся дряблыми и
приобретают темную коричневатую окраску, их
масса составляет 20–90 мг; сокращаются в разме-
рах и семенные пузырьки. Самцы, родившиеся
позднее июня, в основном не созревают в год
рождения и размножаются только следующей
весной, после зимовки (табл. 2), и хотя среди них
встречаются половозрелые особи (в основном
июльских выводков), число их не превышает 21%.

Размножение самок майского и июньского
приплода начинается в июне (беременных и кор-
мящих 31.5%), но особенно интенсивно проходит
в июле и августе (60–100%). В сентябре размно-
жение постепенно затухает, a в октябре прекра-
щается. Последние встречи беременных и кормя-
щих самок приходятся на конец сентября–сере-
дину октября (27, 28.09. и 13.10.1958, 20.09.1960,
26.09.1968, 3.10.1970, 22.09.1987 и 15.10.2014). Еще

два случая (20.09.1948 и 27.09.1953) отмечены в со-
хранившихся архивах лаборатории зоологии
КарНЦ РАН. Хорошо заметны половые различия
в интенсивности размножения прибылых поле-
вок. Во второй и третьей декадах июня в репро-
дукции участвует 47–86% молодых самцов и толь-
ко 10–40% прибылых самок, что связано с более
поздним созреванием самок. В условиях Карелии
половая зрелость наступает у них приблизительно
на полмесяца позже, чем у самцов, а в Финляндии
разница достигает 3–4 недель (Kaikusalo, 1972).

Данные о частоте рождения выводков прибы-
лыми самками представлены в табл. 2. Отметим,
что большинство самок, родившихся в мае–
июне, в течение второго месяца жизни успевает
принести первый помет, в течение третьего – вто-
рой, а некоторые – и третий выводок (обычно это
зверьки майского рождения). К концу сезона раз-
множения по одному выводку дают 23.6, по два –
64.3, но три – 8.1% молодых самок весенне-лет-
них пометов. Число выводков, которых успевает
принести за лето каждая прибылая самка, зависит
от времени ее рождения и продолжительности
жизни. Родившиеся в начале мая и дожившие до
осени при благоприятных условиях приносят не
менее трех пометов, а появившиеся на свет позд-
нее или погибшие летом – только один или два.
Прибылые позднего (июльского) рождения, если
и размножаются в текущем году, то дают за сезон
не более одной генерации. Только в сентябре мы
наблюдали обратную картину – более интенсив-
ное размножение сеголеток в годы высокой ве-
сенней численности.

Как и у зимовавших самок, интенсивность
размножения прибылых полевок (скорость со-
зревания и степень участия в репродукции) ва-
рьирует по годам в обратной зависимости от ве-
сенней плотности популяции (Ивантер, 1975). В го-
ды низкой весенней численности молодые самки
не только более интенсивно созревают, в большем
количестве и раньше приступают к размножению,
но и приносят больше выводков, вследствие чего их
“занятость” в размножении намного выше, чем в
годы средней и высокой исходной численности.
Так, при низкой плотности исходного поголовья
в июне размножалось в момент поимки 50% ис-
следованных самок, а в годы высокой численно-
сти 14.3%. В июле эти показатели составили 65 и
40%, в августе – 87 и 53%. Обратно пропорцио-
нальную зависимость между числом размножаю-
щихся прибылых самок ранних выводков и чис-
лом перезимовавших зверьков наблюдали в ис-
кусственно созданной в природе популяции
рыжей полевки в Польше (Bujalska, 1970; Petruse-
wicz et al., 1971). Авторы объясняют эту связь тер-
риториальным поведением взрослых самок.

Однако это исключение лишь подтверждает
правило, согласно которому при достижении по-



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

К ЭКОЛОГИИ РАЗМНОЖЕНИЯ РЫЖЕЙ ПОЛЕВКИ 213

Таблица 1. Состояние половой системы и сперматогенез у прибылых самцов рыжей полевки

Месяц Декада
Общее число 

исследованных 
самцов

Масса
тела, г

Длина, мм

М
ас

са
 д

ву
х

се
м

ен
ни

ко
в,

 м
г

Д
ол

я 
са

м
цо

в
со

 с
пе

рм
ат

ог
ен

ез
ом

,
%

 о
т 

вс
ех

ис
сл

ед
ов

ан
ны

х

семенника семенных 
пузырьков

Прибылые ранних выводков

Июнь

I 17 0

II 134 48.1

III 85 84.3

Июль

I 155 72.5

II 298 48.9

III 249 79.1

Август

I 158 87.9

II 123 88.1

III 151 100

Сентябрь

I 19 – 39.8

II 11 – 0

III 17 10.6

Oктябрь

I 25 0

II 33 – – 0

III 47 – 0

6.5 20.2
14.9
− 1.5 11.5

8.6
− 1.5 10.0

7.2
− 75.0 124.0

113.7
−

4.8 28.3
16.2
− 1.5 12.6

7.5
− 0 12.7

7.3
− 30.0 980.0

372.1
−

8.5 23.8
17.9
− 3.2 13.7

10.1
− 0 12.5

7.8
− 150.0 900.0

501.1
−

8.5 34.1
17.7
− 1.0 14.0

9.5
− 0 13.6

8.3
− 12.0 1300.0

504.1
−

7.9 35.1
17.6
− 2.0 17.5

9.3
− 0 14.5

8.2
− 2.5 1100.0

392.5
−

4.5 42.1
17.5
− 1.8 17.5

8.2
− 0 17.3

9.4
− 6.0 1100.0

424.2
−

10.8 27.3
17.9

− 2.0 13.7
8.1
− 0 15.3

9.9
− 40.0 1550.0

591.3
−

7.9 26.6
17.9
− 2.0 14.7

8.0
− 0 15.8

9.1
− 27.0 1040.0

474.7
−

10.8 23.4
18.3

− 1.0 14.7
5.9
− 1.0 15.8

7.9
− 200.0 1040.0

545.3
−

10.8 22.9
16.6

− 3.0 7.8
5.8
− 2.0 10.8

7.3
−

9.5 25.6
19.4
− 2.5 7.0

4.2
− 38.0 120.0

79.0
−

14.9 26.5
20.9

− 2.0 10.2
5.5
− 0 10.2

4.3
− 47.9 518.0

93.6
−

9.2 24.0
15.7
− 1.2 5.5

2.8
− 0 4.0

2.1
− 25.0 93.0

39.5
−

14.5 18.9
16.5

− 1.5 4.2
2.8
−

12.2 17.4
14.6

− 2.0 4.1
2.6
− 12.0 25.0

15.3
−
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Примечание. В числителе – пределы колебаний, в знаменателе – средние значения, “–” – отсутствие данных; для табл. 1–5, 7.

Прибылые поздних выводков

Июль

I 71 0

II 135 6.1

III 114 18.3

Август

I 218 22.5

II 185 14.5

III 255 10.1

Сентябрь

I 131 0

II 84 0

III 89 2.5

Октябрь

I 40 0

II 31 0

III 26 – 0

Ноябрь I–III 17 – 0

Декабрь I–III 20 – 0

Январь I–III 6 – 0

Месяц Декада
Общее число 

исследованных 
самцов

Масса
тела, г

Длина, мм

М
ас

са
 д

ву
х

се
м

ен
ни

ко
в,

 м
г

Д
ол

я 
са

м
цо

в
со

 с
пе

рм
ат

ог
ен

ез
ом

,
%

 о
т 

вс
ех

ис
сл

ед
ов

ан
ны

х

семенника семенных 
пузырьков

8.5 34.1
16.7
− 3.0 12.7

8.6
− 0 13.3

7.8
− 15.0 1200.0

403.6
−

7.9 35.1
16.8
− 2.9 14.1

7.7
− 0 12.3

7.2
− 7.5 904.0

272.6
−

4.5 26.5
15.2
− 2.0 12.4

6.9
− 0 14.5

8.1
− 8.0 980.0

316.0
−

8.0 25.7
16.9
− 1.0 13.2

7.2
− 0 15.3

8.8
− 20.0 952.0

469.1
−

7.9 26.6
16.8
− 1.0 13.0

6.9
− 0 15.8

8.2
− 15.0 1040.0

337.9
−

1.6 175.0
16.8
− 1.0 12.9

4.6
− 0 15.4

7.0
− 14.0 800.0

157.0
−

7.3 24.5
15.9
− 1.0 13.0

3.8
− 0 15.0

5.0
− 20.0 1000.0

221.5
−

8.8 22.6
16.4
− 1.5 10.0

3.4
− 0 7.8

3.7
− 17.5 500.0

124.3
−

13.5 23.5
17.1

− 1.0 9.3
3.0
− 0 8.7

0.9
− 9.0 470.0

65.2
−

11.3 20.5
17.2

− 2.0 5.0
3.1
− 0 4.7

2.9
− 4.0 30.0

12.0
−

12.7 25.0
16.2

− 2.1 3.1
2.6
− 0 4.7

0.9
− 6.0 20.0

11.1
−

12.0 24.0
16.5

− 2.0 4.3
2.9
− 10.0 25.0

14.7
−

9.4 19.1
14.1
− 2.7 9.0

4.8
− 8.0 15.0

12.1
−

13.0 18.0
15.0

− 2.2 2.8
2.5
− 5.0 9.0

6.9
−

16.0 16.3
16.1

− 2.8 5.0
3.9
− 14.0 48.0

26.7
−

Таблица 1. Окончание

пуляцией определенной критической плотности
размножение ее затормаживается. При низкой
весенней численности репродукция, как прави-

ло, проходит более интенсивно и это приводит к
раннему насыщению территории зверьками. От-
сюда и раннее прекращение их размножения. Та-
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Таблица 2. Интенсивность размножения прибылых самок рыжей полевки (по данным отлова)

Месяц Декада

О
бщ

ее
 ч

ис
ло

ис
сл

ед
ов

ан
ны

х
са

м
ок

Масса
тела, г.

Относительное число самок (% общего числа)

в 
те

чк
е

бе
ре

м
ен

ны
х

ко
рм

ящ
их

бе
ре

м
ен

ны
х

и 
од

но
вр

ем
ен

но
ко

рм
ящ

их

ро
ж

ав
ш

их

бе
з 

сл
ед

ов
ра

зм
но

ж
ен

ия

Прибылые ранних выводков

Июнь

I 6 – 16.7 – – – 83.3

II 59 1.7 18.6 5.1 – 1.7 72.9

III 43 – 20.9 – – 2.3 76.7

Июль

I 77 6.5 39.0 1.3 1.3 5.2 48.1

II 187 1.1 27.8 10.7 4.3 11.2 44.9

III 159 0.6 42.8 10.7 3.1 12.6 30.2

Август

I 144 0.7 40.3 6.9 1.4 12.5 37.5

II 133 – 42.1 8.3 5.3 18.0 25.6

III 108 – 19.0 7.0 1.0 39.0 21.0

Сентябрь

I 73 – 12.3 23.3 – 38.4 26.0

II 92 – 1.1 7.6 – 34.8 56.5

III 74 – 1.4 8.1 – 45.9 41.9

Октябрь

I 20 – – 5.9 – 88.2 5.9

II 12 – – 18.2 – 63.2 18.2

III 4 – – – – 75.0 25.0

8.8 39.8
18.0
−

8.3 38.0
15.4
−

10.1 30.8
17.3

−

10.8 34.6
18.6

−

8.9 36.1
18.5
−

5.9 35.2
19.8
−

6.9 35.9
18.4
−

7.6 35.4
20.0
−

10.6 35.7
17.3

−

9.9 30.6
17.3
−

11.0 40.8
19.0

−

14.2 25.8
19.2

−

18.4 29.2
23.4

−

19.8 28.1
24.4

−

21.0 26.6
22.7

−



216

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 2  2021

ИВАНТЕР

Прибылые поздних выводков

Июль

I 36 – 8.3 – – – 91.7

II 78 – 3.8 – – – 96.2

III 100 1.0 4.0 – – – 95.0

Август

I 85 – 15.3 – – 4.7 80.0

II 85 – 4.7 – – 5.9 17.6

III 145 – 6.9 2.8 – 3.4 86.9

Сентябрь

I 127 – 3.9 3.1 – 7.1 85.0

II 133 – 0.8 3.8 – 6.8 89.5

III 140 – 4.3 – – 8.6 87.9

Октябрь

I 133 – – 0.8 – 7.5 91.7

II 87 – – – – 3.4 96.6

III 39 – – – – 12.8 87.2

Ноябрь I–III 20 – 5.0 – – 5.0 90.0

Декабрь I–III 18 – – – – – 100.0

Январь III 3 – – – – – 100.0

Февраль I 2 15.2, 17.6 – – – – 50.0 50.0

Месяц Декада

О
бщ

ее
 ч

ис
ло

ис
сл

ед
ов

ан
ны

х
са

м
ок

Масса
тела, г.

Относительное число самок (% общего числа)

в 
те

чк
е

бе
ре

м
ен

ны
х

ко
рм

ящ
их

бе
ре

м
ен

ны
х

и 
од

но
вр

ем
ен

но
ко

рм
ящ

их

ро
ж

ав
ш

их

бе
з 

сл
ед

ов
ра

зм
но

ж
ен

ия

10.5 34.6
16.0

−

4.2 21.4
14.5
−

5.0 28.8
15.5
−

6.9 26.4
15.5
−

5.6 32.7
16.8
−

8.2 35.7
9.1
−

8.1 27.7
16.7
−

5.6 40.8
17.3
−

10.0 24.0
17.6

−

9.9 23.4
16.5
−

10.2 21.7
14.6

−

12.2 18.1
14.9

−

9.3 28.2
15.2
−

13.1 16.5
15.5

−

13.6 18.5
15.3

−

Таблица 2. Окончание

ким образом, позднелетне-осеннее размножение
прибылых ориентировано не на весенний, а на
летний уровень плотности популяции.

В южно-таежных лесах Волжско-Камского
междуречья были проведены наблюдения за по-
левками, рожденными в мае и июне, переживши-
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ми зиму и повторно размножавшимися на втором
году жизни (Тупикова, Коновалова, 1971). В Ка-
релии мы этого не обнаружили. Здесь, очевидно,
все прибылые ранних выводков вымирают еще
осенью или зимой и имеют, следовательно, всего
один сезон размножения.

Весенние и летне-осенние сезонные генера-
ции грызунов, роль которых в воспроизводстве
популяции будет описана ниже, различаются не
только сроками и интенсивностью размножения
(табл. 1 и 2), но и темпами линейного и весового
роста (рис. 1 и 2). Полевки майских и июньских
выводков растут очень быстро, особенно в первые
три месяца жизни. Наоборот, зверьки летне-осенне-
го рождения характеризуются низким темпом роста.
К концу осени они имеют минимальные размеры и
массу, перезимовывают в таком состоянии и
лишь весной следующего года, составляя группу
зимовавших, резко увеличивают скорость роста
(“весенний скачок”).

Различия в темпах роста помимо графиков ил-
люстрируют следующие цифры: средние масса и
длина тела у зверьков ранних выводков в первый
месяц их появления в уловах (в июне) составили
13.2 г и 76.4 мм, а у сеголеток поздних выводков (в
июле) – 13.0 г и 76.4 мм. Следовательно, скорость
роста в гнезде у них приблизительно одинаковая.
Однако в дальнейшем они все более различаются,
но на втором месяце жизни (в июле) прибылые
раннего рождения имеют среднюю массу 19.3 г и
среднюю длину тела 87.1 мм, тогда как сеголетки
поздних выводков (в августе) – только 14.4 г и
80.3 мм; на третьем месяце жизни у прибылых
ранних выводков – 22.2 и 92.2, а на поздних – 15.3 г
и 81.6 мм соответственно. Если самцы и самки
ранних генераций за первый месяц самостоятель-
ной жизни (по отношению к исходному весу)
прибавляют 6.3 г, или 46.2%, то прибылые позд-
них выводков – только 1.4 г (10.7%). Увеличение
массы за второй месяц у ранних прибылых – 2.9 г
(15%), у поздних – 1.1 г (7.6%). К третьему месяцу
жизни масса прибылых ранних выводков соста-
вила по отношению к массе при выходе из гнезда
168% (привес 9 г), а у прибылых поздних рожде-
ний – 116% (привес 2.3 г).

Непосредственной причиной различий в тем-
пах роста и развития у зверьков разных генераций
может быть прямое воздействие среды. У поле-
вок, родившихся весной, период послегнездового
роста приходится на середину лета, т.е. на наибо-
лее благоприятное время, отсюда и высокий темп
их роста и созревания. Полевки же из поздних
выводков развиваются на фоне менее благоприят-
ных условий конца лета–начала осени (резкие пе-
репады температуры, ненастье, недостаток сочно-
го зеленого корма), поэтому рост их замедлен.
Косвенным подтверждением этого служит тот
факт, что при изменении экологических условий

(например, в ситуациях высокой и низкой чис-
ленности) интенсивность роста и развития сего-
леток меняется. В годы депрессии численности,
совпадающие с неблагоприятной экологической
ситуацией, она минимальна, а в годы “пика” (при
наиболее благоприятных экологических услови-
ях) максимальна. К тому же и упитанность (а не
только темпы роста и развития) оказывается у
зверьков осенней генерации заметно ниже, чем у
зимовавших и прибылых ранних выводков
(Ивантер, 1975).

Однако нельзя не согласиться и с мнением
С.С. Шварца с соавторами (1964), не исключаю-
щими роль генетических факторов, поскольку
“весенние” и “осенние” генерации имеют разное
происхождение: первые – прямые потомки (дети)
зимовавших, а вторые – в большинство своем их
внуки.

Но какова бы ни была причина этих различий,
адаптивная их роль несомненна. Быстро развива-
ющиеся сеголетки ранних выводков, почти пого-
ловно участвующие в размножении в год рожде-
ния, обеспечивают рост населения к осени теку-
щего года, а родившиеся во второй половине лета
служат резервом популяции для следующего се-
зона размножения. Прибылые ранних выводков
уже в июле несут основную нагрузку, связанную с
воспроизводством популяции (табл. 3). Из обще-
го числа размножающихся в этом месяце самок
на долю сеголеток приходится 62%. В августе этот
показатель еще выше – 78.2, в сентябре – 92.7, в
октябре – 100%.

Если из 100 взрослых самок у 11 за сезон будет
1 выводок, у 60 – 2 выводка, у 25 – 3 выводка и у
3 – 4 выводка (согласно нашим данным), то всего
они произведут 1247 молодых особей. Среди по-
следних 1061 будут принадлежать к первым двум
выводкам и не менее 90% из них (т.е. 477 самок)
созреют в год рождения. С учетом частоты рожде-
ния пометов и средней их величины эти самки
произведут ~3500 молодых. Общее число прибы-
лых составит, следовательно, ~4750, из которых
72% воспроизвели сеголетки ранних выводков.
Этот расчет подчеркивает значение прибылых
полевок в воспроизводстве популяции.

Созревание ранних и несозревание поздних
прибылых и вообще существование в популяции
двух разнокачественных возрастных генераций
сеголеток служит важнейшим условием для нор-
мальной жизни популяции, обусловливает ее
устойчивость, равномерное и успешное воспро-
изводство.

Главная задача ранних прибылых – обеспече-
ние прироста численности в текущем году. Решая
ее, они вынуждены быстро мобилизовывать все
физиологические ресурсы и затем расплачивают-
ся за это ранним старением и смертью. Они сыг-
рали свою роль и больше не нужны популяции,
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так что их исчезновение к осени вполне оправда-
но и имеет глубокий экологический смысл. При-
былые поздних выводков не размножаются в год
рождения, их организм не подорван интенсивной
репродукцией, рост замедлен, так что они уходят
в зиму при более мелких размерах и с не растра-
ченными на размножение энергетическими ре-
сурсами. И дело не только в том, что при более
мелких размерах зверьков становится возможной
более высокая их численность при той же био-
массе: это создает более выгодное соотношение

между биомассой животных и ресурсами место-
обитания (Кошкина, 1967). Мелкие размеры и
связанная с этим незрелость, очевидно, способ-
ствуют более успешной перезимовке зверьков и
по другим причинам. В частности, потребности у
таких незрелых с замедленным ростом и пони-
женным обменом животных меньше, а устойчи-
вость к неблагоприятным воздействиям выше.
Биологический смысл этого явления близок к
эффекту Денеля у землероек, но реализуется
иначе.

Рис. 1. Линейный рост (по длине тела) зимовавших и прибылых рыжих полевок разного времени рождения. 1 – зимо-
вавшие самки, 2 – зимовавшие самцы, 3 – самки ранних выводков, 4 – самцы ранних выводков, 5 – самки поздних
выводков, 6 – самцы поздних выводков. I–III – декады; для рис. 1 и 2.
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Рис. 2. Рост массы зимовавших и прибылых рыжих полевок разного времени рождения.
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По данным Я. Зейды (Zejda, 1971), рыжие по-
левки наиболее приспособлены к перенесению
неблагоприятных условий зимы в Центральной
Европе при массе 20, в Польше – 18, в Швеции –
16 г. Таким образом, по направлению к северу
масса, благоприятная для зимовки, закономерно
снижается. Напомним, что в Карелии она состав-
ляет 15–16, на Урале – 14–17 г. Следовательно,
правило подтверждается. В Карелии, как и в
Финляндии (Kaikusalo, 1972), имеются два сезон-
ных минимума массы, соответствующих крити-
ческим периодам в жизни прибылых полевок:
осенний (вторая половина октября), когда снеж-
ный покров еще не установился и недостаточно
защищает зверьков, энергетические траты кото-

рых вследствие холодной погоды возрастают, и
среднезимний (в декабре), связанный с наступле-
нием сильных длительных холодов. Этот послед-
ний минимум менее выражен, очевидно, в связи с
хорошей снежной защитой и завершением пере-
стройки терморегуляции на зимний вариант.

Возрастная разнокачественность популяции и
четкое “распределение обязанностей” между от-
дельными генерациями достаточно лабильны и слу-
жат одним из важнейших механизмов регуляции
численности. Выше было отмечено, что интенсив-
ность созревания молодняка и участие его в репро-
дукции популяции обратно пропорциональны его
численности. Это означает, что при низкой плотно-
сти популяция способна мобилизовывать все вос-
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производительные способности и максимально ре-
ализовывать весь потенциал размножения, а при
высокой – затормаживать репродукцию. Такой
способ авторегуляции гораздо совершеннее и
экономнее, чем контроль путем изменения чис-
ленности помета или смертности, и в популяциях
рыжей полевки играет, очевидно, главную роль.

ПЛОДОВИТОСТЬ ЗИМОВАВШИХ САМОК
Средняя численность выводка у зимовавших

самок на основании подсчета эмбрионов и пла-
центарных пятен оказалась равной 5.82 ± 0.06
(табл. 4). При этом обращает на себя внимание под-
тверждение выявленной нами ранее (Ивантер, 1975)
достоверной положительной асимметрии (косости)
распределения самок по числу эмбрионов в выводке
(А = 0.54 ± 0.17). Это свидетельствует о продолжаю-
щемся в северных популяциях процессе отбора на
повышенную плодовитость и хорошо согласуется
с известной тенденцией к увеличению среднего
размера помета по направлению с юга на север
(Наумов, 1948; Шварц, 1959, 1963). Наибольший
размер выводка наблюдается на Урале и в таеж-
ных областях европейской части бывшего СССР
(Кировская и Вологодская области, Республики
Коми и Карелия), а наименьший – в южной ча-
сти ареала (Украина, Белоруссия, Молдавия, Во-
ронежская обл.). В то же время ряд исключений
(например, сравнительно низкая плодовитость
рыжих полевок в Лапландии и Ленинградской обл.
и, наоборот, высокая – в Тульской обл. и Волж-
ско-Камском крае) свидетельствует о несколько
ином направлении тенденции. По-видимому,
плодовитость увеличивается не с юга на север, а с
юго-запада на северо-восток.

Размер выводка у зимовавших рыжих полевок,
как и у большинства других мелких млекопитаю-
щих, закономерно изменяется по сезонам (табл. 5).
В мае–июне он равен 5.4, в июле–августе – 6.1, в
сентябре – 6.2. Согласно этому первые выводки

бывают несколько меньше повторных (5.4 и 6.0
соответственно). Интересно, что в южно-таеж-
ных лесах Кировской обл. отмечена обратная за-
кономерность (Тупикова, Коновалова, 1971).

К сожалению, нельзя проанализировать воз-
растную изменчивость плодовитости взрослых
самок, поскольку разница в месяц не всегда улав-
ливается по развитию корней М2, но можно су-
дить о ней по косвенным данным, оценивая воз-
раст по длине тела зверьков (Ивантер, 1975). При
этом мы сознательно отказались от такого крите-
рия, как масса, хотя им часто пользуются в подоб-
ных случаях. Масса беременных самок сильно за-
висит от числа вынашиваемых эмбрионов и их
размеров (стадии беременности), а также от упи-
танности, тогда как длина тела свободна от влия-
ния этих факторов и поэтому точнее отражает
возраст.

Наибольший средний выводок вынашивают
самки длиной 100–109 мм (Ивантер, 1975). Более
мелкие (молодые) отличаются меньшей плодовито-
стью, несколько ниже она и у самок старых (110 мм
и более). Закономерность эта довольно отчетли-
ва, а достоверность ее подтверждается дисперси-
онным анализом (Ивантер, 1975).

Плодовитость взрослых, как и размножаю-
щихся прибылых самок, зависит также от уровня ве-
сенней численности и интенсивности нарастания ее
к осени. В южно-таежных лесах Вятско-Камского
междуречья эту связь не удалось обнаружить (Тупи-
кова, Коновалова, 1971), но согласно полученным
нами данным она достаточно отчетлива: при высо-
кой весенней численности средний размер вы-
водка у зимовавших полевок составил 6.0, при
средней – 5.1, при низкой же – 5.2. Подтвержда-
ется она и результатами дисперсионного анализа
(Ивантер, 1975). Таким образом, обнаруживается
достоверная обратная зависимость плодовитости
взрослых самок от численности популяции. Воз-
можно, это результат популяционного стресса,

Таблица 3. Возрастной состав размножающихся самок рыжей полевки

Месяц
Общее число 

размножающихся 
самок

Относительное число самок, % общего числа

зимовавшие
прибылые выводков

ранних поздних

Апрель 3 100 – –
Май 50 100 – –
Июнь 144 81.2 11.8 –
Июль 297 43.8 52.5 3.7
Август 307 17.6 65.5 14.7
Сентябрь 203 8.4 66.0 25.6
Октябрь 25 – 44.0 56.0

Всего 1029 33.1 55.1 11.8
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увеличивающего эмбриональную смертность,
снижающего овуляцию и имплантацию.

ПЛОДОВИТОСТЬ СЕГОЛЕТОК

Данные о размерах выводка у сеголеток пред-
ставлены в табл. 5. В среднем, согласно всем по-
лученным данным, численность равна 5.63 ± 0.01
(с колебаниями от 1 до 10), т.е. совершенно такая
же, как и у взрослых самок. Здесь также выявля-
ются и ясные возрастные отличия. С возрастом
средний размер выводка постепенно увеличивает-
ся. Сезонные изменения менее отчетливы. Можно
судить лишь об увеличении плодовитости в сен-
тябре.

Наибольший размер помета у зимовавших са-
мок (табл. 4) наблюдается по второму и третьему
выводкам (6.0 и 5.98), первый же выводок демон-
стрирует наименьшие показатели (5.36), что можно
связать с его появлением в характеризующийся
наименее благоприятными экологическими усло-
виями весенне-летний период. У молодых же отме-
чается закономерное снижение индивидуальной
плодовитости от первого выводка к последующим
(от 6.5 к 5.6–5.8), что, как и авторы опубликованной
работы (Тупикова, Коновалова, 1971), мы склонны
объяснять постепенным истощением молодых
самок в результате частых беременностей. У мо-
лодых самок, как и у зимовавших, наблюдается
асимметрия в распределении выводков по числу

эмбрионов (А = 0.30 ± 0.14), что подтверждает на-
ше предположение о существовании в северных
популяциях рыжей полевки отбора на повышен-
ную плодовитость. При этом изменение размера
выводка по годам не позволяет выявить четкой
зависимости плодовитости молодых самок от
численности популяции.

Проведенное нами сопоставление размера вы-
водка у зимовавших и прибылых самок из разных
биотопов (табл. 6) подтвердило выявленную ра-
нее закономерность (Попов, 1960). Наименьший
средний размер выводка у взрослых полевок от-
мечается в сосняках-зеленомошниках (5.3), далее
следуют вырубки (5.7), ельники травяно-зелено-
мошные (5.8), лиственные (6.0) и смешанные при-
речные леса (6.1). Если перечислить эти местообита-
ния в порядке улучшения их экологических свойств,
то они расположатся в той же последовательности.
Значит, плодовитость взрослых самок в известной
мере определяется качествами окружающих усло-
вий. При их улучшении плодовитость самок до-
стоверно увеличивается. У прибылых полевок
картина менее четкая, вероятно, в связи с их
большой подвижностью и менее тесной связью с
определенным биотопом. Однако и здесь наи-
меньшая плодовитость (5.5 против 6.0 в осталь-
ных местообитаниях) отмечена в бедных ресурса-
ми сосняках (разница достоверна при Р > 0.98).

Таблица 4. Размер выводка у зимовавших рыжих полевок

Примечание. * – в скобках указано число эмбрионов в правом и левом рогах матки; для табл. 4 и 5.

Месяц и 
порядок 
выводка

Общее 
число 

беременных 
самок

Число самок (экз.) с числом эмбрионов (3–11) Среднее 
число 

эмбрионов 
на 1 самку*

3 4 5 6 7 8 9 10 11

Май 35 4 7 14 6 2 1 – – – 4.94 ± 0.22 
(2.7 + 2.3)

Июнь 72 5 6 21 29 9 2 – – – 5.51 ± 0.16 
(2.82 + 2.75)

Июль 168 1 20 49 51 36 16 3 1 1 5.97 ± 0.12 
(2.9 + 2.9)

Август 51 9 6 4 17 9 4 2 – – 5.60 ± 0.21 
(2.9 + 3.1)

Сентябрь 6 – – – 5 1 – – – – 6.14 ± 0.22 
(3.7 + 2.6)

Всего 332 19 38 88 108 57 23 5 1 1 5.63 ± 0.08 
(3.0 + 2.7)

I выводок 60 4 9 22 14 8 3 – – – 5.36 ± 0.15
II выводок 91 – 10 22 33 13 10 2 – 1 6.03 ± 0.14
III выводок 42 – 6 7 15 10 4 – – – 5.98 ± 0.18
IV выводок 3 – – – 3 – – – – – 6.0
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ЭМБРИОНАЛЬНАЯ И РАННЯЯ 
ПОСТЭМБРИОНАЛЬНАЯ СМЕРТНОСТЬ

В группе зимовавших полевок резорбция эм-
брионов обнаружена у 5 из 93 (5.4%) исследован-
ных беременных самок. Рассасывалось 6 зароды-
шей из 539, т.е. средняя доля резорбции составила
1.1%. У прибылых самок эмбриональная смерт-
ность была вдвое выше. Она была отмечена у 17 из
137 самок (12.4%). Всего резорбировало 20 заро-
дышей из 794, или 2.6%. Близкие значения при-
водят и другие отечественные авторы (Попов,
1960; Тупикова, Коновалова, 1971; и др.). В то же
время у рыжих полевок Англии гибель эмбрионов
достигает огромных размеров, что, в частности,

было обнаружено у 49–69% исследованных самок
(Coutis, Rowlands, 1969). Возможно, в этом и за-
ключается причина констатируемой ими низкой
плодовитости полевок английских популяций
(средний размер выводка 4.0).

О размере “детской” смертности могут дать
представление находки гнезд с выводками дете-
нышей разного возраста. В нашем распоряжении
имеются данные о 26 выводках: 17 со слепыми (в
среднем 5.4 в выводке) и 9 со зрячими, свободно
передвигающимися детенышами (4.9). Исходя из
средней численности помета при рождении, рав-
ного 5.9 (с учетом эмбриональной смертности),
постэмбриональная (в подсосный период) гибель

Таблица 5. Изменение численности выводка у прибылых самок рыжей полевки

Месяц

Общее 
число 

беременных 
самок

Число самок, экз., с числом эмбрионов 1–10 Среднее 
число 

эмбрионов 
на 1 самку*

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Прибылые ранних выводков
Июнь 21 1 – 1 1 7 5 2 1 3 – 6.0 ± 0.4

(3.3 + 3.0)
Июль 154 – 1 2 23 52 42 23 8 3 – 5.6 ± 0.1

(2.7 + 2.9)
Август 134 – – 2 16 40 48 20 8 – – 5.7 ± 0.1

(2.8 + 2.7)
Сентябрь 74 – 1 4 12 13 15 11 12 2 4 6.2 ± 0.2

(3.4 + 2.7)
Июнь–сентябрь 383 1 2 9 52 112 110 56 29 8 4 5.7 ± 0.1

(3.1 + 2.8)
Прибылые поздних выводков

Август–сентябрь 83 – – 2 12 25 23 17 2 1 1 5.5 ± 0.2
(2.6 + 2.9)

Всего 466 1 2 11 64 137 133 73 31 9 5 5.8 ± 0.1
(3.0 + 2.8)

I выводок 243 1 1 3 38 65 72 41 15 5 2 6.5 ± 0.06
II выводок 187 – 1 6 23 60 50 22 15 4 2 5.6 ± 0.04
III выводок 19 – – 1 3 7 6 3 2 – 1 5.8 ± 0.1

Таблица 6. Плодовитость самок рыжей полевки в разных биотопах

Биотоп
Зимовавшие Прибылые

n lim M ± m n lim M ± m

Сосняки 20 4–9 6.5 ± 1.1 55 2–9 5.6 ± 0.3
Ельники 69 4–9 6.3 ± 0.4 23 4–10 5.5 ± 0.2
Лиственные леса 47 3–8 5.1 ± 0.3 53 3–10 5.3 ± 0.6
Смешанные леса 27 5–11 6.1 ± 0.3 29 2–8 5.8 ± 0.6
Вырубки и мелколесье 23 3–9 5.8 ± 1.2 39 2–10 5.4 ± 0.8
Сельскохозяйственные угодья 13 5–8 6.0 ± 1.0 26 4–7 4.5 ± 0.5
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может составить 16.9%. При этом в первую поло-
вину гнездовой жизни гибнет 8.5% детенышей, а
во вторую – 9.25% оставшихся. Однако в действи-
тельности смертность в период нахождения дете-
нышей в гнезде будет больше, так как в расчетах
не учтена гибель выводков целиком.

Расчет ежемесячной гибели полевок в бес-
снежный период был проведен на основе средних
за ряд лет данных о численности зверьков разного
возраста в последовательные месяцы (табл. 7).
При этом, не имея возможности оценить смерт-
ность зверьков разных месяцев рождения (для
этого нужно определять возраст с точностью до
полумесяца), мы проследили ее для трех возраст-
ных групп – зимовавших, прибылых раннего (до
середины июня) и позднего (со второй половины
июня) рождения.

В приведенных данных обращает на себя вни-
мание значительная регрессия численности зи-
мовавших полевок, особенно сильная начиная с
августа. Мы связываем это с увеличением их ги-
бели к концу лета. Наибольшего значения она до-
стигает в сентябре (81%), к ноябрю зимовавшие
полевки, как и размножавшиеся сеголетки, окон-
чательно исчезают из уловов. Следует отметить и
сравнительно высокую смертность зимовавших
полевок весной (в апреле, например, она состав-
ляет 30.4%).

Прибылые зверьки ранних выводков также
гибнут в основном осенью и до зимы практически
не доживают. Высокая смертность этих полевок в
переходные (ранневесенний и осенний) периоды
связана с сезонной перестройкой физиологии
(прежде всего терморегуляции). К тому же весной
и осенью экологические условия для них наибо-
лее неблагоприятны (неустойчивая погода, замо-
розки, холодные затяжные дожди, половодье и
т.п.). Зимой же условия жизни стабилизируются,
полевки живут оседло под надежной защитой
снежного покрова и смертность их резко снижа-
ется.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Отмеченные выше экологические особенности
размножения рыжей полевки, проявляющиеся в
специфических условиях северной периферии
ареала, такие как высокая лабильность, рельеф-
ность и разнообразие адаптивных реакций репро-
дуктивной сферы, их трансформация и смена по
годам и сезонам в связи с изменением плотности
населения зверьков, а также выработка широких
проявляющихся как на организменном, так и по-
пуляционном уровне адаптивных комплексов, от-
личающихся динамичностью, высокой скоростью
и глубиной компенсаторной перестройки, – все
это вплотную приближает нас к разработке об-
щей концепции периферических популяций ме-
гаареальных политипических видов животных.
Анализ закономерных географических отличий,
характеризующих популяционную специфику ры-
жих лесных полевок, обитающих в разных частях
видового ареала, подтвердил положение о том, что в
экологическом центре (оптимуме) видового ареа-
ла плотность популяций не только выше, но и
устойчивее, тогда как у северных границ распро-
странения она изменяется в широком диапазоне и с
большей амплитудой. Соответственно, более выра-
жены и гораздо рельефнее проявляются в условиях
северной периферии ареала и специфические
структурно-популяционные адаптации, направлен-
ные на максимально эффективное воспроизводство
видового населения, способное обеспечить видам и
их популяциям необходимое преодоление экстре-
мальных условий экологического пессимума и в
конечном счете содействовать как их широкой
экспансии за границы ареала, так и успешному
закреплению их в новых районах.

Работа проводилась в соответствии с Государ-
ственным заданием федерального исследователь-
ского центра “Карельский научный центр Рос-
сийской Академии наук”.

Таблица 7. Ежемесячная смертность (% численности в предыдущем месяце) в популяции рыжей полевки

Показатель Апрель Май Июнь Июль Август Сентябрь Октябрь Ноябрь

Общая численность 0.48 0.40 0.93 1.4 2.3 3.7 2.9 4.7
Численность зимовавших 0.48 0.39 0.30 0.10 0.11 0.12 0.01 0
Смертность за месяц 30.4 15.9 32.5 17.7 56.9 71.0 67.1 100
Численность прибылых 
ранних выводков – 0.03 0.22 0.50 0.84 1.24 0.33 0

Смертность за месяц – – – – 12.9 62.6 85.3 100
Численность прибылых 
поздних выводков – – – 0.03 0.24 1.20 0.42 0.1

Смертность за месяц – – – – – – – 69.4
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On long-field studies (1958–2017) we determined, that under the conditions of the north periphery area, the
rate of sexual maturation of bank vole juveniles depends on the calendar date of birth more than on the abso-
lute age. It was noted that individuals can reproduce as early as 25–30 days after birth. The earlier the animals
are born, the faster they grow and develop and the earlier they mature and begin to reproduce. It was estab-
lished that males and females born later than June do not generally mature in the year of birth and reproduce
only the next spring, after wintering, and although among them there are mature individuals (mainly July
broods), their number does not exceed 21%. It was found that the rapidly developing young-of-the-year of
early broods, almost without exception participating in reproduction in the year of birth, provide population
growth by the fall of the current year, and those born in the second half of summer serve as a population re-
serve for the next breeding season. We reсorded the age-related differences in the quality of the population
and a clear “distribution of responsibilities” between individual generations, which are quite labile and serve
as one of the most important mechanisms of population regulation.It is also noted that the fertility of adult
and breeding new females depends not only on environmental conditions, but also on their numbers in spring.


