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БИОТЕХНОЛОГИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ
УДК 57.085.23:582.475.2
doi: 10.17223/19988591/54/1

И.Н. Третьякова1, 2, М.Э. Пак1, А.П. Пахомова1, 
И.С. Шевелева2, Е.Н. Муратова1

1 Институт леса им. В.Н. Сукачева СО РАН, г. Красноярск, Россия
2 Сибирский федеральный университет, г. Красноярск, Россия

Индукция соматического эмбриогенеза  
у ели сибирской (Picea obovata) в культуре in vitro

Работа выполнена в рамках базового проекта ИЛ СО РАН-2021-2025  
«Функционально-динамическая индикация биоразнообразия лесов Сибири» 

№ 0356-2021-0009 и при частичной финансовой поддержке  
Российского фонда фундаментальных исследований, правительства  

Красноярского края, Красноярского краевого фонда поддержки научной  
и научно-технической деятельности в рамках научного проекта № 19-44-240009.

Исследован процесс культивирования in vitro соматических зародышей ели 
сибирской в культуре изолированных зародышей в зависимости от стадии 
развития эксплантов, генотипов деревьев-доноров, состава питательной 
среды. Выявлено, что наиболее активная индукция каллуса шла из эксплантов ели 
сибирской на стадии развитых семядолей (87–95% эксплантов) на трех базовых 
средах DCR, ½LV, AI с добавлением гормонов (2,4-D и BAP). Среда MS оказала 
негативное влияние на рост каллусных культур ели сибирской. Цитологический 
анализ показал, что каллусные культуры состояли из изодиаметрических клеток. 
Пролиферирующие эмбриогенные культуры содержали массовые глобулярные 
зародыши и длинные суспензоры. Успешность соматического эмбриогенеза ели 
сибирской, а также качество полученных соматических зародышей зависели 
от генотипа растения-донора. Формирование эмбриогенных культур отмечено 
у трех клеточных линий, полученных от эксплантов двух деревьев-доноров (из 
тридцати опытных).

Ключевые слова: Picea obovata; in vitro; каллус; эмбриогенные культуры; 
стадия развития экспланта; дерево-донор. 

Сокращения [Abbreviations]: ECs  – эмбриогенные культуры [Embryogenic 
cultures]; ESM – эмбрионально-суспензорная масса [Embryonic suspension mass]; 
CL – клеточная линия [Cell line]; 2,4-D – 2,4-дихлорфеноксиуксусная кислота 
[2,4-dichlorophenoxyacetic acid]; BAP – 6-бензоаминопурина [N6-benzoaminopurine].

Для цитирования: Третьякова И.Н., Пак М.Э., Пахомова А.П., Шевелева И.С., 
Муратова Е.Н. Индукция соматического эмбриогенеза у ели сибирской (Picea 
obovata) в культуре in vitro // Вестник Томского государственного университета. 
Биология. 2021. № 54. С. 6–20. doi: 10.17223/19988591/54/1
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Введение

Ель сибирская (Picea obovata) – один из основных лесообразующих ви-
дов Сибири, произрастающий от районов северной Европы до Магаданской 
области. Ель сибирская имеет большое значение в лесоперерабатывающей 
промышленности, её применяют в защитном лесоразведении, создании сне-
гозадерживающих полос, живых изгородей. Высокие стройные вечнозеле-
ные деревья ели с густой мутовчатой конусовидной кроной перспективны 
для городского озеленения и ландшафтного дизайна, в особенности раз-
новидности с голубоватой окраской хвои. Ель сибирская растет в жестких 
условиях резко континентального климата, в том числе на почвах с вечной 
мерзлотой, является теневыносливой [1]. Однако длительный репродуктив-
ный цикл ели, как и других видов хвойных, нерегулярные урожаи – серьез-
ное препятствие для размножения данного вида. Кроме того, традиционные 
методы размножения ели не решают проблемы воспроизводства элитных 
деревьев с необходимыми наследственными свойствами. Так, при семенном 
размножении только 4–6% деревьев приобретают необходимую окраску 
хвои, растения, полученные путем прививки, нередко наследуют болезни от 
взрослых деревьев [2]. 

Наиболее перспективное направление в размножении хвойных – техно-
логия соматического эмбриогенеза, которая позволяет не только массово 
тиражировать элитные генотипы деревьев, но и служит моделью для ис-
следования структурных, физиологических и молекулярно-генетических 
механизмов как соматического, так и зиготического эмбриогенеза хвойных. 
Между тем именно у ели (Picea abies) впервые открыли соматический эм-
бриогенез в 1985 г. [3, 4]. Схема прохождения соматического эмбриогенеза 
также показана для Picea abies [5, 6]. К настоящему времени успешная ре-
генерация через соматический эмбриогенез выявлена у разных видов ели: 
черной (P. mariana) [7], белой (P. glauca) [8], обыкновенной (P. abies) [9, 10], 
голубой (P. pugens) [11, 12], гибридной (P. glauca × P. engelmannii) [13]. До 
сих пор ученые разных стран проводят активные исследования по оптимиза-
ции протоколов соматического эмбриогенеза, изучению мультипликации за-
родышей [14], физиолого-биохимических [15, 16] и молекулярно-генетиче-
ских процессов [17–23] соматического эмбриогенеза хвойных, в том числе 
видов ели. При этом каждый вид ели требует разработки своего протокола 
получения эмбриогенной культуры. Однако публикации о регенерации ели 
сибирской (P. obovata) в культуре in vitro через соматический эмбриогенез 
до сих пор отсутствуют, что является серьезным препятствием для развития 
технологий размножения in vitro данного вида. В данной статье мы приво-
дим разработку биотехнологии инициации соматического эмбриогенеза в 
культуре in vitro ели сибирской.

Цель данного исследования – получить эмбриогенные культуры, проду-
цирующие соматические зародыши и эмбрионально-суспензорную массу 
Picea obovata.

Индукция соматического эмбриогенеза у ели сибирской
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Материалы и методики исследования

Исследования проведены в 2014–2019 гг. на 30 деревьях ели сибирской, 
произрастающих в пригородах г. Красноярска (микрорайоны Академго-
род, Ветлужанка) и стационаре «Погорельский бор» ИЛ СО РАН (38 км от 
г. Красноярска). Для обнаружения компетентных к соматическому эмбрио-
генезу генотипов каждый год для эксперимента выбирали новые деревья-
доноры. С каждого дерева собирали 3–10 шишек, которые до анализа храни-
ли при 4±1 °C. Поверхность собранных шишек стерилизовали: промывали 
с мылом, обрабатывали 5%-ным раствором гипохлорита натрия, затем из-
влекали семена, собранные на разных стадиях эмбриогенеза – глобулярного 
зародыша, инициации семядолей, развития семядолей и зрелого зародыша. 
Поверхностная стерилизация семян проведена 10% раствором Н2О2 (ЗАО 
«Химреактивснаб», Россия) в течение 10 мин, затем семена однократно про-
мывали стерильной дистиллированной водой в течение 10 мин. В асептиче-
ских условиях зародыши извлекали из мегагаметофитов и инокулировали на 
питательные среды по 10 эксплантов на колбу в 25 повторностях.

Для инициации соматического эмбриогенеза из зиготических зародышей 
использовали базовые среды DCR [24], ½LV [25], Мурасиге-Скуга (MS) [26] 
и AI [27]. Все среды дополняли мезоинозитом – 100 мг/л (Sigma-Aldrich, 
США), гидролизатом казеина – 500–1000 мг/л (Sigma-Aldrich, США), 
L-глутамином – 500 мг/л (Sigma-Aldrich, США), сахарозой 30 г/л (ЗАО     
«Омскреактив», Россия) и агаром – 7 г/л (Sigma-Aldrich, США). В качестве 
антиоксидантов применяли аскорбиновую кислоту (АК) (Sigma-Aldrich, 
США) в концентрации 400 мг/л. Уровень регуляторов роста составлял: 
2,4-дихлорфеноксиуксусной кислоты (2,4-D) – 2 мг/л (Sigma-Aldrich, США) 
и 6-бензоаминопурина (BAP) – 1 мг/л (Sigma-Aldrich, США). Для пролифе-
рации полученной эмбриональной массы применяли базовые среды DCR и 
AI, содержащие 2,4-D (2 мг/л), BAP (0,5 мг/л) и сахарозу (20 г/л). Водород-
ный показатель доводили до значения рН = 5,8. Все питательные среды и 
компоненты стерилизовали в зависимости от их термолабильных свойств. 
Культуры инкубировали в темноте при температуре 24±1 °C. Субкультиви-
рование на свежие питательные среды проводили каждые 14 суток. 

Для контроля качества клеточных линий (CL) при субкультивировании 
проведены цитологические анализы с использованием временных пре-
паратов. Для приготовления препаратов кусочки каллуса помещали на 
предметное стекло и 2–3 мин выдерживали в красителе (2%-ный водный 
раствор сафранина). Далее добавляли глицерин и накрывали препарат по-
кровным стеклом. Просмотр микроскопических образцов с помощью ми-
кроскопа МИКМЕД-6 ЛОМО (Санкт-Петербург, Россия) с видеонасадкой 
DSM510. Объем выборки составил 3–5 препаратов на каждую CL. Каче-
ственным показателем эмбриогенности культур служило наличие в них 
даже единичных структур с выраженной полярностью: глобулярного за-
родыша с суспензором.

И.Н. Третьякова, М.Э. Пак, А.П. Пахомова и др.
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Результаты исследования

Индукция соматического эмбриогенеза. Исследование ели сибирской в 
окрестностях г. Красноярска в 2014–2020 гг. показало нерегулярность уро-
жая этого вида. В 2018 и 2020 гг. урожай шишек у ели сибирской был очень 
слабым – на деревьях формировались единичные мегастробилы.

 Проведенные эксперименты показали, что на индукцию каллусогенеза 
и формирование эмбриогенных культур влияет стадия развития экспланта. 
Введенные в культуру экспланты (зиготические зародыши) в течение июля–
августа лучше всего индуцировали каллус на стадии развития семядолей 
(87–95 %) (табл. 1). На стадии инициации семядолей индукция эмбриоген-
ного каллуса была низкой (10–15%). У эксплантов, введенных на стадии 
глобулярного зародыша (сбор материала с 8–15 июля), как извлеченных из 
мегагаметофитов, так и вместе с ними, у всех исследуемых генотипов ели 
никаких морфогенетических реакций на протяжении двух месяцев культи-
вирования не наблюдали. У введенных в культуру зрелых зародышей (ав-
густ) образование каллуса составило 40% (см. табл. 1). 

Таблица 1 [Table  1]
Влияние стадии развития эксплантов ели сибирской 

на формирование эмбриогенного каллуса
[Effect of the development stage of Siberian spruce explants on the formation of embryogenic callus]

Стадия развития экспланта
[Development stage of the explant]

Сроки взятия образца
[Terms of collecting 

explants]

Частота формирования 
каллуса

[Callus formation frequency], 
%

Глобулярный зародыш
[Globular embryo] 01–14.07 0

Стадия инициации семядолей
[Cotyledon initiation stage] 15–17.07 10–15

Стадия развития семядолей
[Cotyledon development stage] 21–27.07 87–95

Зрелый зародыш
[Mature embryo] 17–30.08 40

Индукция каллусных культур на стадии развития семядолей проведена 
на четырех средах: DCR, ½LV, MS и AI. Частота формирования каллуса у 
ели сибирской на среде DCR составила 90%, на среде ½LV – 87%, AI – 82%, 
на среде MS частота формирования каллуса не превышала 41% (табл. 2). 
У значительного числа эксплантов формировался плотный каллус (рис. 1, 
A). У 5% эксплантов образовывался рыхлый каллус белого или желтого цве-
та (рис. 1, B). Плотный каллус состоял из изодиаметрических клеток (рис. 2, 
A, B, C), рыхлый – из удлиненных клеток (рис. 2, D), а впоследствии – из 
эмбрионально-суспензорной массы (ESM).

Цитологический анализ показал, что каллус состоит из клеток разных 
типов. Первый тип клеток составили удлиненные клетки, достигающие в 

Индукция соматического эмбриогенеза у ели сибирской
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длину 100,0 ± 3 мкм (рис. 2, D), другие – состояли из изодиаметрических 
клеток диаметром 60 ± 3,5 мкм (рис. 2, A–C). 

Таблица 2 [Table  2]
Индукция каллусов и эмбриогенных культур Picea obovata in vitro

[Induction of Picea obovata calli and embryogenic cultures in vitro]
 

Питатель-
ная среда
[Nutrient 
medium]

Дата 
введения в 
культуру  
in vitro
[Date of 

introduction 
into in vitro 

culture]

Число 
эксплантов 

введенных в 
культуру, шт.

[The number 
of explants 

introduced into 
the culture, pcs]

Пер-
вичный 
отклик
[Primary 

response], %

Сохранность 
каллусов 

через 6 мес. 
культивирования
[Preservation of calli 

after 6 months of 
cultivation], %

Частота 
формирования 
эмбриогенных 

культур
[The frequency 
of formation of 
embryogenic 
cultures], %

DCR 25.07 250 90 32 3
½LV 26.07 250 87 32 0
MS 24–27.07 250 41 15 0
AI 17.07– 02.08 250 82 30 0,8

 3

эксплантов формировался плотный каллус (рис. 1, A). У 5% эксплантов образовывался рыхлый каллус белого 
или желтого цвета (рис. 1, B). Плотный каллус состоял из изодиаметрических клеток (рис. 2, A, B, C), рыхлый – 
из удлиненных клеток (рис. 2, D), а в последствии из эмбрионально-суспензорной массы (ESM). 

 
Таблица  2  [Table  2] 

Индукция каллусов и эмбриогенных культур Picea obovata in vitro 
[Induction of Picea obovata calli and embryogenic cultures in vitro] 

  

Питательная 
среда 

[Nutrient 
medium] 

Дата 
введения в 
культуру in 

vitro 
[Date of 

introduction into 
in vitro culture] 

Число 
эксплантов 
введенных в 
культуру, шт. 
[The number of 

explants introduced 
into the culture, pcs] 

Первичный 
отклик 
[Primary 

response], % 

Сохранность 
каллусов через 6 

мес. 
культивирования 
[Preservation of calli 

after 6 months of 
cultivation], % 

Частота 
формирования 
эмбриогенных 

культур 
[The frequency of 

formation of 
embryogenic cultures, 

%], % 
DCR 25.07 250 90 32 3
½LV 26.07 250 87 32 0
MS 24–27.07 250 41 15 0
AI 17.07– 02.08 250 82 30 0,8

 
 

 
 

Рис. 1. Каллусная масса Picea obovatа: A – плотный каллус, B – рыхлый каллус. Автор фото А.П. Пахомова  
[Fig. 1. Callus Picea obovata: A - Dense callus, B - Friable callus. Photo by Angelica Pakhomova] 

 

 
 

A B

A B 

C D 

Рис. 1. Каллусная масса Picea obovatа: A – плотный каллус; 
B – рыхлый каллус. Автор фото А.П. Пахомова 

[Fig. 1. Callus Picea obovata: A - Dense callus, B - Friable callus. Photo by Angelica Pakhomova]

Активной способностью к пролиферации обладали только 3 клеточные 
линии (из 300), две из которых получены в 2017 г. и одна в 2019 г. В этих 
клеточных линиях удлиненные клетки – эмбриональные трубки делились 
и формировали дополнительные эмбриональные трубки и эмбриональные 
инициали. Шло активное формирование глобулярных соматических за-
родышей (рис. 3, A). Соматические зародыши увеличивались в размерах 
и достигали 200 ± 1 мкм. К глобуле соматического зародыша примыкал 
хорошо развитый, массивный суспензор, характерный для зиготических 
зародышей ели сибирской (рис. 3, A, B). Образовывались активно проли-
ферирующая ESM и эмбриональные комплексы (рис. 3, B). Число сома-
тических зародышей на глобулярной стадии развития в 1 г свежей массы  
ESM составляло 50,0 ± 5 шт.

И.Н. Третьякова, М.Э. Пак, А.П. Пахомова и др.
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Рис. 1. Каллусная масса Picea obovatа: A – плотный каллус, B – рыхлый каллус. Автор фото А.П. Пахомова  
[Fig. 1. Callus Picea obovata: A - Dense callus, B - Friable callus. Photo by Angelica Pakhomova] 
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Рис. 2. Гистология культур in vitro Picea obovata: A, B, C – изодиаметрические клетки  
(× 200) (автор фото М.Э. Пак), D – удлиненные клетки (автор фото  

А.П. Пахомова). Масштабная линейка 50 мкм
[Fig. 2. Histology of Picea obovata cultures in vitro (× 200): A, B, C - Isodiametric cells  

(Photo by Maria Park), D - Elongated cells (Photo by Angelica Pakhomova). Scale 50 µm]

 4

Рис. 2. Гистология культур in vitro Picea obovata: A, B, C – изодиаметрические клетки при × 200 (Автор 
фото М.Э. Пак), D – удлиненные клетки (Автор фото А.П. Пахомова). Масштабная линейка 50 мкм. 

[Fig. 2. Histology of Picea obovata cultures in vitro (× 200): A, B, C - Isodiametric cells (Photo by Maria Park), D - Elongated 
cells (Photo by Angelica Pakhomova). Scale 50 µm] 

 
Цитологический анализ показал, что каллус состоит из клеток разных типов. Первый тип клеток составили 

удлиненные клетки, достигающие в длину 100,0 ± 3 мкм (рис. 2, D), другие – состояли из изодиаметрических 
клеток диаметром 60 ± 3,5 мкм (рис. 2, A, B, C). Активной способностью к пролиферации обладали только 3 
клеточные линии (из 300), две из которых получены в 2017 г. и одна в 2019 г. В этих клеточных линиях 
удлиненные клетки – эмбриональные трубки делились и формировали дополнительные эмбриональные трубки 
и эмбриональные инициали. Шло активное формирование глобулярных соматических зародышей (рис. 3, A). 
Соматические зародыши увеличивались в размерах и достигали 200 ± 1 мкм. К глобуле соматического 
зародыша примыкал хорошо развитый, массивный суспензор, характерный для зиготических зародышей ели 
сибирской (рис. 3, A, B). Образовывалась активно пролиферирующая ESM и эмбриональные комплексы (рис. 3, 
B). Число соматических зародышей на глобулярной стадии развития в 1 г свежего веса ESM составляло 50,0 ± 5 
шт. 

 

 
 

Рис. 3. Глобулярные соматические зародыши клеточных линий ели сибирской, полученных в 2017 г. (× 50): 
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развития экспланта, состав питательной среды (минеральная основа), гено-
тип дерева-донора. По нашим данным введение в культуру незрелых зиго-
тических зародышей P. obovata в качестве первичных эксплантов на стадии 
раннего эмбриогенеза (глобулярный зародыш) как с мегагаметофитами, так 
и извлеченными из них, оказалось неэффективным. В то же время у других 
видов елей, например P. abies [29] и P. mariana [30], индукция соматического 
эмбриогенеза более активно происходила именно из зиготических зароды-
шей на этапе раннего эмбриогенеза на посткливажной стадии развития (ме-
гагаметофиты). Введение в культуру in vitro незрелых зиготических зароды-
шей P. obovata на стадии инициации семядолей привело к незначительному 
образованию каллусных культур (10–13%). Индукция каллусной массы про-
исходила только из незрелых зиготических зародышей, инокулированных 
на питательные среды на стадии сформированных семядолей. Подобная 
морфогенная реакция отмечена у P. glauca, P. engelmannii [31] и P. abies [4]. 
Значительно снижалась индукция каллусных культур у ели сибирской при 
введении в культуру зрелых зиготических зародышей. В то же время у дру-
гих видов елей, например P. abies [9, 28, 10], P. mariana [30], P. morrisonicola 
[32], индукция соматического эмбриогенеза шла активно из зрелых зиготи-
ческих зародышей, хранившихся в течение трех лет. 

На качество культур ели определенное влияние оказывает и состав пита-
тельных сред. Большинство сред, используемых для P. glauca, основано на 
среде MS и LV с различными модификациями [9, 33–35]. Среды, как прави-
ло, отличаются по составу макроэлементов. Использование других сред, на-
пример GD [36] и LP [10], при культивировании видов ели также не оказало 
значительного влияния на индукцию каллусных культур. В наших опытах 
с P. obovata мы использовали четыре базовые среды – MS, DCR, ½LV и AI. 
Оказалось, что только богатая нитратами среда MS значительно снижала 
выход каллусных культур у ели сибирской. При образовании каллусных 
культур, в том числе и эмбриогенных, мы использовали в работе классиче-
скую схему содержания ауксинов и цитокининов, используемую разными 
экспериментаторами – 2,4-D (2 мг/л) и BAP (1 мг/л).

Успешность соматического эмбриогенеза ели сибирской, а также каче-
ство полученных соматических зародышей во многом зависели от геноти-
па растения-донора. В литературе отмечено, что индукция и пролиферация 
ESM у хвойных в культуре in vitro происходят с ограниченного числа дере-
вьев [37–39, 14]. Известно, что соматический эмбриогенез идет под строгим 
генетическим контролем, так как только отдельные деревья-доноры способ-
ны формировать ESM и соматические зародыши в культуре in vitro [40, 41]. 
По данным Stasolla, Yeung [6], способностью к образованию ESM могут об-
ладать 22% деревьев. В наших исследованиях с елью сибирской экспланты 
только двух деревьев-доноров (из 30 опытных) образовывали эмбриогенные 
культуры.

И.Н. Третьякова, М.Э. Пак, А.П. Пахомова и др.
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Заключение

Таким образом, проведена комплексная оценка факторов, влияющих на 
индукцию соматического эмбриогенеза у ели сибирской. Полученные ре-
зультаты свидетельствуют, что для успешного формирования соматических 
зародышей определяющим фактором является не только выбор донорных 
растений, но и стадия развития экспланта. Установлено, что лучшей ста-
дией развития зиготических зародышей при введении в культуру in vitro у 
ели сибирской является этап незрелых зародышей со сформированными се-
мядолями, при этом оптимальными питательными средами являются DCR, 
½LV и AI.
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Induction of somatic embryogenesis in Siberian spruce (Picea obovata) in in vitro culture 

The biotechnology of somatic embryogenesis in in vitro culture is the most 
promising direction in the reproduction of conifers. The use of this technology makes it 
possible not only to massively propagate the best genotypes of trees, but also serves a 
model for studying the structural, physiological and molecular and genetic mechanisms 
of both somatic and zygotic embryogenesis in conifers. The main aim of this research 
was to obtain embryogenic cultures (ECs) producing somatic embryos and embryonic 
suspension mass (ESM) of Picea obovata. 

The studies were carried out in 2014-2019 on 30 Siberian spruce trees growing 
in the vicinity of the city of Krasnoyarsk. To detect genotypes competent for somatic 
embryogenesis, new donor trees were selected every year for the experiment. 3-10 cones 
were collected from each tree at different stages of embryo development: globular 
embryo (the first decade of July), the initiation stage cotyledons (second decade of 
July), the stage of developed cotyledons (third decade of July) and mature embryos 
(August). Sterilized explants (zygotic embryos at different stages of development) 
were introduced into in vitro culture on basic media DCR (Gupta PK and Durzan DJ, 
1985), ½LV (Litvay JD et al., 1985), MS (Murashige T and Skoog F, 1962) and AI 
(Tretyakova IN, 2012). All media were supplemented with myo-inositol - 100 mg/L, 
casein hydrolyzate - 500-1000 mg/L, L-glutamine - 500 mg/L, sucrose - 30 g/L and 
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agar - 7 g/L. Ascorbic acid at a concentration of 400 mg/L was used as an antioxidant. 
The level of growth regulators was: 2,4-dichlorophenoxyacetic acid (2,4-D) - 2 mg/L 
and N6-benzoaminopurine (BAP) - 1 mg/L. For the proliferation of the ESM, DCR 
and AI basic media containing 2,4-D (2 mg/L), BAP (0.5 mg/L) and sucrose (20 g/L) 
were used. The pH was adjusted to pH = 5.8. All culture medium and components 
were sterilized depending on their termolabile properties. Under aseptic conditions, 
embryos were removed from megagametophytes and inoculated into nutrient media, 
10 explants per flask in 25 replicates. The cultures were incubated in the dark at 24 ± 
1 °C. Subcultivation to fresh nutrient medium was carried out every 14 days. To control 
the quality of cell lines (CL) during subculturing, we performed cytological analyzes 
using temporary preparations (3-5 preparations for each CL). We evaluated the quality 
of the embryogenicity of the cultures by the presence of even single structures with 
pronounced polarity - a globular embryo with a suspensor.

The results of the study showed that the induction of callus cultures of Siberian 
spruce is influenced by such factors as the development stage of the explant, the nutrient 
medium and the genotype of the donor tree. The introduction of P. obovata immature 
zygotic embryos into in vitro culture at the stage of the globular embryo, both with 
megagametophytes and extracted from them, turned out to be ineffective. The induction 
of callus cultures in Siberian spruce was significantly reduced when mature zygotic 
embryos were introduced into the culture in vitro. The highest response of explants of 
Siberian spruce was at the stage of developed cotyledons (See Table 1). In the DCR 
medium, 90% of explants formed callus (See Table 2). The mineral composition of the 
media did not significantly affect the induction of callus formation in Siberian spruce. 
The exception was the MS medium, in which callus cultures were formed only in 41% 
of explants (See Table 2). The growth of callus cultures was most active in the DCR 
medium. After 6 months of cultivation, 15-32% of calli remained viable (See Table 2). 
Cytological analysis of callus cultures showed that they include cells of different types 
(See Fig. 1 and 2). The first type of cells consisted of elongated cells reaching a length 
of 10 ± 3 μm, others consisted of isodiametric cells with a diameter of 60 ± 3.5 μm. 
The somatic embryo globule and embryonic tubes were formed from elongated cells. 
Isodiametric cells were actively dividing and forming callus. Only 3 cell lines (out of 
300 cell lines) belonging to two donor trees had an active ability to proliferate. Globular 
somatic embryos were actively forming in these cell lines (See Fig. 3). An actively 
proliferating ESM was formed. 

Thus, we carried out a comprehensive assessment of the factors influencing the 
induction of somatic embryogenesis in Siberian spruce. The results obtained indicate 
that for the successful formation of somatic embryos, the determining factor is not only 
the choice of donor plants, but also the development stage of the explant. We found 
that the best stage in the development of zygotic embryos when introduced into in vitro 
culture of Siberian spruce is the stage of immature embryos with formed cotyledons, 
while the DCR, ½LV and AI nutrient medium supplemented with growth regulators 
(2.4-D and BAP) is optimal.

The paper contains 3 Figures, 2 Tables and 41 References. 
Key words: Picea obovata; in vitro; callus; embryogenic cultures; stage of explant 

development; nutrient medium; donor tree; somatic embryogenesis.
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Рассмотрены факты недавних инвазий орнитохорных кустарников на особо 
охраняемых природных территориях Санкт-Петербурга и Ленинградской 
области – Lonicera nigra в пределах памятника природы «Комаровский берег» 
и Amelanchier spicata в заказнике «Лисинский», а также распределение этих 
видов по типам лесных сообществ, в которые они внедрились. Использованы 
данные геоботанических описаний, на основе которых рассчитана активность 
аборигенных и адвентивных видов растений. Lonicera nigra, не отмеченная 
ранее в качестве инвазионного вида, предположительно распространяется 
орнитохорно – зарянками, дроздами и славками, а также с помощью барохории 
и вторичной гидрохории, что подтверждается тяготением наиболее старых 
кустов к приручейным ельникам и соснякам литориновой террасы Финского 
залива. Активное вторичное расселение вида птицами наблюдается в ельниках 
кисличных вдали от ручьев, где сформировался не свойственный этим типам леса 
ярус низкого подлеска. Amelanchier spicata, входящая в число наиболее опасных 
инвазионных видов в России, распространяется дроздами в первую очередь вдоль 
дорог и внедряется в ельники кисличные и хвощовые сфагновые на южнотаежных 
водоразделах, часто в качестве заполнителя «окон». По данным корреляционного 
анализа, ни один из обсуждаемых инвазионных видов пока не оказывает значимого 
влияния на проективное покрытие какого-либо из аборигенных видов растений на 
обследованных территориях.
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Введение

В Европейской России внедрение инвазионных видов растений в природ-
ные сообщества становится все более заметным не только в средней полосе 
или в южных широтах, но и на таежном Севере, чему немало способствуют 
набирающие силу изменения климата. Особенно наглядными эти процессы 
становятся при проведении исследований на особо охраняемых природных 
территориях (ООПТ). В настоящей статье обсуждается недавнее внедрение 
двух видов орнитохорных кустарников – Lonicera nigra L. и Amelanchier 
spicata (Lam.) C.Koch – в лесные сообщества ряда ООПТ на территории 
г. Санкт-Петербурга и Ленинградской области. Первый из названных видов, 
Lonicera nigra, видимо, никогда не приводился ранее в качестве инвазион-
ного, тогда как второй входит в первую сотню самых опасных инвазионных 
видов России [1].

Материалы и методики исследования

Данные о встречаемости и ценотических позициях аборигенных и адвентив-
ных, в том числе инвазионных орнитохорных древесно-кустарниковых видов 
сосудистых растений, получены в ходе геоботанических обследований ООПТ. 
На юго-западе Карельского перешейка в Курортном р-не Санкт-Петербурга об-
следованы памятник природы «Комаровский берег», заказники «Озеро Щучье» 
и «Гладышевский» [2], а также прилегающий к последнему участок берега Фин-
ского залива близ п. Серово. В сопредельном Выборгском р-не Ленинградской 
области обследован заказник «Линдуловская роща» [3], а в Тосненском р-не в 
центральной части области – заказник «Лисинский» [3] (рис. 1).

Памятник природы «Комаровский берег» расположен вдоль северо-восточ-
ного берега Финского залива на склоне литоринового уступа и ниже послед-
него; на его территории преобладают леса южнотаежного облика с участием 
неморальных видов деревьев и трав. Заказник «Гладышевский» охватывает 
участки как литориновой, так и вышележащих береговых террас. Оставшиеся 
два заказника на Карельском перешейке расположены на песчаной террасиро-
ванной равнине с водно-ледниковыми формами рельефа. С точки зрения на-
бора доминирующих растительных сообществ и их видового состава, это не 
южная, а средняя тайга. Однако в пределах заказника «Линдуловская роща» 
в долине р. Рощинки выражен анклав южной тайги, развитой на тяжелых по-
чвах, способствующих продвижению южнотаежных сообществ к северу. Рас-
положенный южнее заказник «Лисинский» имеет типичные южнотаежные 
сообщества с преобладанием ельников кисличной группы ассоциаций на во-
дораздельных покровных суглинках поверх ленточных глин.

Геоботанические описания выполнены в естественных границах участ-
ков растительных сообществ с описанием растительности по ярусам в про-
центной шкале проективных покрытий [4]. 

И.Б. Кучеров
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Рис. 1. Местоположение обследованных особо охраняемых  
природных территорий Санкт-Петербурга (1–3) и Ленинградской обл. (4, 5):  
1 – памятник природы «Комаровский берег»; заказники: 2 – «Озеро Щучье»;  

3 – «Гладышевский»; 4 – «Линдуловская роща»; 5 – «Лисинский»
[Fig. 1. Location of specially protected natural reservations studied in Saint-Petersburg (1–3) and 

Leningrad Region (4, 5): 1 - Komarovskiy Bereg [Komarovo Coast]  
Nature Sanctuary (60°10'50''N 29°46'00''E); Partial Nature Reserves: 2 Ozero Shchuchye [Pike 

Lake] (60°12'40''N 29°47'00''E), 3 - Gladyshevskiy (60°11'41''N 29°32'27''E), 4 - Lindulovskaya 
Roshcha [Lindulovka Larch Grove] (60°14'12''N 29°32'12''E), 5 - Lisinskiy [Lisino]

При разграничении ярусов для древесно-кустарниковых видов приняты 
следующие градации: a1 и a2 – господствующий и подчиненный (ниже a1, но 
выше 10 м) ярусы древостоя, b1, b2, b3 – высокий (3–10 м), средневысотный 
(1–3 м) и низкий (< 1 м) подрост и подлесок, c – ювенильные особи в тра-
вяно-кустарничковом ярусе. Синтаксоны лесной растительности, первона-
чально выделенные доминантно-детерминантным методом [4], укрупнены 
до типов леса (групп ассоциаций) в понимании В.Н. Сукачева [5] с последу-
ющими уточнениями [4]. Единая нумерация типов лесных сообществ и ее 
расшифровка даны в примечаниях к таблицам.

Для каждой из ООПТ на основе данных о встречаемости и покрытии 
видов сосудистых растений рассчитана средняя активность последних по 
типам сообществ и в целом по ООПТ:

где A – расчетная активность вида; F – число описаний, в которых он отме-
чен; C∑ – сумма проективных покрытий вида (%) во всех учтенных описани-
ях общим числом N [6, 7]. Расчеты активности проведены в информацион-
ной ботанической системе IBIS 7.2 [8].

Об инвазиях орнитохорных кустарников 
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Для оценки влияния инвазионных видов на проективное покрытие всех про-
чих видов в сообществах использован коэффициент корреляции Пирсона r [9]; 
расчеты проведены с помощью программного пакета StatSoft STATISTICA 7.0.

Выводы о видовом составе и численности тех или иных видов птиц 
ООПТ сделаны с учетом примерной частоты регистраций их голосов («Ко-
маровский берег») либо визуальных встреч во время выполнения описаний, 
а также по данным литературы [10–12].

Для удобства восприятия текста авторы таксонов по возможности указа-
ны в таблицах; там же даны пояснения по вопросам объема видов, понима-
емых в широком смысле.

Результаты исследования и обсуждение

Результаты инвентаризации флоры по данным геоботанических описа-
ний выявляют существенную роль орнитохорных древесно-кустарниковых 
видов при формировании растительного покрова каждой из ООПТ (табл. 1). 
Если среди аборигенных орнитохорных видов наиболее значимы пози-
ции Sorbus aucuparia, Padus avium и Frangula alnus, то среди адвентивных 
это Lonicera nigra в пределах памятника природы «Комаровский берег», 
Amelanchier spicata в заказнике «Лисинский» и Rosa rugosa вдоль побере-
жья Финского залива в заказнике «Гладышевский». Последний вид, однако, 
произрастает лишь узкой полосой по верхней границе песчаного пляжа, из-
меряемой несколькими метрами в ширину. Инвазия этого вида на Балтике 
предположительно датируется послевоенным временем [2, 3], однако оце-
нить масштабы его влияния на аборигенные виды растений приморской по-
лосы сложно без специальных исследований их популяций.

Таблица 1  [Table  1] 
Ценотические параметры орнитохорных древесно-кустарниковых видов 

во флоре ООПТ Санкт-Петербурга и Ленинградской области 
(по данным геоботанических описаний)

[Coenotic parameters of bird-dispersed trees and shrubs in the flora of specially protected natural 
reservations studied in Saint-Petersburg and Leningrad Region (data based upon relevé sets)]

Названия растений
[Species names]

Заказники и памятники природы 
[Partial nature reserves and nature sanctuaries]
1 2 3 4 5

Аборигенные виды [Aboriginal species]
 Daphne mezereum L. 21 47+

 Frangula alnus Mill. 664 432 342 381 1261

 Juniperus communis L. 71 241 131 21

 Lonicera xylosteum L. 51 41 602

 Padus avium Mill. 5319 1+ 4719 265 9112

 Ribes alpinum L. 81 123 281

 R. nigrum L. 61 58 23 313

 R. spicatum Robson 101 122 21

И.Б. Кучеров
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Названия растений
[Species names]

Заказники и памятники природы 
[Partial nature reserves and nature sanctuaries]
1 2 3 4 5

Rosa acicularis Lindl. 15+

R. majalis Herrm. 6+ 11+

Rubus nessensis W.Hall 32 3+

Sorbus aucuparia L. s.l.  
(incl. S. gorodkovii Pojark.  
на Карельском перешейке)

846 723 6610 765 2019

Viburnum opulus L. 121 1+ 81 101 341

Адвентивные виды [Adventive species]
Amelanchier spicata (Lam.) C. Koch 171 122 11 861

Aronia mitschurinii 
A. Skvorts. et Maitull. 1+ 3+

Cotoneaster lucidus Schlecht. 13

Euonymus europaea L. 1+

Lonicera involucrata 
(Richardson) Banks 1+

L. nigra L. 635 1+

Malus domestica Borkh. 31 2+ 3+ 21 91

Padellus mahaleb (L.) Vass. 1+

Padus virginiana (L.) Mill. 2+

Rosa rugosa Thunb. 1713

Sambucus racemosa L. 181 4+ 2+

Swida alba (L.) Opiz 92

S. sericea (L.) Holub 74 25

Symphoricarpus rivularis Suksdorf 1+

Общее число описаний  
[Total number of relevés] 91 106 155 96 342

Год обследования [Year of study] 2016 2015 2016 2017–2018 2017
Площадь ООПТ, км2 

[Reserve area, km2] 1,80 11,57 7,65 10,03 282,60

 Широта [Latitude], °N 60,2 60,2 60,2 60,2 59,4
 Долгота [Longitude], °E 29,8 29,8 29,5 29,5 30,7
Примечание. Нумерация заказников и памятников природы: см. рис. 1. Для видов при-
водятся число регистраций в геоботанических описаниях и (в надстрочном регистре) 
среднее ненулевое [8] проективное покрытие (%). Покрытие менее 0,5% отмечено знаком 
«+». В выборку описаний из заказника «Гладышевский» не попали Daphne mezereum и 
Mahonia aquifolium (Pursh) Nutt., отмеченные для его территории в литературе [2].
[Notes. For enumeration of partial nature reserves and sanctuaries: see Fig. 1. Numbers of relevés where 
species are encountered and the corresponding average non-zero [8] cover values (%, in superscripts) are 
given for species. Cover values less than 0.5% are given as “+”. Daphne mezereum and Mahonia aquifolium, 
found in the Gladyshevskiy Partial Reserve according to published sources [2], are not shown in the Table].

Lonicera nigra
Жимолость черная – умеренно теплолюбивый субокеанический аэро-

ксильный кустарник, теневыносливый мезотрофный мезофит с широкой 
амплитудой по градиенту кислотности почвы [13] с аборигенным цен-
тральноевропейским (преимущественно альпийско-карпатским) бореоне-
морально-монтанным ареалом [14], изредка использующийся в озеленении 

Об инвазиях орнитохорных кустарников 

Окончание табл.  1  [Table  1  (end)]
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г. Санкт-Петербурга [15]. Первое упоминание о натурализации L. nigra на 
юге Карельского перешейка в литературе сделано Н.Н. Цвелевым [16]. Од-
нако Г.Ю. Конечная [личн. сообщ.] указывает, что обильные заросли этого 
вида на территории памятника природы «Комаровский берег» демонстри-
ровали студентам биолого-почвенного факультета Ленинградского (Санкт-
Петербургского) университета во время летней практики на протяжении 
последних 50 лет. В первую декаду XXI в. L. nigra приводят как достопри-
мечательность этой ООПТ с указанием на массовость вида под пологом ель-
ников кисличных [2, 10].

Источником проникновения вида в пределы ООПТ предположительно 
считается «Вилла Рено» – одна из пригородных дач, в конце XIX – начале 
XX в. располагавшихся по верхней кромке литоринового уступа вдоль севе-
ро-восточной границы нынешней ООПТ. Возле дачи в те годы существовал 
садовый питомник [10]. Распространение диаспор L. nigra на нижележащий 
участок литориновой террасы могло произойти благодаря как птицам, так 
и барохории, очень вероятной с учетом выраженного уклона местности в 
сторону залива.

Натурализация вида в финский период истории Карельского перешейка 
менее вероятна. Развалины двух финских фундаментов находятся в запад-
ной части ООПТ [10], тогда как наибольшая концентрация вида отмечена 
в восточной ее части, непосредственно ниже по склону от «Виллы Рено». 
Здесь найден и ряд других адвентивных видов кустарников, в том числе 
Swida sericea, активно расселяющаяся вегетативным путем в осушенных 
черноольшаниках, и Euonymus europaea (см. табл. 1).

Аналогично многим другим инвазионным видам, начавшим расселяться 
в конце прошлого – начале нынешнего века [17], Lonicera nigra могла полу-
чить импульс к расселению в 70–80-е гг. XX в. одновременно с началом из-
менений климата. В пользу этого свидетельствует тот факт, что вид активно 
внедряется в леса южнотаежных типов на литориновой террасе и в нижней 
части склона уступа, но почти не распространяется вглубь перешейка, т.е. 
в среднетаежных условиях, лежащих за пределами амплитуды его клима-
тической толерантности. На территории заказника «Озеро Щучье» в 4 км 
к северо-западу от «Комаровского берега» отмечен лишь один старый куст 
L. nigra, растущий у дороги в ельнике (см. табл. 1); самосева вокруг него не 
отмечено, несмотря на регулярно вызревающие плоды.

На территории «Комаровского берега» выделяются минимум три яруса 
L. nigra, различных по высоте и (хотя бы отчасти) возрасту. О последнем мож-
но визуально судить по плодоношению и по лентовидному отслоению коры 
на стволиках старых кустов [18]. Наиболее высокие проективные покрытия 
L. nigra отмечены в ельниках кислично-крупнопапоротниковых (с доминиро-
ванием Oxalis acetosella, Dryopteris expansa s.l. и Athyrium filix-femina) вдоль 
ручьев и мелиоративных канав и при основании склона литоринового уступа. 
В них покрытие вида (суммарно во всех подъярусах подлеска) достигает в 
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среднем 10%, а на отдельных участках при основании уступа – до 30–50%. 
Постоянство вида при этом составляет 60–70%. В ельниках данного син-
таксона также чаще всего выражен средневысотный подлесок из плодоно-
сящей Lonicera nigra, в составе которого отдельные кусты могут достигать 
1,5–1,6 м. Как правило, вместе с L. nigra произрастают и другие орнитохор-
ные виды деревьев и кустарников, в том числе Ribes spp., Sorbus aucuparia, 
Padus avium и Frangula alnus, а также Rubus idaeus (табл. 2).

Таблица 2  [Table  2] 
Распределение орнитохорных видов деревьев и кустарников  

по типам лесных сообществ памятника природы «Комаровский берег»
[Distribution of bird-dispersed trees and shrubs along different forest 

community types in Komarovo Coast Nature Sanctuary]

Виды [Species] Ярус
[Layer]

Основные типы лесных сообществ 
[Main forest community types]

В 
целом
[Total] 1.1 1.2 1.4 1.5 2.1 2.2 2.3 2.4 6.1 6.2

Amelanchier spicata

a2 151 11

b1 102 71 201 131 101 71

b2 101 7+ 101 34+ 71

b3 10+ 7+ 341 1+ 10+ 91

c 10+ 1+

Frangula alnus

b1 131 201 103 252 48 102 124

b2 502 382 801 702 404 562 384 47 101 573 453

b3 401 501 801 701 601 452 883 44 201 723 532

c 30+ 381 20+ 40+ 401 34+ 501 41 201 571 371

Lonicera nigra
b2 303 638 802 102 3417 132 303 151 306

b3 903 702 603 60+ 401 672 505 11 604 431 572

c 40+ 19+ 20+ 11+ 15+ 11+

Padus avium

a2 194 115 5020 408 294 1510

b1 509 102 2217 5016 9016 7211 3213

b2 103 756 103 563 758 8016 8615 449

b3 204 693 20+ 20+ 452 881 11 8010 1004 474

c 10+ 382 11+ 131 1+ 702 291 212

Ribes alpinum
b2 73 13

b3 201 7+ 221 131 71

c 10+ 1+

R. nigrum b2 151 11

b3 7+ 20+ 151 61

R. spicatum b3 10+ 251 22+ 13+ 101 15+ 111

Sambucus racemosa
b2 10+ 19+ 101 11+ 91

b3 401 131 10+ 22+ 13+ 10+ 121

c 10+ 7+ 25+ 4+

Sorbus aucuparia

a2 503 443 201 202 448 8811 803 2919 406

b1 103 384 601 201 401 679 504 37 601 724 424

b2 302 501 603 402 601 452 13 302 722 372

b3 902 631 601 1002 801 671 501 292 61

c 901 441 80+ 901 60+ 45+ 25+ 3+ 40+ 721 421

 Swida sericea b2 710 13 303 151 74

b3 72 11 201 41
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Виды [Species] Ярус
[Layer]

Основные типы лесных сообществ 
[Main forest community types]

В 
целом
[Total] 1.1 1.2 1.4 1.5 2.1 2.2 2.3 2.4 6.1 6.2

Viburnum opulus b3 131 22+ 251 401 29+ 131

c 11+ 13+ 2+

Число описаний 
[Number of relevés] 10 16 5 10 5 9 8 4 10 7 91
Примечание. Ярусы: a2 – подчиненный ярус древостоя, b1, b2, b3 – высокий, средневысотный 
и низкий подрост и подлесок, c – ювенильные особи в травяно-кустарничковом ярусе. Типы 
сообществ: 1 – ельники: 1.1 – кислично-черничные, ландышевые и орляковые, 1.2 – круп-
нопапоротниковые приручейные, 1.4 – хвощовые сфагновые, 1.5 – черничные сфагновые и 
сфагново-зеленомошные; 2 – сосняки: 2.1 – брусничные и черничные зеленомошные, 2.2 – 
кислично-черничные, ландышевые и орляковые, 2.3 – черноольховые крупнопапоротниковые 
приручейные, 2.4 – хвощовые сфагновые; 6 – черноольшаники: 6.1 – кисличные осушенные, 
6.2 – таволговые приручейные. Типы 2.4 и 6.2 рассмотрены совместно с однотипными бе-
резняками (из Betula pubescens) с целью укрупнения выборок. При расчетах для столбца «В 
целом» учтены и иные типы сообществ помимо перечисленных. Для видов приводятся по-
стоянство (%) и (в надстрочном регистре) среднее ненулевое проективное покрытие (%). Для 
типов сообществ с числом описаний менее 5 постоянство выражено как абсолютное число 
регистраций. Постоянство либо покрытие менее 0,5% отмечены знаком «+».
[Notes. Layers: a2 - Subordinate tree layer, b1, b2, b3 - High (3–10 m), intermediate, and low (< 1 m) regrowth 
and shrubs, respectively, c - Juvenile specimens in the field layer. Community types: 1 - Norway spruce 
forests: 1.1 - Sorrel-bilberry, May lily, and bracken, 1.2 - Tall-fern riverine, 1.4 - Horsetail-peatmoss, 1.5 - 
Bilberry-peatmoss and peatmoss-feathermoss; 2 - Scots pine forests: 2.1 - Foxberry- and bilberry-feathermoss, 
2.2 - Sorrel-bilberry, May lily, and bracken, 2.3 - Tall-fern riverine with black alder, 2.4 - Horsetail-peatmoss; 
6 - Black alder forest swamps: 6.1 - Sorrel drained, 6.2 - Honeysweet riverine. Types 2.4 and 6.2 are treated 
together with the respective types of mountain birch forests with the aim of poll enlargement. Other community 
types found in the area, besides mentioned, are taken into account when calculating the “total” values in the 
last column. Constancy (%) and (in superscripts) the corresponding average non-zero cover (%) are given for 
species. Species occurrence is given as a number of relevés where the species is encountered for community 
types with relevé numbers less than 5. Constancy or cover values less than 0.5% are given as “+”].

Наибольшая (до 90%) встречаемость низких (<1 м) молодых кустов жи-
молости отмечена в ельниках кисличной группы ассоциаций (кислично-чер-
ничных, ландышевых и орляковых) вдали от водотоков (рис. 2); здесь же наи-
более часто встречаются и ювенильные особи вида. Судя по видовому составу 
приземных ярусов, кисличники вдали от водотоков достаточно близки к при-
ручейным кисличникам по условиям увлажнения и богатства почв, отличаясь 
по влажности приземного слоя воздуха. В сосняках кислично-черничных и 
приручейных крупнопапоротниковых, а также в осушенных черноольша-
никах кисличных встречаемость Lonicera nigra несколько ниже, чем в ана-
логичных ельниках. Еще сильнее снижены встречаемость и покрытие вида 
в мезотрофных ельниках хвощовых и особенно черничных сфагновых (со 
Sphagnum girgensohnii Russ.); здесь почти всегда представлены только низкие, 
нередко угнетенные кусты. В то же время в приручейных черноольшаниках 
и березняках (из Betula pubescens) снижено покрытие жимолости, но не ее 
встречаемость близка к таковой в приручейных сосняках. Наконец, в сосняках 
черничных зеленомошных вид встречается редко и в малом обилии, а в сосня-
ках и березняках хвощовых сфагновых практически отсутствует (см. табл. 2). 

И.Б. Кучеров

Окончание табл.  2  [Table  2  (end)]



29

Рис. 2. Инвазия Lonicera nigra в ельнике кисличном  
при основании литоринового уступа берега Финского залива,  
памятник природы «Комаровский берег» (фото И.Б. Кучерова)
[Fig. 2. Invasion of Lonicera nigra in a sorrel spruce forest at the bottom  

of the Littorine bench of the Gulf of Finland shore,  
Komarovo Coast Nature Sanctuary (Photo by Ilya Kucherov)]

Таблица 3 [Table  3] 
Средняя расчетная активность (%) доминирующих видов сосудистых  

растений в лесных сообществах памятника природы «Комаровский берег»
[Average activeness (%) of dominant vascular plants in different forest 

communities of Komarovo Coast Nature Sanctuary]

Виды 
[Species]

Основные типы сообществ  
[Main forest community types]

В 
це-
лом

[Total]
1.1 1.2 1.4 1.5 2.1 2.2 2.3 3.3 6.1 6.2

Picea abies (L.) Karst. 87 78 93 85 44 62 54 51 40 37 64
Oxalis acetosella L. 49 65 47 21 11 33 63 15 56 44 45
Pinus sylvestris L. 31 23 17 19 77 69 55 45 8 20 34
Vaccinium myrtillus L. 40 19 33 48 48 30 33 43 6 19 28
Padus avium Mill. 5 33 1 3 1 21 46 2 62 50 26
Dryopteris expansa (C. Presl) 
Fr.-Jenk. et Jermy 13 48 48 6 7 16 6 37 19 25

Alnus glutinosa (L.) Gaertn. 1 23 19 2 2 6 28 3 64 61 24
Sorbus aucuparia L. 20 20 18 17 13 35 33 24 19 30 22
Betula pubescens Ehrh. 7 14 18 10 12 5 26 62 24 48 20
Anemonoides nemorosa 
(L.) Holub 3 29 10 3 39 8 32 33 18

Lonicera nigra L. 18 25 17 5 3 23 10 2 15 4 15
Frangula alnus Mill. 10 12 13 13 11 11 20 43 5 19 14
Maianthemum bifolium 
F.W. Schmidt 15 18 10 22 14 13 14 12 13 8 14

Dryopteris carthusiana 
(Vill.) H.P. Fuchs 13 18 4 9 3 8 16 12 13 16 12
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Виды 
[Species]

Основные типы сообществ  
[Main forest community types]

В 
це-
лом

[Total]
1.1 1.2 1.4 1.5 2.1 2.2 2.3 3.3 6.1 6.2

Betula pendula Roth 17 13 5 18 22 8 10 7 7 11
Athyrium filix-femina (L.) Roth 4 14 2 2 5 11 11 17 22 11
Rubus idaeus L. 5 10 1 9 12 1 27 23 11
Equisetum sylvaticum L. 4 7 10 2 3 8 44 11 15 10
Trientalis europaea L. 8 9 9 9 13 11 8 8 8 9 9
Vaccinium vitis-idaea L. 7 3 7 11 29 12 5 16 1 4 8
Amelanchier spicata (Lam.) 
C. Koch (ранг [rank] 53) 3 1 3 5 2 1 1 1 2

Swida sericea (L.) 
Holub (ранг [rank] 56) 2 5 7 1 2
Примечание. Виды ранжированы по средней расчетной активности и перечисляются в 
порядке убывания рангов для флоры в целом. Прочие обозначения, как в табл. 2.
[Note. Species are ranked according to their average activeness and listed in the descending order of their 
ranks in the total sanctuary flora. For other notes, see Table 2].

К наиболее эффективным распространителям семян Lonicera, как и 
многих других эндоорнитохорных таксонов деревьев и кустарников, отно-
сятся певчие птицы из семейств Turdidae и Sylviidae, заглатывающие соч-
ные плоды целиком и переваривающие лишь их мякоть, но не сами семена 
[19–21]. Из числа видов птиц, обычных на территории «Комаровского бе-
рега» [10], питание плодами жимолостей документировано в литературе 
[12, 19, 22, 23] для зарянки (Erithacus rubecula (L.)), белобровика (Turdus 
iliacus L.), черного (T. merula L.) и певчего (T. philomelos Brehm) дроздов, 
славки-черноголовки (Sylvia atricapilla (L.)) и садовой славки (S. borin 
(Bodd.)). Тяготение Lonicera nigra к приручейным ельникам можно объяс-
нить особенностями экологии как ее самой, произрастающей в аналогич-
ных сообществах и в пределах аборигенного ареала [24], так и птиц, как 
минимум Sylvia atricapilla, S. borin и (отчасти) Erithacus rubecula. Эти пти-
цы используют долины ручьев и просеки вдоль мелиоративных канав как 
миграционные «коридоры» в сомкнутом лесном массиве [12, 25]. Нема-
лую роль играет и регулярная сеть самих канав, способствующая переносу 
опавших плодов дождевыми (а также перезимовавших семян – талыми) 
водами в направлении от уступа к заливу. Вместе с этим сквозь ельники 
крупнопапоротниковые при основании склона уступа, изобилующие не 
только жимолостью, но также черемухой и высокой рябиной, наверняка 
проходят маршруты августовских и сентябрьских кочевок дроздов. Рас-
пространение Lonicera nigra в ельниках и сосняках кислично-черничных 
вдали от ручьев должно иметь преимущественно вторичный характер, что 
подтверждается и меньшей высотой кустов, т.е. их меньшим возрастом, 
поскольку экологические условия в кисличниках вдоль ручьев и вдали от 
них в целом достаточно близки. Известно, что основная масса семян эн-
доорнитохорных растений эффективно разносится на расстояния 50–300 м 
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от источника, и лишь единичные семена распространяются в радиусе до 
нескольких километров [19, 20, 21, 25]. Н.Н. Панасенко [26, 27] приводит 
для дроздов близкие цифры – 150–500 м.

Если в ельниках крупнопапоротниковых, особенно приручейных, вхож-
дение жимолости в состав подлеска не изменяет их привычного облика и 
структуры, то в ельниках кислично-черничных она формирует не типичный 
для них ярус подлеска.

При сопоставлении расчетной активности L. nigra с таковой иных видов 
флоры «Комаровского берега» (табл. 3) жимолость выходит на 11-е место из 
184 возможных в общем ранжированном списке, уступая Picea abies и дру-
гим основным лесообразователям, а также Padus avium, Sorbus aucuparia, 
Oxalis acetosella и Vaccinium myrtillus, но опережая столь активные виды, как 
Frangula alnus, Rubus idaeus, Dryopteris carthusiana и Athyrium filix-femina. 
При этом в ценофлорах ельников и сосняков кислично-черничных, а также 
ельников крупнопапоротниковых ранг активности Lonicera nigra достигает 
6, т.е. это один из самых активных видов в составе соответствующих цено-
флор в границах ООПТ.

При этом, однако, выраженного влияния L. nigra на какие-либо иные 
виды растений проследить не удалось – ни визуально, ни при анализе кор-
реляций между проективными покрытиями видов в выборке из 83 описаний 
(всех синтаксонов, хотя бы в одном из описаний которых отмечена L. nigra). 
Лишь для одного вида (Frangula alnus) зафиксирована статистически значи-
мая (при доверительной вероятности p=0,95), но пренебрежимо слабая (c си-
лой влияния фактора r2<0,05) и скорее случайная негативная зависимость его 
покрытия от такового L. nigra. Еще для 9 видов отмечены столь же слабые 
(r2<0,11) позитивные статистически значимая зависимости. Их можно либо 
объяснить сходством требований этих видов к влажности и богатству почвы 
(Oxalis acetosella, Convallaria majalis, Carex digitata L., Solidago virgaurea L., 
Sciuro-hypnum curtum (Lindb.) Ignatov et Huttunen, S. reflexum (Starke) Ignatov 
et Huttunen – мезотрофные мезофиты, как и L. nigra), либо счесть косвен-
но отражающими маршруты перемещения птиц сквозь лесной полог (ор-
нитохорные Ribes alpinum и Swida sericea). Корреляция между покрытием 
Lonicera nigra и подроста Acer platanoides L. (вдоль побережья залива чаще 
адвентивного, чем аборигенного, при этом анемо-, а не орнитохорного), воз-
можно, обусловлена сходным влиянием потепления климата на эти виды. 
Стоит повториться, что все упомянутые связи очень слабы и по общепри-
нятым меркам [9] вообще не заслуживают упоминания.

Несмотря на сказанное выше, следует обратить внимание на отсутствие 
аборигенной Lonicera xylosteum в характерных для нее сообществах в преде-
лах «Комаровского берега», хоть и редко, но регулярно встречающейся в ле-
сах двух других обследованных южнотаежных ООПТ Карельского перешейка 
(см. табл. 1). L. xylosteum – намного более экологически требовательный вид, 
нежели L. nigra, с не столь широкими амплитудами по градиентам богатства 
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и кислотности почвы, но в то же время и с большей потребностью в летнем 
тепле [13]. Нельзя исключить, что в недавнем прошлом L. nigra вытеснила 
L. xylosteum. Однако для подтверждения этого нужны как минимум наблю-
дения в экспериментальных смешанных посадках. Необходим также мони-
торинг на территории памятника природы возможного влияния L. nigra на 
другие аборигенные виды растений.

За пределами «Комаровского берега» и заказника «Озеро Щучье» L. nigra 
отмечена в сопредельном Выборгском районе Ленинградской обл. Известен 
локальный очаг натурализации вида в сосняке орляковом по краю верхового 
болота около бывшего пионерлагеря в заказнике «Болото Озерное» (средняя 
тайга) [Г.Ю. Конечная, личн. сообщ.]. Также сделаны единичные находки 
в районе оз. Нахимовское и близ п. Приветнинское [сборы в фондах LE]. 
Н.Н. Цвелев [16] приводит вид и для Центрального ботанико-географиче-
ского района области (Приневская равнина, бассейны рек Тосны, Мги и Ти-
годы, болотно-лесная равнина между южным побережьем Финского залива 
и уступом глинта), однако подтверждающих это сборов в фондах LE не най-
дено. Далее на юг и юго-запад находки вида отсутствуют вплоть до северо-
восточной границы первичного ареала на Украине.

Amelanchier spicata
Первичный ареал этого вида окончательно не выявлен. Он либо завезен в 

XVIII в. в Европу с востока Северной Америки, где он широко распростра-
нен [28, 29], либо возник в XIX в. уже на территории Европы в результате 
гибридизации завезенных туда североамериканских видов, предположи-
тельно A. alnifolia (Nutt.) Nutt. и A. humilis Wiegand. Последнюю гипотезу 
подтверждают данные молекулярно-генетических исследований [30]. На 
территории Восточной Европы A. spicata проявляет себя как полизональ-
ный, широко распространившийся из орнаментальной и плодовой культуры 
вид, тепло- и светолюбивый олигомезотрофный мезофит с очень широкой 
амплитудой по градиенту кислотности почвы, способный успешно произ-
растать также на переувлажненных почвах [31].

Amelanchier spicata внесена в «Черные книги» Средней России [32] и 
ряда ее областей [33, 34], а также Сибири [35]. В Европейской России она 
активно расселяется начиная от подзоны южной тайги [1, 36] на юг до степ-
ного Причерноморья [27, 37]. Этот геоксильный кустарник нередко транс-
формирует населяемые им сосняки, формируя не свойственный им густой 
монодоминантный подлесок. Последнее отмечено как минимум в Тверской 
[33, 36], Брянской [27] и Воронежской [1] областях. В ряде случаев домини-
рование ирги приводит и к флористическому обеднению сообществ: под-
тверждены случаи элиминации Vaccinium myrtillus [38], Linnaea borealis, 
Goodyera repens и других бореальных видов [1, 27] и даже формирование 
мертвопокровных сосняков [1, 39]. В Брянской области вид активно вне-
дряется как в сосновые, так и в широколиственные леса и производные от 
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последних осинники [27]. В средней тайге Amelanchier spicata теряет свою 
агрессивность, в Карелии не натурализуясь севернее г. Петрозаводска [1], 
что подтверждается, в частности, в заповеднике «Кивач», где по состоянию 
на 2000 г. из дендрария на усадьбе заповедника единично дичала A. alnifolia, 
но не A. spicata [40]. 

На юге Сибири вид активно внедряется в нарушенные сообщества в ряде 
районов Омской и на юге Томской области. Однако здесь он пока еще не 
представляет такой угрозы, как в центральном и южном районах Европей-
ской России. Отдельные случаи натурализации в пригородных лесах отме-
чены на восток вплоть до юго-западной части Иркутской области [35].

Активная инвазия A. spicata в южной тайге заказника «Лисинский» предполо-
жительно началась не ранее 1990-х гг., видимо, опять-таки в связи с изменениями 
климата. Будучи студентом Лесотехнической академии, автор проходил полевые 
практики в Лисинском лесхозе в 1985–1987 гг. За все три года в ходе неоднократ-
ного посещения тех же кварталов, что и позднее в 2017 г., A. spicata не отмечена 
ни разу. Не помнят ее и преподаватели, проводившие практику в те годы.

Источником инвазии могли послужить плодоносящие кусты ирги на террито-
рии п. Лисино-Корпус. При обследовании 2017 г. наиболее выраженное внедре-
ние ирги в леса (прежде всего, еловые) отмечено на протяжении 3–4 км к северу 
от поселка вдоль дороги на Зверинец (бывшие охотничьи угодья Александра II). 
Однако отдельные растения отмечались и вдоль дорог, ведущих в другие сторо-
ны от поселка в радиусе до 8–10 км, а также в глубине лесных массивов.

Наблюдаемое распределение Amelanchier spicata по типам лесных сооб-
ществ несколько различается в разных ярусах подлеска. Высокие, плодонося-
щие кусты ирги (высотой до 5–7 м, с покрытием иногда до 3–5%) чаще всего 
отмечались в ельниках кисличных, а также хвощовых сфагновых вдоль доро-
ги на Зверинец, столь же часто, но в меньшем обилии – в сосняках кисличных 
и кислично-черничных. Намного реже высокая ирга встречалась в сосняках 
хвощовых сфагновых и в осинниках кисличных и ландышевых, очень редко, 
зато (в силу близости к поселку) сравнительно обильно, – в пойменных серо-
ольшаниках. В ельниках приручейных и болотно-травяных высокая ирга не 
отмечена, равно как и в березняках, несмотря на обилие в этих сообществах 
многих аборигенных видов орнитохорных кустарников (табл. 4).

Наиболее обычной A. spicata оказалась в составе средневысотного под-
леска, особенно в сосняках кисличных и вейниковых вдоль дороги в д. Ма-
шино к юго-востоку от п. Лисино-Корпус и объездной дороги вокруг по-
следнего. Здесь отмечены наибольшие значения проективного покрытия 
вида в составе яруса (до 2–3%). Столь же часто, но всегда с меньшим по-
крытием «средневысотная» ирга отмечена в ельниках кисличных, осинни-
ках, ельниках и сосняках хвощовых сфагновых. В ельниках приручейных 
и болотно-травяных вид в составе яруса оказался намного более редким, а 
в березняках и сероольшаниках он не отмечен ни разу. Плодоношение для 
«средневысотной» ирги на обследованной территории не характерно.

Об инвазиях орнитохорных кустарников 
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Таблица 4  [Table  4] 
Распределение орнитохорных видов деревьев и кустарников  

по типам лесных сообществ  заказника «Лисинский»
[Distribution of bird-dispersed trees and shrubs along different forest 

community types in Lisino Partial Nature Reserve]

Виды
[Species]

Ярус
[Layer]

Основные типы лесных сообществ
[Main forest community types]

В 
целом
[Total]1.1 1.2 1.3 1.4 2.2 2.4 3.1 3.2 4 5

Amelanchier spicata
b1 272 272 301 181 142 75 92

b2 271 101 18+ 271 303 281 281 121

b3 351 91 161 30+ 181 38+ 20+ 321 14+ 141

c 14+ 9+ 8+ 30+ 18+ 6+

Daphne mezereum b3 39+ 40+ 9+ 631 20+ 50+ 13+

c 8+ 5+ 2+

Frangula alnus
b1 101 161 91 22

b2 231 301 462 692 101 462 251 401 23+ 7+ 211

b3 351 201 641 501 60+ 461 25+ 401 461 251

c 19+ 28+ 43+ 20+ 37+ 13+ 23+ 13+

Lonicera xylosteum
b2 23 103 131 408 510 146 35

b3 331 501 91 41 10+ 501 552 202 151

c 19+ 20+ 18+ 7+ 61

Padus avium

a2 4038 233

b1 69 4015 91 105 135 6026 52 8030 918

b2 124 506 91 105 382 407 412 607 144

b3 192 602 371 12+ 301 882 601 591 604 212

c 8+ 20+ 4+ 102 38+ 201 37+ 272 81

Ribes alpinum b3 231 201 131 91 73 81

c 6+ 5+ 2+

R. nigrum b3 101 802 181 251 6015 14+ 72 93

c 2+ ++

R. spicatum b3 2+ 91 11

Sambucus racemosa b2 10+ 7+ ++

Sorbus aucuparia

a2 354 1015 181 192 302 99 389 402 52 141 148

b1 797 809 734 776 808 553 504 601 596 474 396

b2 914 802 732 855 1002 552 755 601 914 141 464

b3 853 502 732 621 701 462 882 401 912 271 422

c 931 901 641 661 901 55+ 881 601 911 20+ 431

Swida alba
b1 24 +4

b2 22 81 202 201 21

b3 2+ 81 101 91 11

c 9+ ++

Viburnum opulus b3 4+ 301 371 8+ 281 14+ 61

c 141 103 28+ 41 10+ 231 72 61

Число описаний  
[Number of relevés] 52 10 11 26 10 11 8 5 22 15 342
Примечание. Типы сообществ: 1 – ельники: 1.1 – кислично-черничные, кисличные и вей-
никовые, 1.2 – крупнопапоротниковые и таволговые приручейные, 1.3 – болотно-травя-
ные (мезоэвтрофные), 1.4 – хвощовые сфагновые (мезотрофные); 2 – сосняки: 2.2 – кис-
лично-черничные, кисличные и вейниковые, 2.4 – хвощовые сфагновые; 3 – березняки: 
3.1 – кисличные и вейниковые (из Betula pendula), 3.2 – крупнопапоротниковые и тавол-
говые приручейные (из B. pendula, B. pubescens); 4 – осинники кисличные и ландышевые; 
5 – сероольшаники и черемушники приручейные. Прочие обозначения, как в табл. 2.
[Note. Community types: 1 - Norway spruce forests: 1.1 - Sorrel-bilberry, sorrel, and reedgrass, 1.2 - Tall-
fern and honeysweet riverine, 1.3 - Swamp-herb (mesoeutrophic), 1.4 - Horsetail-peatmoss (mesotrophic); 
2 - Scots pine forests: 2.2 - Sorrel-bilberry, sorrel, and reedgrass, 2.4 - Horsetail-peatmoss; 3 - Birch forests: 
3.1 - Sorrel and reedgrass (of Betula pendula), 3.2 - Tall-fern and honeysweet riverine (of B. pendula and/
or B. pubescens); 4 - Sorrel and May lily aspen forests; 5 - Grey alder and bird cherry riverine woodlands. 
For other notes and abbreviations, see Table 2].
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В составе низкого подлеска A. spicata встречалась преимущественно в 
лесах кисличной группы ассоциаций, во всех формациях от сосняков до 
осинников. Существенно меньшее число регистраций сделано в сосняках 
и ельниках хвощовых сфагновых. В ельниках болотно-травяных «низкая» 
ирга очень редка на приствольных повышениях и выворотнях, а в приручей-
ных вообще отсутствует, возможно, из-за угнетающего влияния высокотра-
вья. Ювенильные особи ирги в травяно-кустарничковом ярусе встречены 
в основном в сосняках кислично-черничных и кисличных и в осинниках, 
реже в ельниках кисличных, очень редко в болотно-травяных и хвощовых 
сфагновых, в приручейных лесах не отмечены ни разу (см. табл. 4).

В сосняках и ельниках черничных зеленомошных, приуроченных к изо-
лированным флювиогляциальным песчаным грядам, и в сосняках кустарнич-
ковых сфагновых по болоту (не включены в табл. 4 как отдельные столбцы) 
ирга не отмечена.

Таким образом, во всех ярусах подлеска A. spicata оказалась характерной 
для ельников и сосняков кисличных, ельников хвощовых сфагновых и осин-
ников. Из сказанного также видно, что на территории ООПТ вид в целом 
не характерен для приручейных лесов, чаще встречаясь в лесах на ровных 
участках водоразделов, равно незаболоченных и заболоченных, особенно 
вдоль дорог.

Наиболее успешными распространителями семян Amelanchier spicata вы-
ступают дрозды, прежде всего рябинник (Turdus pilaris L.), также T. merula 
и T. philomelos [12, 19, 23, 26, 27]. При прохождении через пищеваритель-
ный тракт дроздов семена ирги не только не повреждаются, но, более того, 
стратифицируются, что ведет к повышению их всхожести. Как уже сказано 
выше, эффективный разнос семян дроздами происходит на расстояния 150–
500 м, иногда до нескольких километров от источника [26, 27]. Рябинники, 
как правило, не используют долины рек и ручьев в качестве излюбленных 
миграционных коридоров [12], но охотно мигрируют вдоль дорог [11]. Во 
время работы вдоль дороги на Зверинец неоднократно приходилось видеть 
стайки T. pilaris и пары T. merula, перелетавшие вдоль дороги и привычно 
садившиеся на высокие кусты ирги и рябины. Отмечены и отдельные особи 
T. iliacus, а из других птиц, употребляющих в пищу плоды ирги, – рябчики 
(Tetrastes bonasia (L.)) [12, 23] и снегири (Pyrrhula pyrrhula (L.)). Последние, 
однако, семеноядны, как и большинство видов Fringillidae [12, 19–21, 23], и 
могут способствовать расселению Amelanchier spicata лишь случайно.

Трансформирующее влияние A. spicata на структуру сообществ выраже-
но вдоль дорог, где вырастают самые высокие кусты, а также в ельниках 
хвощовых сфагновых, где ирга может заполнять ветровальные «окна» не-
большого диаметра, обычно занятые Sorbus aucuparia или Salix caprea либо 
вообще пустующие [41]. При этом, однако, речь может идти лишь о непри-
вычном облике сообществ; нельзя сказать, что A. spicata вытесняет какой-
либо из аборигенных видов, в частности, Sorbus aucuparia или Vaccinium 
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myrtillus. Последние существенно превосходят иргу по активности как во 
флоре ООПТ в целом, так и в отдельных ценофлорах. Максимальная ак-
тивность ирги отмечена в сосняках кисличных (9%), где она близка к ак-
тивности такого аборигенного неморального вида, как Galeobdolon luteum. 
Несколько ниже активность A. spicata в ельниках кисличных и хвощовых 
сфагновых (6–7%; табл. 5).

Таблица 5 [Table  5] 
Средняя расчетная активность (%) доминирующих видов 

сосудистых растений в лесных сообществах заказника «Лисинский»
[Average activeness (%) of dominant vascular plants 

in different forest communities in Lisino Partial Reserve]

Виды [Species]
Основные типы лесных сообществ 

[Main forest community types]
В 

целом
[Total]1.1 1.2 1.3 1.4 2.2 2.4 3.1 3.2 4 5

Picea abies (L.) Karst. 85 81 86 83 65 68 64 38 70 14 46
Oxalis acetosella L. 50 40 34 25 46 14 42 19 38 11 21
Pinus sylvestris L. 19 7 6 23 79 72 12 5 5 1 20
Sorbus aucuparia L. 36 34 24 32 32 18 34 15 31 13 18
Betula pendula Roth 26 14 31 8 13 12 74 48 17 2 16
Vaccinium myrtillus L. 22 11 21 28 32 46 13 24 16
Populus tremula L. 15 11 13 12 5 2 10 77 0,1 14
Equisetum sylvaticum L. 13 25 38 39 11 32 14 23 8 5 13
Calamagrostis 
arundinacea (L.) Roth 30 9 20 16 22 7 42 7 24 0,1 12
Betula pubescens Ehrh. 6 17 16 24 9 28 8 21 7 1 11
Padus avium Mill. 6 27 3 1 7 16 39 9 63 10
Vaccinium vitis-idaea L. 16 8 20 24 14 20 9 4 12  10
Dryopteris expansa (C.Presl) 
Fr.-Jenk. et Jermy 17 27 18 23 14 6 11 27 5 3 9
Rubus saxatilis L. 20 20 17 11 14 3 25 9 22 0,1 9
Alnus incana (L.) Moench 4 14 6 4 4 1 2 29 1 67 8
Dryopteris carthusiana 
(Vill.) H.P.Fuchs 15 16 15 14 13 7 14 13 12 9 8
Convallaria majalis L. 16 7 8 3 23 4 25 2 29 2 8
Galeobdolon luteum Huds. 9 15 1 1 6 1 15 28 11 16 6
Athyrium filix-femina (L.) Roth 7 25 26 11 4 2 1 11 6 8 6
Amelanchier spicata (Lam.) 
C.Koch (ранг [rank] 57) 7 1 2 6 9 4 1 1 5 3 3
Lonicera xylosteum L. 
(ранг [rank] 60) 4 7 1 1 1 6 11 9 6 3
Примечание. Обозначения, как в табл. 4, порядок и объем видов, как в табл. 3. 
[Note. For abbreviations, see Table 4. For species order and volume, see Table 3]. 

При анализе корреляций между проективными покрытиями видов в вы-
борке 222 видов из 199 описаний отмечены статистически значимые, но, как 
и в случае Lonicera nigra (см. выше), лишь пренебрежимо слабые (r2<0,1; 
p=0,95) позитивные связи между покрытиями Amelanchier spicata и других 
орнитохорных видов (Frangula alnus и Swida alba). Столь же слабы пози-
тивные связи между покрытиями Amelanchier spicata и ряда аборигенных 
мезотрофных мезофитов, включая Trientalis europaea, Solidago virgaurea, 
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Maianthemum bifolium, Oxalis acetosella, Fragaria vesca L., ювенильные осо-
би Picea abies и Sorbus aucuparia. Негативные зависимости между покры-
тиями ирги и какого-либо из видов в составе приземных ярусов вообще не 
выявлены, что подтверждается и данными визуальных наблюдений. Таким 
образом, на данный момент пока еще нет оснований считать, что Amelanchier 
spicata оказывает какое-либо значимое трансформирующее влияние на лес-
ные сообщества заказника «Лисинский». Впрочем, скорее всего, мы наблю-
даем лишь начальный этап инвазионного процесса.

На Карельском перешейке на территории «Комаровского берега» и заказ-
ника «Гладышевский» ирга встречается редко и всегда в малом обилии (см. 
табл. 1), чаще всего в ельниках черничных сфагновых и сфагново-зелено-
мошных (где отчетливее всего заметна ее чужеродность) и в сосняках кис-
лично-черничных и ландышевых (см. табл. 2). Здесь Amelanchier spicata все 
еще нельзя отнести к активным видам (см. табл. 3), однако есть указания на 
массовую натурализацию ирги в районе между Сестрорецком и Зеленогор-
ском [15], куда попадает и «Комаровский берег». В заказнике «Линдуловская 
роща» A. spicata отмечена в единственном местонахождении на границе п. Ро-
щино и не расселяется ни вдоль дорог, ни вглубь леса (см. табл. 1). На юге и 
юго-востоке области одичавшая ирга известна с послевоенных лет [41], одна-
ко никаких данных о ценотической приуроченности вида не приводится.

Заключение

Вышеприведенные примеры свидетельствуют в первую очередь о непред-
сказуемости процессов биологических инвазий. В условиях меняющегося 
климата любая из них может начаться неожиданно. Внедриться в аборигенные 
сообщества может не только недавний вселенец, но и давно присутствующий 
на данной территории адвентивный или культивируемый вид, локальная ин-
вазия которого до последнего времени не рассматривалась как угроза (пример 
Lonicera nigra). В то же время активность видов, широко известных своим не-
гативным влиянием на природные сообщества, может быть не столь высока 
вблизи от климатически обусловленных границ их потенциальных ареалов 
(пример Amelanchier spicata на Карельском перешейке сравнительно с заказ-
ником «Лисинский»). Обращает на себя внимание и факт внедрения инвазион-
ных видов в сообщества заболоченных, в том числе сфагновых еловых лесов, 
ценофлоры которых на Европейском Севере и Северо-Западе до недавнего вре-
мени служили эталоном устойчивости, особенно в пределах ООПТ.

По всей видимости, при расселении низких орнитохорных кустарников, 
подобных Lonicera nigra, важную роль играют изначальный разнос их диа-
спор мелкими певчими птицами вдоль водотоков, а также вторичная гидро-
хория и барохория. При расселении высоких кустарников типа Amelanchier 
spicata основную роль играют дрозды, активно кочующие вдоль дорог и 
просек в конце лета и начале осени.

Об инвазиях орнитохорных кустарников 
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Рассмотренные примеры инвазий свидетельствуют также о необходимо-
сти регулярного мониторинга состояния популяций как адвентивных, так и 
аборигенных видов растений в пределах каждой ООПТ (по возможности). 
Обычно такой мониторинг проводится на постоянных пробных площадках. 
Однако для раннего выявления инвазионных видов более продуктивным мо-
жет оказаться маршрутный метод. Репрезентативную сеть таких маршрутов 
следует спланировать заранее.
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Ilya B. Kucherov

V.L. Komarov Botanical Institute of the Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russian Federation

Invasions of bird-dispersed shrub species in specially protected  
natural reservations of Saint-Petersburg and Leningrad Region 

The research deals with recent invasions of bird-dispersed shrubs in specially 
protected natural reservations of St.Petersburg and Leningrad Region. The results 
of bird-dispersed woody species inventory in 5 partial nature reserves and nature 
sanctuaries of the area (See Fig. 1), based upon the extensive phytocoenological 
research data of 2014-2018, are given (See Table 1). Out of the adventive shrub species 
listed, the two most aggressive invaders were chosen according to their constancy and 
abundance in natural forest communities. These are Lonicera nigra in Komarovskiy 
Bereg [Komarovo Coast] Nature Sanctuary and Amelanchier spicata in Lisinskiy 
[Lisino] Partial Nature Reserve. 

For this purpose, distributions of these species are traced along with different 
forest types they invade, paying attention to species constancy and projective cover in 
different layers of forest communities (See Tables 2 and 4). Values of intralandscape 
species activeness, based upon the proper relevé sets, were also calculated for both 
aboriginal and adventitious plant species from different community types in each study 
area (See Tables 3 and 5).

Lonicera nigra has never been detected as an invader before. It is presumably 
dispersed by robins, thrushes, and warblers, also by means of barochory and secondary 
hydrochory. The latter is proved by the occurrence of the oldest shrubs in riverine 
Norway spruce and Scots pine forests on the Littorine terrace of the Gulf of Finland 
within Komarovo Coast Nature Sanctuary. The results of secondary bird dispersal of 
this species are observed in sorrel spruce forests where the untypical low shrub layer is 
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being formed (See Fig. 2). These plants are remote form brooks or drainage channels 
(See Table 2). L. nigra acts as one of the most active species in the sanctuary forest 
coenofloras studied (See Table 3). Nevertheless, floristic composition of these forest 
communities remains yet unchanged in its main features. The invasion of L. nigra in 
the sanctuary area was first mentioned in literature by NN Tzvelev in 2000 but it took 
place much earlier, as the ancestral plant specimens were likely to grow in a transplant 
nursery near the present-day sanctuary north-eastern border in the early XX-th century. 
According to Komarov Botanical Institute Herbarium (LE) data, the secondary area of 
L. nigra in Russia is restricted to several findings in the Karelian Isthmus.

Amelanchier spicata, the June berry, listed among the most aggressive plant 
invaders in European Russia, is dispersed by thrushes along roads in forests and then 
invades sorrel and horsetail-peatmoss spruce and pine forests on southern-boreal 
watersheds in Lisino Reserve, often as a gap-filling species. It is less common and 
abundant in secondary birch and aspen forests. In contrast to Lonicera nigra, it is 
infrequent and never abundant in riverine forests (See Table 4), the fact probably 
explained by difference in prevailing bird distributor species. A. spicata is never found 
in feathermoss pine forests on fluvial-glacial sand as well as in dwarfshrub-peatmoss 
pine bog forests. The invasion of this species in the reserve area probably took place 
after 1984-1987 when the species was not registered in forest communities of the area 
according to the author’s personal observations. In 2017, the activeness of A. spicata is 
low in all the forest types it inhabits, being compared to that of the dominant aboriginal 
species (See Table 5).

As follows from the correlation analysis results, no one of the discussed invaders 
affects the projective cover of any of the native plant species in both protected areas 
significantly. Speaking of Amelanchier spicata, it is in fact far less aggressive than in 
the more southern areas of Central and Southern Russia where the species transforms 
forest communities actively and affects aboriginal field- and ground-layer plants 
negatively, even as far as to the extinction of some of the latter, as it is well-known 
from the literature on the subject. We are just at the beginning of the invasion process 
in the forests of the Russian North-West yet.

The invasion of both species studied is likely to be connected with the climate 
change processes. The research reveals that a neglected adventive species, persisting 
long within a given area, may also suddenly become an aggressive invader (the 
case of Lonicera nigra). The invasion of adventive shrubs into the paludified forest 
communities, including those of the boreal peatmoss spruce forests which served as 
etalons of floristic stability quite recently, is also alarming.

The paper contains 2 Figures, 5 Tables and 41 References.
Key words: Lonicera nigra; Amelanchier spicata; invasive plant species; 

ornitochory; partial nature reserves; nature sanctuaries; Lisino Partial Nature Reserve; 
Karelian Isthmus.
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Еловые леса долины р. Копту (Республика Тыва) – 
реликт растительности позднего плейстоцена

Работа выполнена в рамках государственного задания  
№ АААА - А21-АААА-А21-121011290026-9

при частичной поддержке гранта РФФИ № 18-04-00822.

Обследованы темнохвойные долинные леса в нижнем и среднем течении 
р. Копту (южный макросклон хр. Академика Обручева). Приведена сводная 
таблица флористического состава 11 пробных площадей. Выявлено, что при 
физиономическом сходстве леса, произрастающие в долине реки в ее нижнем 
течении в пределах лесостепного пояса (700–900 м над ур. м.), существенно 
отличаются от аналогичных сообществ лесного пояса (1400–1500 м над ур. м.). 
В сложении древостоя везде высока доля лиственницы, но в лесном поясе в 
долинных сообществах доминирует сосна сибирская, а в лесостепном поясе – ель. 
Кроме того, различия включают четыре группы видов: три группы отражают 
разницу в высотной приуроченности и экологических условиях произрастания, 
а также влияние зонального окружения; для четвертой группы присутствие в 
составе сообществ обусловлено историческими причинами. Проведенный анализ 
позволяет заключить, что массив долинных еловых лесов в нижнем течении 
р. Копту представляет собой реликтовое сообщество, сформировавшееся в 
условиях позднеплейстоценового перигляциального климата на мерзлотных 
почвах. Массив характеризуется высоким видовым разнообразием, является 
местом обитания редких видов, четыре из которых включены в Красную 
книгу Республики Тыва. Массив долинных лесов нижнего течения р. Копту 
может быть отнесен к категории лесов высокой природоохранной ценности и 
рекомендован к включению в список ключевых ботанических территорий Алтае-
Саянского экорегиона. Сообщество испытывает сильный антропогенный пресс 
и находится в состоянии неустойчивого равновесия.

Ключевые слова: ценофлора; биоразнообразие; ключевые ботанические 
территории; редкие виды; экстразональная растительность
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Введение
Ель сибирская (Picea obovata Ledeb.) входит в число основных лесоо-

бразующих пород Сибири [1, 2]. Ареал вида огромен и простирается – без 
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учета дизъюнктивных островков в Европе – от Урала на западе до побе-
режья Японского и Охотского морей на востоке, на юг до северной Мон-
голии и Китая [3, 4]. При этом в Сибири крупные массивы еловых лесов 
практически не встречаются [5]; ель «на большей части территории растет 
в виде незначительной примеси в лесах», выступает как «эдификатор или 
субэдификатор темнохвойных лесов лишь по ключам, руслам рек и речек» 
[2. С. 57]. В Тыве еловые леса приурочены к долинам рек лесного пояса, 
преимущественно в пределах 900–2100 м над ур. м. и занимают лишь около 
2% от площади облесенных территорий или около 1% от общей площади ре-
спублики [6, 7]. При незначительных площадях еловые леса отличаются вы-
соким флористическим богатством – в них отмечено около 37% от общего 
числа зарегистрированных в лесах республики видов сосудистых растений 
[8]. Таким образом, еловые леса Тывы представляют интерес для выделения 
лесов высокой природоохранной ценности в концепции, предложенной Лес-
ным попечительским советом WWF [9, 10].

В литературных источниках еловые леса Тывы описаны недостаточно. 
Исследования лесной растительности республики до настоящего времени 
были, в основном, сосредоточены на ландшафтообразующих сообществах, 
занимающих большие территории и определяющих облик различных райо-
нов, и высотных поясов республики – лиственничных, кедровых, мелколи-
ственных лесах [6, 8, 11–18]. Редкие типы лесных сообществ оставались вне 
поля зрения исследователей.

Среди еловых лесов Тывы особый интерес представляют анклавы за пре-
делами лесного пояса, когда лесные массивы находятся в неблагоприятной 
природно-климатической обстановке для произрастания. Данная ситуация 
имеет место для заболоченных еловых лесов, растущих в виде полос по до-
линам малых рек в лесостепном или даже в степном окружении. По физио-
номическим признакам (сомкнутый древесный ярус, доминирование боре-
альных хвойных деревьев, хорошо развитый напочвенный моховой покров) 
эти леса сходны с типичными бореальными сообществами, образующими 
лесной пояс на более высоких гипсометрических отметках. В этом отноше-
нии долинные еловые леса могли бы рассматриваться как экстразональная 
растительность, выходящая за пределы лесного пояса по местообитаниям 
с благоприятным мезоклиматом, но сохраняющая все основные характе-
ристики зональных лесов. Аналогичное явление наблюдается в широтной 
зональности на границе лесной и лесостепной зон на равнинах Западной 
Сибири по долинам рек [19, 20]. С другой стороны, внедрение видов лесо-
степного окружения может определять своеобразие и отличительные осо-
бенности этих массивов по сравнению с таковыми в лесном поясе.

Цель работы – провести сравнительное исследование долинных ело-
вых лесов в нижнем течении р. Копту с темнохвойными лесами лесного 
пояса, расположенными выше по течению той же реки, для оценки их 
своеобразия.

Н.Н. Лащинский, О.Ю. Писаренко
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Материалы и методики исследования

Исследования выполнены в западной части южного макросклона 
хр. Академика Обручева, в долине р. Копту, правого притока р. Каа-Хем 
(рис. 1). Высота над уровнем моря в устье р. Копту составляет 690 м. Кли-
мат территории резко континентальный. Ближайшая к району исследований 
метеостанция расположена в 14 км к юго-востоку – в п. Сарыг-Сеп (706 м 
над ур. м.), расположенном на террасе р. Каа-Хем. По данным метеостанции 
[21] среднегодовая температура составляет –4,5 °С; среднемесячная темпе-
ратура самого теплого месяца июля 17,6 °С, самого холодного месяца ян-
варя –32,2 °С; годовое количество осадков 356 мм, из них 75% выпадает в 
виде дождя.

Рис. 1. Район исследований: расположение (слева) и фрагмент  
космического снимка Quick Bird (справа). На картосхеме прямоугольником  
указан район работ; красная линия – граница России. На снимке долинные  

темнохвойные леса выделяются темно-зеленым цветом.  
Красными точками нанесены локалитеты геоботанических описаний

[Fig. 1. Study area: location on the map (left) and a fragment of a Quick Bird space image (right). 
On the map, a rectangle borders the area of work; the red line is the border of Russia.  

On the space image, spruce forests along the river and its tributaries are well-distinguished  
by dark-green color. Relevé locations are marked with red dots]

Высотно-поясная колонка территории представляет восточно-тувинский 
тип высотной поясности, относящийся к семигумидной континентальной 
группе типов [14, 17]: подножие хребта занято степной растительностью, на 
высотах 800–1000 м господствуют лесостепные ландшафты; выше располо-

Еловые леса долины р. Копту (Республика Тыва)
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жен лесной пояс, подразделяющийся на подтаежный и таежный подпояса; 
верхняя граница леса проходит на высоте около 1900 м над ур. м. (рис. 2). 
В подтаежном подпоясе (1000–1300 м) господствуют лиственничные и бе-
резово-лиственничные разнотравно-вейниковые леса. Таежный подпояс 
(1300–1900 м) образован кедрово-лиственничными кустарничково-зелено-
мошными лесами.

Рис. 2. Долинные лиственнично-еловые леса в нижнем течении 
р. Копту в лесостепном поясе (фото О.Ю. Писаренко)

[Fig. 2. Larch-spruce forests in the lower part of the Koptu River valley; 
forest-steppe belt. Photo by Olga Pisarenko]

Массив долинных еловых лесов в нижнем течении р. Копту расположен 
между 51,55 и 51,70 градусами с.ш. и 95,34 и 95,45 градусами в.д. на высо-
тах от 720 до 900 м над ур. м. в степном и лесостепном окружении. Общая 
протяженность массива вдоль русла реки составляет 19 км при ширине в 
среднем 0,5 км до 1,5 км в наиболее широкой части. Нами были заложены 
шесть пробных площадей квадратной формы по 400 м2 в долинных лесах 
пояса лесостепи. На каждой пробной площади выполнены полные геобота-
нические описания с геопривязкой с использованием 12-канального GPS в 
системе координат WGS-84. Для сравнения взяты пять пробных площадей 
аналогичной формы и размера в лиственнично-кедровых с елью лесах по 
долине реки в средней части лесного пояса, в интервале высот 1400–1500 м 
над ур. м. Работы проведены в августе 2020 г.

Все геоботанические описания выполнены по стандартной методике и 
внесены в базу данных в среде IBIS 7.3 [22]. Проективное покрытие видов 
в таблице приведено по шкале Браун-Бланке [23]: + – менее 1%; 1 – 1–5%; 
2 – 5–25%; 3 – 25–50%; 4 – 50–75%; 5 – 75–100%. Номенклатура сосудистых 
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растений дана по сводке С.К. Черепанова [24], мхов – чек-листу М.С. Игна-
това с соавт. [25].

Результаты исследования

В среднем течении, совпадающем по высотному интервалу с лесным по-
ясом, река Копту имеет характер горной реки с глубоко врезанной долиной, 
немеандрирующим руслом и быстрым течением. Описания выполнены на 
плоских прирусловых участках, испытывающих кратковременное затопление 
в отдельные годы. Основными лесообразующими деревьями выступают Larix 
sibirica и Pinus sibirica, как правило, при доминировании последнего вида. 
Picea obovata присутствует с высоким постоянством, но с единичным участи-
ем в составе древостоев. По внешнему облику и видовому составу это типич-
ные горные бореальные леса с сомкнутым древесным ярусом, образованным 
бореальными видами хвойных деревьев, с доминированием ерикоидных ку-
старничков в травяно-кустарничковом ярусе и сплошным хорошо развитым 
напочвенным мохово-лишайниковым покровом, образованным типичными 
бореальными видами. В видовом составе травяно-кустарничкового яруса 
богато представлена группа диагностических видов класса Vaccinio-Piceetea 
Br.-Bl. in Br.-Bl. et al. 1939, объединяющего в рамках эколого-флористической 
классификации сообщества бореальных хвойных лесов Голарктики (таблица).

Видовой состав и фитоценотическая характеристика долинных  
темнохвойных лесов лесного (оп 1–5) и лесостепного (оп 6–11) поясов

[Species composition of the valley dark coniferous communities  
of forest (№№ 1-5) and forest-steppe (№№ 6-11) belts]

№ описания табличный 
[Relevé table No.] 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Средняя высота древесного яруса, м
[Average height of the tree layer, m] 26 24 18 26 20 26 30 18 20 14 26

Сомкнутость крон древесного яруса
[Crown density of the tree layer] 0.7 0.6 0.6 0.6 0.7 0.6 0.7 0.6 0.6 0.6 0.7

Кустарниковый ярус, ОПП
[Cover of the shrub layer], % 20 20 30 20 5 20 – 25 20 – –

Травяно-кустарничковый ярус, ОПП
[Cover of the herb layer], % 45 45 40 60 40 70 40 6 30 50 25

Мохово-лишайниковый ярус, ОПП
[Cover of the moss-lichen layer], % 50 90 95 60 100 60 1 100 100 30 95

Число видов сосудистых растений
[Number of vascular plant species] 23 26 32 29 33 29 20 42 39 27 55

Номер описания полевой
[Relevé field No.]

L2
0-

12
0

L2
0-

12
4

L2
0-

12
3

L2
0-

12
5

x2
0-

7d

L2
0-

16
6

x2
0-

10
r

x2
0-

6c

x2
0-

6d

x2
0-

10
s

L2
0-

11
9

Деревья и кустарники [Tree and shrub species]
Pinus sibirica a1 3 4 4 2 4 . . . . . .

Еловые леса долины р. Копту (Республика Тыва)
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№ описания табличный 
[Relevé table No.] 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Larix sibirica a1 2 1 1 3 2 3 3 1 2 3 3
Picea obovata a1 . + + + 2 2 3 4 3 2 3
Picea obovata a3 . 1 + 1 . + . . . . +
Pinus sibirica a3 + 2 + 2 . . . . . . .
Sorbus sibirica b + + + + + . . . . . .
Betula rotundifolia b . + + + . . . . . . .
Spiraea alpina b . + + . + . . . . . .
Caragana arborescens b . . . . . 2 + 2 2 . +
Cotoneaster melanocarpus b . . . . . . . + + . +
Rosa acicularis b + + + 1 + + . 2 1 . +
Lonicera altaica b 2 . 2 2 1 + . + 1 . .
Ribes nigrum b . + 1 + + + . + 1 . .
Ribes spicatum b . . . + . + . 1 . . .

Травы и кустарнички [Herb and shrublet species]
Calamagrostis obtusata c 3 + + + 2 . . . 1 . +
Trientalis europaea c + + + + + . . . + . .
Cerastium pauciflorum c + + + + + . . . . . +
Stellaria bungeana c + + + + + . . . + . .
Calamagrostis langsdorffii c + + + + 2 . . . . . .
Vaccinium vitis-idaea c + 3 + 4 2 . . . . . .
Carex iljinii c 2 1 2 + 1 . . . . . .
Ledum palustre c + + + + + . . . . . .
Aegopodium alpestre c . + + + + . . . . . .
Calamagrostis pavlovii c 2 . 1 + 2 . . . . . .
Chamaenerion angustifolium c . + + + + . . . . . .
Rubus arcticus c . + + + + . . . . . .
Vaccinium uliginosum c . + + . 1 . . . . . .
Equisetum pratense c . + 2 + . . . . . . .
Galium boreale c . . . + . + + + + + +
Vicia cracca c . . . . . + + + + + +
Lathyrus pratensis c . . . . . + + + + + +
Delphinium crassifolium c . . . . . + + + . + +
Equisetum scirpoides c . . . . 1 + . 2 3 . 2
Galium uliginosum c . . . . . + + + + . +
Orthilia obtusata c . . . . . + . . + + +
Carex dioica c . . . . . . . + + + +
Moneses uniflora c . . . . . + . + + . +
Bistorta vivipara c . . . . . . . + + + +
Carex alba c . . . . . 3 3 + 1 . .
Moehringia lateriflora c . . . . . + + . . . +
Rubus saxatilis c . . . . . . + + . . +
Saussurea parviflora c . . . . . . . + + . 1
Angelica tenuifolia c . . . . . . . + . + +
Ranunculus propinquus c . . . . . + . . . + +
Atragene sibirica c . . . . . . . + + . +
Pyrola incarnata c 1 . + + + + + + + + +

Продолжение таблицы [Table  (cont . ) ]
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№ описания табличный 
[Relevé table No.] 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Linnaea borealis c + + + + 2 . . + + + +
Goodyera repens c . + + + + . . + + + +
Equisetum arvense c . . + . 1 + . 1 + 2 +
Cardamine macrophylla c + . + . . + . + . . +
Poa sibirica c + . + + . + . . . + .
Maianthemum bifolium c . . . + . . . + + . +

Мхи [Moss species]
Polytrichum commune d 1 3 + + 1 . . . . . .
Ptilium crista-castrensis d . + 1 + 2 . . . . . .
Helodium blandowii d . . . . . . . + . 2 +
Rhytidium rugosum d . . . . . . . 3 3 . 2
Rhytidiadelphus triquetrus d . . . . . 1 . + . 1 .
Hylocomium splendens d 3 3 4 3 5 + + 4 3 . 4
Pleurozium schreberi d 1 2 3 2 2 2 . 2 + . .
Ptilidium ciliare d . . . . + . . 1 2 . .
Dicranum polysetum d . . . . 1 . + . 2 . .
Примечание [Note]. Виды, встреченные в 1–2 раза [Species recorded 1-2 times only]: Achillea 
asiatica [c] (8 +), Aconitum baicalense [c] (5 +), A. septentrionale [c] (1 +), A. volubile [c] 
(3 +, 5 +), Adonis sibirica [c] (7 +), Artemisia laciniata [c] (9 +), A. tanacetifolia [c] (11 +), 
Aulacomnium palustre [d] (5 +, 10 2), Bergenia crassifolia [c] (4 +), Betula microphylla [a1] 
(8 +, 10 +), B. pubescens [a1] (8 1, 9 1), B. pubescens [a3] (11 +), Calamagrostis epigeios [c] 
(11 +), C. lapponica [c] (2 +, 3 +), Calliergonella cuspidata [d] (8 +, 10 +), Caltha palustris 
[c] (11 +), Carex cespitosa [c] (8 +, 10 3), C. macroura [c] (6 +, 7 +), C. sedakowii [c] (6 +), 
Cetraria islandica [d] (11 +), Chrysosplenium alternifolium [c] (1 +), Cladonia mitis [d] (3 +, 
11 +), Cl. rangiferina [d] (3 +, 11 +), Corallorrhiza trifida [c] (8 +, 11 +), Cypripedium cal-
ceolus [c] (8 +, 11 +), C. guttatum [c] (11 +), Deschampsia cespitosa [c] (11 +), Duschekia 
fruticosa [b] (1 +), Elymus caninus [c] (9 +, 11 +), Entodon concinnus [d] (8 +), Epipogium 
aphyllum [c] (8 +, 11 +), Festuca rubra [c] (11 +), Filipendula ulmaria [c] (10 +), Geranium 
pseudosibiricum [c] (7 +), Hedysarum neglectum [c] (5 +, 8 +), Heracleum dissectum [c] (7 +), 
Iris ruthenica [c] (11 +), Lamium album [c] (6 +, 9 +), Lathyrus palustris [c] (11 +), Ligularia 
sibirica [c] (10 +, 11 +), Lonicera pallasii [b] (2 2, 11 +), Lupinaster pentaphyllus [c] (11 +), 
Malaxis monophyllos [c] (8 +, 11 +), Melilotoides platycarpos [c] (11 +), Neottianthe cucullata 
[c] (9 +, 11 +), Orthilia secunda [c] (8 +, 9 +), Paeonia anomala [c] (9 +), Parnassia palustris 
[c] (11 +), Pedicularis sceptrum-carolinum [c] (8 +), Peltigera aphthosa [d] (11 +), Peltigera 
malacea [d] (11 +), Pentaphylloides fruticosa [b] (3 +), Plagiomnium confertidens [d] (5 +), P. 
ellipticum [d] (10 +), Polemonium caeruleum [c] (10 +), Polypodium sibiricum [c] (9 +), Ptar-
mica impatiens [c] (10 +), Pyrola chlorantha [c] (6 +), Ranunculus grandifolius [c] (5 +, 8 +), 
Ribes procumbens [b] (10 +, 11 +), Rubus idaeus [b] (9 +), R. matsumuranus [b] (1 +), Salix 
bebbiana [b] (8 +), S. caprea [b] (5 +), S. cinerea [b] (11 +), S. pentandra [b] (10 +), S. pyrolifolia 
[b] (11 +), Sanguisorba officinalis [c] (10 +, 11 +), Saussurea alpina [c] (6 +, 10 +), Saxifraga 
aestivalis [c] (1 +, 2 +), Schizachne callosa [c] (6 +, 7 +), Spiraea chamaedryfolia [b] (5 +), Ta-
raxacum officinale [c] (7 +), Thalictrum minus [c] (7 +, 9 +), Thyselium palustre [c] (5 +, 8 +), 
Timmia megapolitana [d] (10 +), Tomentypnum nitens [d] (8 +, 10 2), Urtica dioica [c] (9 +), Va-
leriana transjenisensis [c] (6 +, 9 +), Veronica longifolia [c] (10 +), Viola arenaria [c] (7 +, 11 +).
Ярусы: a – древесный (a1, a2, a3 – подъярусы), b – кустарниковый, c – травяно-кустарнич-
ковый, d – мохово-лишайниковый. Точкой в ячейках таблицы обозначено отсутствие вида. 
[Layers: a - Tree layer with sub-layers a1, a2, a3; b - Shrub layer; c - Herb layer; d - Moss-lichen layer. 
A dot in the table cells means the absence of the species. For the cover, the Braun-Blanquet scale was used:          
+ (< 1%); 1 (1-5%); 2 (5-25%); 3 (25-50%); 4 (50-75%); 5 (75-100%)].

Окончание таблицы [Table  (end)]
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Локализация описаний (координаты указаны в десятичных градусах) [Relevé locations by 
the table numbers - Geographic point, date and coordinates in decimal degrees by GPS]. Республи-
ка Тыва. Каа-Хемский кожуун. Окр. п. Бояровка [The Republic of Tuva. Kaa-Khem kozhuun. 
Boyarovka Settlement vicinity]. 06.VIII.2020: 7 – 51,63761°N, 95,34865°E; 10 – 51,64206°N, 
95,34777°E; 11 – 51,64590°N, 95,34554°E; 10.VIII.2020: 8 – 51,64625°N, 95,34506°E; 9 – 
51,64686°N, 95,34836°E. 11.09.2020: 6 – 51,63814°N, 95,34791°E. Долина р. Копту около 
устья ручья Кедровый [The valley of the Koptu River near the Kedrovii creek mouth]. 06.VIII.2020: 
1 – 51,90426°N, 95,45641°E; 07.VIII.2020: 2 – 51,90707°N, 95,45913°E; 3 – 51,90682°N, 
95,45824°E; 4 – 51,90821°N, 95,45756°E; 08.VIII.2020: 5 – 51,90313°N, 95,46247°E. 
Авторы описаний [The Authors of the relevés are]: 1–4, 6, 11 – Н.Н. Лащинский [Nikolay Lash-
chinsky]; 5, 7–10 – О.Ю. Писаренко [Olga Pisarenko].

В нижнем течении, в лесостепном поясе, характер реки меняется. Долина 
становится более открытой, течение реки замедляется. Русло многорукав-
ное с многочисленными меандрами и старицами. Лес сосредоточен исклю-
чительно в пойме реки, резко сменяясь на открытые луговые и степные со-
общества по бортам долины. Несмотря на то, что по общему облику лесной 
массив напоминает типичные бореальные леса, аналогичные описанным 
выше, сравнение флористического состава показало значительные различия 
во всех ярусах сообществ (см. таблицу). В древостое полностью исчезает 
Pinus sibirica. При сохранении заметной доли участия Larix sibirica домини-
рование чаще переходит к Picea obovata.

Из состава подлеска выпадают Betula rotundifolia, Sorbus sibirica и 
Spiraea alpina. Появляются ксеромезофильные кустарники Caragana 
arborescens и Cotoneaster melanocarpus, причем первый часто создает до 
20–25% покрытия. Снижаются встречаемость и проективное покрытие 
Lonicera altaica.

В напочвенном моховом покрове исчезают типичные бореальные виды 
Polytrichum commune и Ptilium crista-castrensis, но появляются Helodium 
blandowii, Rhytidiadelphus triquetrus и Rhytidium rugosum, из которых по-
следний часто выступает доминантом соответствующего яруса.

Наибольшие различия отмечаются в видовом составе травяно-кустар-
ничкового яруса. Полностью выпадают ерикоидные кустарнички. Домини-
рование переходит к хвощам (Equisetum scirpoides) и осокам (Carex alba). 
Из 38 видов травяно-кустарничкового яруса, встреченных более чем в двух 
описаниях из всей сравниваемой совокупности, 14 видов встречаются ис-
ключительно или преимущественно в лесах лесного пояса и 17 – в лесостеп-
ном поясе (см. таблицу). Различия подчеркиваются также разнообразием 
единично встреченных видов. Из 60 видов, встреченных в 1–2 описаниях, 
50 отмечены только в лесостепном поясе и лишь 8 – только в лесном.

Проведенное сравнение со всей очевидностью показывает, что несмотря 
на физиономическое сходство, долинные темнохвойные леса лесного и ле-
состепного поясов даже в долине одной и той же реки не могут рассматри-
ваться как единое явление, а представляют собой обособленные совокупно-
сти, резко различные по флористическому составу.
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Обсуждение результатов исследования

Анализ эколого-ценотической приуроченности видов, дифференцирую-
щих долинные темнохвойные леса таежного и лесостепного поясов, показы-
вает, что выявленная разница видового состава этих сообществ обусловлена 
комплексом факторов.

В долинных сообществах лесного пояса присутствуют типично лесной 
мезофильный вид Sorbus sibirica, а также характерные для горнолесных со-
обществ и высокогорных тундр кустарники Betula rotundifolia и Spiraea al-
pinа. Виды, встреченные только в подлеске долинных лесов лесостепного 
пояса (Caragana arborescens и Cotoneaster melanocarpus), относятся к ксе-
ромезофитам, широко распространенным в кустарниковых сообществах и 
в степях равнин и низкогорий. В данном случае флористические различия 
можно трактовать как отражение различной высотной приуроченности (700–
900 м над ур. м. в лесостепи и 1400–1500 м над ур. м. в лесном поясе), а 
также как давление зонального лесостепного окружения из горных луговых 
степей. Таким же образом можно трактовать присутствие в травяно-кустар-
ничковом ярусе долинных темнохвойных лесов лесостепного пояса таких 
луговых и лугово-опушечных видов, как Galium boreale, Lathyrus pratensis, 
Rubus saxatilis и Vicia cracca. Из состава единично встреченных видов в ле-
сах лесостепного пояса к этой группе можно отнести Achillea asiatica, Adonis 
sibirica, Artemisia laciniata, A. tanacetifolia, Carex macroura, Iris ruthenica и др. 
Проникновение в леса травянистых видов зональных луговых и лугово-степ-
ных сообществ облегчается практикуемым здесь умеренным выпасом скота.

Другая группа видов, характерных только для долинных темнохвойных 
лесов лесостепного пояса, может быть связана с более выраженным про-
цессом заболачивания, обусловленным изменением характера течения реки 
на этом отрезке. К этой группе относятся Carex dioica, Equisetum scirpoides, 
Delphinium crassifolium, Galium uliginosum и Angelica tenuifolia. Также про-
грессивным заболачиванием можно объяснить присутствие в этих лесах 
Caltha palustris, Carex cespitosa, Deschampsia cespitosa, Lathyrus palustris, 
Parnassia palustris, Ribes procumbens и др., встреченных в 1–2 описаниях. 
Развитие болотообразовательного процесса индицирует и целая группа 
мхов – Calliergonella cuspidata, Helodium blandowii, Timmia megapolitana, 
Tomentypnum nitens.

Неожиданным оказалось отсутствие в долинных ельниках лесостепного 
пояса многих травянистых растений, типичных для таежных лесов и встреча-
ющихся в сообществах лесного пояса с высоким постоянством: Aegopodium 
alpestre, Carex iljinii, Cerastium pauciflorum, Vaccinium vitis-idaea, V. uligino-
sum; аналогично из мхов – Polytrichum commune, Ptilium crista-castrensis.

Особо следует отметить разнообразие представителей семейства Ор-
хидные. С учетом гербарных сборов, не вошедших в описания видов, в до-
линных лесах лесостепного пояса встречается 10 представителей семейства 
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Orchidaceae – Corallorrhiza trifida, Cypripedium calceolus, C. guttatum, Dacty-
lorhiza incarnata, D. sibirica, Epipogium aphyllum, Goodyera repens, Lysiella 
oligantha, Malaxis monophyllos, Neottianthe cucullata. Из них в сообществах 
таежного подпояса отмечен только один – Goodyera repens.

Присутствие ряда видов в лесостепном поясе невозможно объяснить 
современными эколого-ценотическими условиями. К ним относятся Carex 
alba – вид с обширным дизъюнктивным ареалом, встречающийся преиму-
щественно в составе травяных сообществ на сухих освещенных склонах с 
выходами известняков [26], но также в Сибири изредка доминирующий в 
травяном ярусе заболоченных еловых лесов на кислых почвах [20]; Bistorta 
vivipara – гипарктомонтанный вид, преимущественно распространенный в 
полярно-арктических и высокогорных областях Голарктики, изредка встре-
чающийся в лесной области; Carex sedakowii – таежно-болотный восточно-
азиатский вид, чаще встречающийся в горных районах; Orthilia obtusata – 
американо-азиатский, преимущественно горно-таежный вид, заходящий 
в тундровую зону и в высокогорья, на мерзлотных почвах полностью за-
мещающий близкий вид O. secunda; Pedicularis sceptrum-carolinum – тун-
дрово-болотный евразийский вид, рассеянно встречающийся в лесной зоне; 
Saussurea alpina – евразийский аркто-альпийский вид; Schizachne callosa – 
евразийский таежный злак, распространенный в южной части таежной зоны. 
В мохово-лишайниковом ярусе аналогичным феноменом является обилие 
Rhytidium rugosum – основного доминанта псевдотаежных лесов [27]. 

Наличие перечисленных видов в составе еловых долинных лесов лесо-
степного пояса, очевидно, обусловлено историческими причинами, а именно 
– обстановкой формирования ландшафтов в предшествовавшие геологиче-
ские эпохи. Мы считаем, что появление этих видов в составе долинных ело-
вых лесов связано с условиями позднеплейстоценового похолодания, когда 
вершины горных хребтов были покрыты ледниками, а в межгорных котлови-
нах установились криоаридные условия перигляциальной зоны с широким 
развитием мерзлотных процессов [28, 29]. В такой климатической обстанов-
ке верхняя граница лесного пояса снижалась, а сам пояс редуцировался до 
полного выпадения, как это наблюдается в современную эпоху в наиболее 
аридных районах Тывы и Монголии [14, 30, 31]. Леса могли существовать 
только в виде обособленных массивов по речным долинам, где сохранялась 
минимально необходимая влажность для выживания древесных растений. 
Присутствие ели в горах юга Сибири во время позднеплейстоценового оледе-
нения подтверждается находками ископаемых макроостатков и пыльцы [32].

В современном растительном покрове сходные условия имеют место в 
ультраконтинетальном климате северной Монголии на почвах с неглубоким 
залеганием многолетнемерзлых пород. Такие лиственничные ритидиевые 
леса были описаны И.А. Коротковым [27] под названием псевдотаежных. 
Затем Ю.М. Маскаев [8], характеризуя еловые леса Тывы, выделил псевдо-
таежные еловые долинные леса по признакам участия в травостое Equisetum 
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scirpoides, Festuca rubra, Bistorta vivipara, Carex cespitosa, Delphinium 
crassifolium, Artemisia tanacetifolia и др. при доминировании в напочвенном 
моховом покрове Hylocomium splendens, Pleurozium schreberi и Rhytidium 
rugosum. Согласно Ю.М. Маскаеву [8], такие леса «встречаются в Убсунур-
ской котловине у южного подножия хребтов Западного и Восточного Танну-
Ола и очень редко небольшими участками в Тувинской котловине, в нижней 
части гор» [8. С. 84]. Позднее Н.Б. Ермаковым [33] псевдотаежные листвен-
ничные леса были отнесены к гемибореальным лесам и выделены в составе 
отдельного порядка Festuco ovinae – Laricetalia sibiricae I. Korotkov et Erma-
kov ex Ermakov et al. 2000 класса Rhytidio rugosi – Laricetea sibiricae K. Ko-
rotkov et Ermakov 1999 в рамках эколого-флористической классификации.

В долинных еловых лесах обследованного нами участка нижнего те-
чения р. Копту встречаются характерные виды класса Rhytidio – Laricetea 
(Rhytidium rugosum) и порядка Festuco – Laricetalia (Bistorta vivipara, Gera-
nium pseudosibiricum). Однако обсуждаемые леса отличаются хорошо раз-
витым напочвенным моховым покровом с участием бореальных таежных 
зеленых мхов, доминированием бореальных хвойных и присутствием с вы-
соким постоянством ряда видов, характерных для класса Vaccinio-Piceetea 
(Goodyera repens, Linnaea borealis, Maianthemum bifolium и Pyrola incarnata). 
Перечисленные особенности не позволяют отнести эти леса к гемибореаль-
ным. Описанный нами массив долинных еловых лесов в нижнем течении 
р. Копту мы рассматриваем как реликтовое сообщество, сформировавшееся в 
условиях позднеплейстоценового перигляциального климата на мерзлотных 
почвах. В его флористическом составе сочетаются признаки типичных гор-
нотаежных и псевдотаежных лесов. Кроме того, заметный вклад в видовое 
разнообразие вносят болотные и лугово-степные виды. Смешение различных 
флористических элементов определяет высокое видовое богатство этих сооб-
ществ. Здесь присутствуют многие редкие виды растений, в том числе виды, 
включенные в Красную книгу Республики Тыва [34]: Cypripedium calceolus, 
Dactylorhiza sibirica (включен как D. baltica), Epipogium aphyllum и Neottianthe 
cucullata. Таким образом, долинные еловые леса нижнего течения р. Копту 
представляют высокую ценность в природоохранном аспекте.

В современных климатических условиях эти леса находятся в состоянии 
неустойчивого равновесия и поддерживаются за счет охлаждающего воздей-
ствия реки и стока холодного воздуха с гор по речной долине. Обследование 
массива показало, что он подвержен сильному и разнообразному негативно-
му антропогенному воздействию. Наибольший урон наносят пожары, унич-
тожающие как древесный, так и мохово-лишайниковый ярус сообществ. 
Часто видны следы стихийно-выборочных рубок и пастьбы крупного рога-
того скота по лесу. Вблизи устья реки есть старая система ирригационных 
каналов, в настоящее время полуразрушенная, которая за счет изменения 
гидрологического режима реки способна существенно трансформировать 
среду обитания долинных еловых лесов.
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В результате интенсивного антропогенного пресса (рубки, пожары, вы-
пас, ирригация) площадь лесного массива сокращается. Необходима раз-
работка комплекса мероприятий по сохранению этих уникальных лесов в 
Тувинской котловине. Одним из современных подходов к сохранению уни-
кальных ботанических объектов является практика выделения ключевых бо-
танических территорий (КБТ). Первоначальный список КБТ в Республике 
Тыва [36] впоследствии был существенно расширен [37]. В числе прочих 
предложена дополнительная ключевая территория в устье р. Копту в районе 
п. Бояровка [37]; основанием для ее выделения явился состав ценофлоры 
степей данного участка). Считаем, что ключевые ботанические территории 
в устье р. Копту необходимо расширить за счет включения полосы долин-
ных еловых лесов на протяжении 20 км вверх по течению реки. Такая клю-
чевая ботаническая территория обладает гораздо большим разнообразием 
как видов растений, так и растительных сообществ и является хорошей ос-
новой для организации здесь охраняемой природной территории.

Заключение

Исследованный массив долинных еловых лесов в нижнем течении р. Коп-
ту не является прямым продолжением лесного пояса в нижележащие пояса 
по речной долине. Это своеобразный ценотический реликт позднеплейсто-
ценовой эпохи, сформировавшийся в условиях сурового климата послед-
него ледникового периода и сохранившийся в основных чертах до наших 
дней. В видовом составе долинных еловых лесов представлены элементы 
горнотаежных и псевдотаежных лесов, лесных болот и лесостепного окру-
жения. Уникальная среда, формирующаяся под пологом этих сообществ, 
способствует сохранению здесь ряда редких и уязвимых видов растений, в 
том числе находящихся под охраной. Еловые леса долины р. Копту в ниж-
нем течении близ п. Бояровка представляют высокую ценность как с точки 
зрения биоразнообразия, так и в историческом аспекте. Для их сохранения 
необходимо расширить границы предложенной ранее ключевой ботаниче-
ской, включив в нее долину р. Копто.
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Spruce forests of the Koptu River valley (the Republic of Tuva) 
as a relict of Late Pleistocene vegetation

Spruce forests of the Tuva Republic are not sufficiently described in literature. 
Spruce forests occupy small areas, but they are characterized by high species diversity. 
Enclaves of forest communities outside the forest belt are particularly interesting. The 
actual problem concerns species composition which forms plant communities existing 
under environmental and climate conditions that are not favorable for it. The aim of 
the research is to describe the communities of the valley dark coniferous forests in 
the model river valley in Central Tuva, to assess their diversity, to analyze species 
composition and to identify the main factors determining it.

In the course of the fieldwork in 2020, we examined coniferous forests along the 
Koptu river, on the southern slope of the Academic Obruchev range (See Figures). In 
this part of the range, the foothills are occupied by steppe vegetation; forest-steppe 
landscapes prevail at altitudes of 800-1000 m; above there is the taiga belt, the upper 
border of the forest is about 1900 m above sea level. Two key areas were investigated; 
one of them is located in the middle course of the river within the taiga belt (51.90-
51.92°N; 95.45-95.48°E, 1400-1500 m above sea level), the other is in the lower course 
of the river in the forest-steppe belt (51.55-51.70°N; 95.34-95.45°E, 700-900 m above 
sea level). In total, 11 relevés were made on plots of 20×20 m by the standard method.

We established that the forests are rich in species: 98 taxa were registered (See Table). 
It could be expected that coniferous forests in the river valley within the forest-steppe 
belt are a continuation of the above located communities, a continuation of communities 
from the taiga belt. However, our materials have demonstrated that it is not so. We 
revealed that, despite the physiognomic similarity, the dark coniferous communities 
growing in the river valley in its lower course differ significantly from those growing 
within the taiga belt (See Table). Larix sibirica is abundant everywhere; but in the taiga 
belt Pinus sibirica dominates in the valley communities, and Picea obovata prevailes 
in the river valley in the forest-steppe belt. Apart from it, the communities of these two 
key sites differ significantly in their species composition. Analysis of the ecology of 
differentiating species shows that the difference is due to a complex of factors. Four 
groups of species can be distinguished in the investigated forests:

I. Taiga species which are only encountered in forests of the upper part and are 
absent below (Aegopodium alpestre, Carex iljinii, Cerastium pauciflorum, Vaccinium 
vitis-idaea, V. uliginosum).

II. Meadow species, symmetrically, only occur in the forests of the lower part and 
are absent in the taiga belt (Galium boreale, Lathyrus pratensis, Rubus saxatilis and 
Vicia cracca, Achillea asiatica, Adonis sibirica, Artemisia laciniata, Iris ruthenica).

The two groups mentioned above reflect the difference in altitude as well as the 
influence of the zonal environment. 

III. A series of species in the downstream valley forests reflect a waterlogging 
process, which takes place there due to the altitudinal gradient declining and surface 
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flattening (Angelica tenuifolia, Caltha palustris, Carex cespitosa, C. dioica, Equisetum 
scirpoides, Delphinium crassifolium, Galium uliginosum, Lathyrus palustris, Parnassia 
palustris, Ribes procumbens; among mosses – Calliergonella cuspidata, Helodium 
blandowii, Timmia megapolitana, Tomentypnum nitens).

IV. A number of species with mainly taiga or Arctic-Alpine distribution were 
recorded only in larch-spruce forests in the river valley in the forest-steppe belt and 
they are absent in the forests of the upper key area (Carex alba, Bistorta vivipara, Carex 
sedakowii, Orthilia obtusata, Pedicularis sceptrum-carolinum, Saussurea alpina, 
Schizachne callosa). For these species, it is impossible to explain their presence in 
the forest-steppe belt by modern ecological conditions. Their presence in the valley 
spruce forests has historical reasons and could be caused by the conditions of the Late 
Pleistocene cooling. So, we can draw a conclusion that the massif of valley spruce 
forests in the lower part of the Koptu river is a relict community formed in the Late 
Pleistocene periglacial environment on permafrost soils. In present conditions, it is in 
unstable equilibrium. 

The massif is the habitat of a number of rare species. In particular, the Orchidaceae 
taxa were found here, four of which are included in the Red Book of the Republic of 
Tuva (Cypripedium calceolus, Dactylorhiza sibirica, Epipogium aphyllum, Neottianthe 
cucullata). The valley forest of the lower part of the Koptu river can be nominated 
as a high conservation value forest and recommended to be included in the list of 
the Important Plant Areas of the Altai-Sayan region. The massif is under the strong 
anthropogenic pressure; in order to avoid extinction, it needs to be protected.

The paper contains 2 Figures, 1 Table and 37 References.
Key words: coenoflora; biodiversity; Important Plant Areas; rare species; 

extrazonal vegetation.
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Влияние сочетанного дефицита витаминов, кальция,  
магния и йода на когнитивные функции растущих крыс
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«Клинико-экспериментальное обоснование оптимальной схемы коррекции 

алиментарной сочетанной недостаточности витаминов и минеральных веществ».

Исследовано влияние полигиповитаминоза в сочетании с недостаточностью 
кальция, магния и йода у растущих самцов крыс-отъёмышей стока Wistar с исходной 
массой тела 51,4 ± 0,5 г на проявление безусловного рефлекса и способность к 
обучению в ответ на воздействие электрическим током. Крысы контрольной 
группы (I) потребляли полноценный полусинтетический рацион, крысы II группы 
(- Са, Mg, I) – тот же рацион, но с уменьшенным на 50% в минеральной смеси 
количеством кальция, магния и йода, крысы III группы (- Vit) получали рацион, 
содержащий 100% минеральных веществ с уменьшенным до 20% количеством 
витаминной смеси при полном исключении из нее витамина Е. Животных 
IV группы (- Vit, Са, Mg, I) содержали на дефицитном по витаминам и минеральным 
веществам рационе. На 7-е сутки развития микронутриентной недостаточности 
у крыс ухудшено воспроизведение безусловного рефлекса (фотофобии). Выявлено 
статистически значимое (р < 0,05) снижение долгосрочной памяти у животных, 
содержавшихся на рационе с дефицитом витаминов (- Vit) и одновременно 
сниженным уровнем витаминов, кальция, магния и йода (- Vit, Са, Mg, I). На 
основании величин латентного времени входа в темный отсек в тесте «Условный 
рефлекс пассивного избегания» через 1 сутки и через 14 суток установлено, что 
ухудшение памяти обусловлено снижением в рационе содержания витаминов, 
тогда как дефицит минеральных веществ не влиял на эти параметры.
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Введение

Эпидемиологические обследования и мониторинг питания населения 
Российской Федерации свидетельствуют о недостаточном содержании в ра-
ционе витаминов D, группы В, кальция, магния, йода [1, 2]. В результате для 
населения нашей страны характерно сочетание одновременной недостаточ-
ности сразу нескольких эссенциальных микронутриентов. 

Адекватная обеспеченность организма микронутриентами является не-
обходимым условием для осуществления мыслительной функции. Предпо-
лагается, что повышенная концентрация некоторых витаминов, в частности 
витамина С и фолата, в мозге человека по сравнению с плазмой крови необ-
ходима для предотвращения окислительного повреждения ДНК и оптимиза-
ции ее восстановления [3]. Большинство исследований посвящено изучению 
влияния на когнитивные функции недостаточности одного витамина или 
минерального вещества. Показано, что даже умеренно сниженный статус 
витамина D или фолата сопровождался ухудшением когнитивной функции 
у пожилых людей по нескольким параметрам [4, 5]. При дефиците витами-
на D у крыс в 1,6 раза увеличивалось число неудачных попыток прохожде-
ния водного лабиринта Морриса [6]. Недостаточность витамина А препят-
ствовала обучению и сохранению памяти у молодых крыс [7]. Сниженный 
уровень в плазме крови витаминов А, С, D, В12, Е, фолатов ассоциируется 
со снижением когнитивных функций [3]. В тесте «Условный рефлекс пас-
сивного избегания» у взрослых крыс-самок, получавших в течение 8 недель 
безмагниевую диету, при обучении увеличивался латентный период захода 
в темную камеру; при воспроизведении навыка латентный период захода в 
темную «опасную» камеру увеличивался на 11,4% (р < 0,05) [8]. 

Дефицит йода даже в легкой и умеренной степени связан с ухудшени-
ем показателя IQ, чтения и правописания у детей [9]. Во многих эндемич-
ных йододефицитных районах Китая от 5 до 15% детей страдают легкой 
умственной отсталостью (коэффициент IQ 50–69) [10]. При обследовании 
337 лиц в возрасте 49 лет установлена статистически значимая связь между 
более высоким уровнем в плазме крови кальция и магния с когнитивными 
показателями [11].

Имеются лишь отдельные работы по исследованию влияния сочетанного 
недостатка всех витаминов (полигиповитаминоза) на обучаемость крыс. Со-
четанный дефицит витаминов группы В (В12, В6 и фолата) в течение 10 не-
дель сопровождался гомоцистеинемией и значительно ухудшал обучаемость 
и память мышей [12]. Пребывание крыс на полигиповитаминозном рационе 
в течение 12 суток приводило к ухудшению воспроизведения безусловного 
рефлекса (фотофобии), статистически значимому увеличению в 3,2 раза ла-
тентного периода перехода в темный отсек лабиринта по сравнению с жи-
вотными, получавшими полноценный рацион, но не отразилось на их спо-
собности к обучению [13].
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В связи с широкой распространенностью у взрослого и детского населе-
ния нашей страны недостаточного потребления с пищей витаминов, каль-
ция, магния и йода, представлялось целесообразной попытка охарактери-
зовать влияние дефицита этих микронутриентов у растущих животных как 
отражение степени воздействия пищевых дефицитов на обучаемость детей. 
Организм детей наиболее чувствителен к алиментарным дефицитам, в связи 
с этим в качестве модели были использованы крысы-отъемыши, аппрокси-
мация возраста которых по таблицам пересчета на возраст человека соответ-
ствует примерно 4–5 годам жизни ребенка [14]. Содержание крыс в течение 
23 суток на дефицитном рационе по продолжительности соответствовало 
примерно 4 годам жизни ребенка [15].

Цель работы – изучить влияние сочетанной недостаточности витаминов, 
кальция, магния и йода на проявление безусловного рефлекса и способность 
к обучению растущих крыс в ответ на воздействие электрическим током. 

Материалы и методики исследования

Эксперимент проведен на 46 самцах крыс-отъемышей стока Wistar с ис-
ходной массой тела 51,4 ± 0,5 г, полученных из питомника лабораторных 
животных филиала «Столбовая» Федерального государственного бюджет-
ного учреждения науки «Научный центр биомедицинских технологий Фе-
дерального медико-биологического агентства» (Московская обл., Чеховский 
р-н, г.п. Столбовая). Исследования на животных выполнены в соответствии 
с требованиями ГОСТ 33216–2014 «Руководство по содержанию и уходу за 
лабораторными животными. Правила содержания и ухода за лабораторны-
ми грызунами и кроликами». Протокол исследования одобрен комитетом по 
этике ФИЦ питания и биотехнологии.

Животных содержали по 2 крысы в клетке в контролируемых условиях 
окружающей среды (температура 20–26 °C, относительная влажность 30–
60%, 12-часовой цикл освещения). Животные получали корм ad libitum и 
имели постоянный доступ к дистиллированной воде, содержание в которой 
Ca составило 77 мкг/мл, Mg – 33 мкг/мл.

В исследовании применен предварительный отборочный подход, заклю-
чающийся в изначальном разделении крыс в зависимости от показателей их 
поведения в тесте «Приподнятый крестообразный лабиринт», основанном 
на естественном стремлении животного оставаться в закрытых (темных) 
местах и природном страхе к открытым пространствам и высотам. В тесте 
изучено поведение животных в условиях переменной стрессогенности, т.е. 
при свободном выборе комфортных условий, что позволяет оценить степень 
выраженности эмоциональной реакции страха и тревоги, двигательную ак-
тивность, скорость ориентировочных реакций. Время пребывания крысы в 
лабиринте составляло 5 мин. При тестировании регистрировали число за-
ходов и время пребывания в закрытых и открытых рукавах, общую иссле-
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довательскую активность. Тестирование проводили до начала кормления 
животных экспериментальными рационами и на 21-е сутки. Перемещение 
крыс по лабиринту регистрировали с помощью системы видеонаблюдения 
«Smart 3.0.04» («Panlab Harvard Apparatus», Испания).

Модель. В течение первых 5 суток всех животных содержали на полноценном 
полусинтетическом рационе, содержащем 20% казеина пищевого кислотного по 
ГОСТ 31689–2012 (содержание белка не менее 90,0%), 64% кукурузного крахма-
ла, 9% жира (смесь подсолнечного масла и лярда 1:1), 3,5% стандартной солевой 
смеси (AIN93), 2% микрокристаллической целлюлозы, 1% сухой витаминной 
смеси, 0,30% L-цистеина, 0,25% холина битартрата. По результатам теста «При-
поднятый крестообразный лабиринт» и массе тела животных рандомизированно 
распределяли на 4 группы по 10–12 крыс в каждой группе.

В последующие 23 дня животные получали экспериментальные рацио-
ны. Животные I группы (контроль, n = 12) получали полноценный по со-
держанию белка, жиров и углеводов рацион с полноценной витаминно-ми-
неральной смесью. Крысы II группы (- Са, Mg, I, n = 12) – тот же рацион, но 
содержащий 100% витаминов и дефицитный по кальцию, магнию и йоду за 
счет уменьшения их количества в минеральной смеси на 50% по сравнению 
с таковым в рационе контрольной группы. Крысы III группы (- Vit, n = 10) 
получали рацион, содержащий 100% минеральных веществ и дефицитный 
по всем витаминам за счет уменьшения количества витаминной смеси до 
20% от уровня в рационе контрольной группы при полном исключении из 
неё витамина Е [16]. Животных IV группы (- Vit, Са, Mg, I, n = 12) содержали 
на дефицитном по витаминам и минеральным веществам рационе за счет 
уменьшения содержания витаминной смеси в 5 раз и уменьшения количе-
ства кальция, магния и йода в минеральной смеси в 2 раза. Среднесуточное 
количество поедаемого корма в расчете на одну крысу составило 14,5±0,4 г 
во всех группах животных. Еженедельно проводили контроль массы тела 
животных на весах с точностью до 0,1 г.

Тест «Условный рефлекс пассивного избегания». Оценка поведения и 
памяти животных проведена в традиционно принятом тесте «Условный реф-
лекс пассивного избегания» [17, 18]. При обучении крысу однократно по-
мещали в светлый отсек камеры спиной к темному отсеку. Регистрировали 
латентный период (ЛП) пребывания в светлом отсеке камеры. Как только 
крыса переходила в темный отсек камеры, она получала электрокожное раз-
дражение на лапы (ток 0,4 мА не более 8 с), затем крысу сразу же перево-
дили в жилую клетку. Через 24 ч после обучения у животных проверяли 
сохранность памятного следа. Для этого животных подвергали тестирова-
нию в той же камере, но без подачи тока. ЛП пребывания в светлом отсеке 
камеры при тестировании рассматривали в качестве показателя, характери-
зующего степень запоминания крысой отрицательного опыта – удара током. 
Если животное не переходило в темный отсек камеры в течение 180 с, то 
считали, что памятный след полностью сохранен.
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Для оценки влияния недостаточности витаминов и/или минеральных 
веществ на процессы забывания тестирование сохранения памятного сле-
да проводили спустя отдаленный интервал времени – 2 недели. Обучение 
проводили на 7-е сутки эксперимента, проверку обучения (памятного сле-
да) – на 8-е сутки, оценку долгосрочной памяти – на 21-е сутки эксперимен-
та. О сохранности навыка судили по изменению латентного времени захода 
крысы в темный отсек.

На 23-е сутки предварительно анестезированных эфиром крыс выводили 
из эксперимента путем декапитации. 

Определение витаминов. Для подтверждения развития дефицита ви-
таминов у крыс, способных к синтезу витамина С, в качестве показателей 
витаминного статуса определяли жирорастворимый витамин-антиокси-
дант Е и 2 водорастворимых витамина группы В (В1 и В2). Содержание в 
целом лиофильно высушенном головном мозге витамина Е (α-токоферол) 
определяли с помощью обращенно-фазовой высокоэффективной жидкост-
ной хроматографии, используя хроматографическую систему («Jasco», Япо-
ния), включающую спектрофлуориметрический детектор «Jasco 821-FP» 
(lвозб=292 нм, lэм=330 нм); насос «Jasco 880-PU», обеспечивающий подачу 
элюента (смесь ацетонитрила, метанола, дихлорметана в объемном соотно-
шении 50:45:5) в изократическом режиме со скоростью 0,7 мл/мин; сталь-
ную колонку Nucleosil 100–5 С18 длиной 150 мм и внутренним диаметром 
4,6 мм [19]. После проведения кислотно-ферментативного гидролиза образ-
цов целого лиофильно высушенного головного мозга витамин В1 опреде-
ляли флуориметрически тиохромным методом, витамин В2 – флуориметри-
чески титрованием апорибофлавинсвязывающим белком c использованием 
спектрофлуориметра F-2000 («Hitachi», Япония) [16, 20]. 

Статистический анализ. Выборка включала 46 самцов крыс-отъемышей 
стока Wistar, 4 группы по 10–12 крыс в каждой группе. Концентрация витами-
нов определена в трех повторностях. Физиологические тесты проведены од-
нократно. На рисунках и в таблицах приведены средние значения и стандарт-
ная ошибка среднего (M±mM). Статистическая обработка данных проведена в 
программе IBM SPSS Statistics 23.0 (IBM, США). Для попарного сравнения 
выборочных совокупностей использованы критерии: непараметрический 
U-критерий Манна–Уитни и непараметрический критерий Краскелла–Уолле-
са для независимых переменных. Статистическую значимость различий ре-
зультатов считали при достижении порога вероятности 5% (p < 0,05). 

Результаты исследования 

Влияние недостаточности витаминов и/или кальция, магния и йода ис-
следовано на трех группах растущих крыс, получавших дефицитные по со-
ответствующим микронутриентам рационы, в сравнении с животными того 
же возраста, получавших полноценный полусинтетический рацион. 
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Общее состояние всех животных по внешнему виду, качеству шерстного 
покрова и поведению при осмотре во время тестирований оценено как удов-
летворительное. 

Развитие дефицита микронутриентов. Различий в массе тела живот-
ных в течение всего эксперимента не выявлено (табл. 1). О развитии недо-
статочности витаминов у животных свидетельствовало статистически зна-
чимое (p < 0,001) снижение в целом головном мозге содержания измеренных 
в конце эксперимента витамина В1 на 28,7% и витамина Е на – 18,0% (табл. 1, 
группа III). Снижение в рационе содержания минеральных веществ не влия-
ло на уровень витаминов в целом мозге.

Таблица 1 [Table  1]
Масса тела и содержание витаминов в целом головном мозге (мкг/г) крыс  

стока Wistar, получавших дефицитные по содержанию витаминов  
и/или минеральных веществ рационы, в конце эксперимента 

[The body mass and vitamin content in the whole brain (µg/g) of Wistar rats receiving diets 
deficient in vitamins and / or mineral substances at the end of the experiment] (M ± mM)

Показатель
[Indicator]

Группа животных [Group of animals]
pI

 Контроль
[Control]

II
 (- Са, Mg, I)

III 
(- Vit)

IV
(- Vit, Са, Mg, I)

Масса тела, г
[Body mass, g] 190,0 ± 11,8 193,0 ± 12,4 182,9 ± 17,3 187,3 ± 12,6 –

Витамин В1
[Vitamin B1]

4,53 ± 0,13 4,29 ± 0,18 3,23 ± 0,09 3,12 ± 0,11

pI–III < 0,001
pI–IV < 0,001
pII–III < 0,001
pII–IV < 0,001

Витамин В2
[Vitamin B2]

2,74 ± 0,10 2,71 ± 0,12 2,67 ± 0,16 2,90 ± 0,09 –
Витамин Е 
(α-токоферол)
[Vitamin E 
(α-tocopherol)]

15,0 ± 0,3 14,4 ± 0,5 12,3 ± 0,3 13,2 ± 0,3
pI–III < 0,001
pI–IV < 0,001
pII–IV = 0,089

Тревожность и двигательная активность. В табл. 2 представлены 
результаты оценки тревожности и двигательной активности перед началом 
эксперимента (первое тестирование) и после 21 суток кормления животных 
дефицитными по микронутриентам рационами (второе тестирование) в те-
сте «Приподнятый крестообразный лабиринт». 

При первом тестировании временные интервалы, проведенные животны-
ми в открытых и закрытых рукавах лабиринта, а также двигательная актив-
ность не различались. При вторичном тестировании поведение животных 
всех групп существенно не изменилось, что свидетельствует об отсутствии 
влияния развивающихся в течение 21 суток дефицитов микронутриентов на 
степень тревожности растущих крыс. В то же время во втором тестирова-
нии животные контрольной группы и животные, получавшие дефицитный 
по содержанию кальция, магния и йода рацион, меньше перемещались по 
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лабиринту, что подтверждается статистически значимо (p < 0,05) меньшей 
длиной пройденной дистанции, чем при первом тестировании. 

Таблица 2 [Table  2] 
Характеристика поведения крыс стока Wistar, получавших дефицитные 

по содержанию витаминов и/или минеральных веществ рационы, 
в тесте «Приподнятый крестообразный лабиринт» 

[Behavior characteristics of Wistar rats receiving rations deficient in vitamins 
and/or mineral substances in the test “Elevated plus maze”] (M ± mM)

Показатель
[Indicator]

Тест 1 (перед началом 
эксперимента)

[Test 1 (before starting the experiment)]

Тест 2 (тестирование 
на 21-е сутки эксперимента)

[Test 2 (testing 
on the 21st day оf the experiment)]

I
Кон-
троль

[Control]

II
(- Са, 
Mg, I)

III
(- Vit)

IV
(- Vit, 

Са, 
Mg, I)

I
Кон-
троль

[Control]

II
(- Са, 
Mg, I)

III
(- Vit)

IV
(- Vit, 

Са, 
Mg, I)

Время пре-
бывания в 
открытых 
рукавах, с
[Stay time in 
open arms, sec.]

60 ± 8 66 ± 13 57 ± 10 61 ± 10 42 ± 8 53 ± 15 59 ± 9 47 ± 9

Время пребы-
вания в закры-
тых рукавах, с 
[Stay time in 
closed arms, sec.]

209 ± 9 201 ± 16 215 ± 13 208 ± 13 209 ± 9 201 ± 16 216 ± 13 208 ± 14

Общее число 
переходов
[Total number 
of transitions]

24 ± 3 24 ± 4 23 ± 3 24 ± 3 19 ± 2 18 ± 4 25 ± 3 21 ± 3

Пройденная 
дистанция, см
[Total  
distance, cm]

1400 ± 
52

1389 ± 
106

1381 ± 
125

1391 ± 
112

1072 ± 
94*

1016 ± 
123*

1153 ± 
128

1221 ± 
117

Примечание. * – статистически значимые различия по сравнению с тестом 1 (p < 0,05).
[Notes. * The differences are significant relative to Test 1 (p < 0.05)].

У крыс из дефицитных по содержанию витаминов групп сохранена вы-
сокая двигательная активность. Таким образом, у крыс контрольной группы 
и с дефицитом минеральных веществ (- Са, Mg, I) двигательная активность 
снизилась, а у крыс как с дефицитом только витаминов (- Vit), так и с соче-
танным дефицитом витаминов и минеральных веществ (- Vit, Са, Mg, I) не 
изменилась.

Когнитивные функции кратковременной и длительной памяти. Ре-
зультаты оценки когнитивных функций кратковременной и длительной па-
мяти представлены на рис. 1 и 2.

Ю.С. Сидорова, Н.А. Петров, О.А. Вржесинская и др.
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Рис. 1. Латентное время в тесте «Условный рефлекс пассивного избегания» 
в динамике у крыс стока Wistar, получавших разные по содержанию 

витаминов и/или минеральных веществ рационы (M ± mM): 
I – контроль; II – (- Са, Mg, I); III – (- Vit); IV – (- Vit, Са, Mg, I). 

Примечания: * – статистически значимые различия (p < 0,05) относитель-
но контрольной группы (I); # – статистически значимые различия (p < 0,05) 

относительно группы (- Са, Mg, I) согласно U-критерию Манна–Уитни
[Fig. 1. The latent time (in the dynamics) of the passive avoidance reaction in Wistar rats 

feeding on rations with different content of vitamins and / or mineral substances (M ± mM): 
I - Сontrol; II - (- Са, Mg, I); III - (- Vit); IV - (- Vit, Са, Mg, I).

Notes: * the differences are significant (p < 0.05) relative to the control group (I); 
# the differences are significant (p < 0.05) relative to the group (- Ca, Mg, I)  

according to the Mann-Whitney U-test] 

Во время первого тестирования (выработка условного рефлекса пас-
сивного избегания) животные всех групп входили в темный отсек камеры 
(100% выработка рефлекса). Однако если под влиянием исследовательско-
го поведения и врожденного предпочтения темных участков пространства 
(фотофобии) крысы, получавшие полноценный рацион, достаточно быстро 
заходили в темный отсек, то уже через 7 суток кормления эксперименталь-
ными рационами животные всех дефицитных по витаминам, минеральным 
веществам или с одновременным дефицитом эссенциальных микронутри-
ентов групп входили в темный отсек статистически значимо (p < 0,05) поз-
же (см. рис. 1). Относительно контроля время пребывания в светлом отсеке 
камеры у крыс с дефицитом витаминов (- Vit) увеличилось в 3 раза, а у крыс 
с дефицитом минеральных веществ (- Са, Mg, I) и сочетанным недостатком 
микронутриентов (- Vit, Са, Mg, I) – соответственно в 1,85 и 1,95 раза.

Через 24 ч при тестировании краткосрочной памяти различия между 
группами не выявлялись. Через 2 недели при оценке долгосрочной памяти 
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животные с дефицитом витаминов (- Vit) статистически значимо (p < 0,05) 
быстрее перемещались в темную камеру по сравнению как с животными, 
получавшими полноценный рацион (контрольная группа), так и с живот-
ными (- Са, Mg, I), в рационе которых имелся недостаток минеральных ве-
ществ (рис. 1).

Способность крыс к запоминанию. Способность крыс к запоминанию 
нанесенного электроболевого раздражения оценена по разнице латентного 
времени до (1-е тестирование после 7 суток кормления животных рацио-
нами с различным содержанием микронутриентов) и после обучения через 
последующие 1 сутки и 14 суток (см. рис. 2). 

Рис. 2. Разница латентного времени входа в темный отсек крыс стока Wistar, 
получавших дефицитные по содержанию витаминов и/или 

минеральных веществ рационы (M ± mM): I – контроль; II – (- Са, Mg, I); 
III – (- Vit); IV – (- Vit, Са, Mg, I). 

Примечания: * – статистически значимые различия (p < 0,05) 
относительно контрольной группы (I); # – статистически значимые различия 

(p < 0,05) относительно группы (- Са, Mg, I) согласно U-критерию Манна–Уитни
[Fig. 2. The difference in the latent time of entry into the dark compartment 

of Wistar rats fed on rations deficient in vitamins and / or mineral substances (M ± mM): 
I - Control; II - (- Са, Mg, I); III - (- Vit); IV – (- Vit, Са, Mg, I).

Notes: * the differences are significant (p < 0.05) relative to the control group (I); 
# the differences are significant (p < 0.05) relative to the group (- Ca, Mg, I)  

according to the Mann-Whitney U-test] 

Из данных, представленных на рис. 2, видно, что у животных с дефици-
том витаминов (- Vit) уже через 24 ч после первого тестирования латентный 
период нахождения крыс в светлом отсеке до их перехода в темный отсек 
статистически значимо (p < 0,05) меньше по сравнению с показателем жи-
вотных из контрольной группы, получавших полноценный рацион. Через 
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14 суток этот показатель статистически значимо (p < 0,05) снижен и по срав-
нению с группой II (- Са, Mg, I). Полученный результат свидетельствует об 
ухудшении памяти и когнитивных функций у животных, получавших де-
фицитный по витаминам рацион (- Vit). Статистически значимое (p < 0,05) 
снижение показателя долгосрочной памяти выявлено также у животных, со-
державшихся на рационе с одновременно сниженным уровнем витаминов, 
кальция, магния и йода (- Vit, Са, Mg, I). На основании полученных резуль-
татов можно заключить, что ухудшение памяти и когнитивных функций обу-
словлено именно снижением в рационе содержания витаминов. Неожидан-
ным оказался тот факт, что при сочетанном недостатке в рационе витаминов 
и минеральных веществ (- Vit, Са, Mg, I) относительное латентное время 
через 24 ч не отличалось от параметра у животных, получавших полноцен-
ный рацион (контрольная группа). 

Обсуждение результатов исследования

Ранее нами было показано, что у крыс на 12-е сутки кормления их вита-
миндефицитным рационом ухудшилось воспроизведение безусловного реф-
лекса фотофобии [13]. В данной работе оказалось, что изменения проявляют-
ся значительно раньше – уже на 7-е сутки. Одним из механизмов может быть 
снижение концентрации витамина D в головном мозге, поскольку физио-
логические концентрации витамина D в мозге оказывают нейропротектор-
ное действие [21]. Дополнительный вклад в снижение концентрации гормо-
нальной формы этого витамина мог вносить дефицит магния, являющегося 
кофактором в реакциях метаболизма витамина D [22]. Влияние микрону-
триентной недостаточности на высшую нервную деятельность исследовано 
на модели однократного обучения в тесте «Условный рефлекс пассивного 
избегания» с двумя камерами, в ходе которого обнаружено статистически 
значимое (p < 0,05) ухудшение долгосрочной памяти, что согласуется с дан-
ными литературы о нарушении обучаемости животных при изолированном 
дефиците каждого из витаминов D, А или В1, при нарушении эндогенного 
синтеза аскорбиновой кислоты [6, 23–27], а также при сочетанной недоста-
точности витаминов группы В (В1, В2, В3, В6, В9, В12), которые необходимы 
для осуществления когнитивных функций [12, 29, 30]. Большинство работ в 
этой области посвящено исследованию алиментарного дефицита какого-ли-
бо одного пищевого компонента рациона, зачастую исследования проведе-
ны на половозрелых интактных крысах, лишенных одного эссенциального 
вещества (чаще всего магния), в течение длительного времени, как правило, 
8 недель, или влияние биологически активных веществ растительного или 
животного происхождения (например, карнозина) изучено на фоне адекват-
ной обеспеченности эссенциальными веществами [28]. Так, у потомства бе-
ременных крыс, потреблявших рационы с дефицитом витаминов В2, В12 и 
В9, и у взрослых крыс, получавших такую же витаминдефицитную диету 
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в период жизни от 2 до 8 месяцев, нарушились координация движений и 
способность к обучению, причем морфологически подтвержденные нару-
шения более выражены у молодых животных [31]. Принципиальным отли-
чием данного исследования явилось изучение обучаемости растущих крыс 
в условиях развившейся в течение 23 дней сочетанной множественной не-
достаточности эссенциальных микронутриентов (всех витаминов и трех ми-
неральных элементов), что характерно для питания большинства категорий 
населения нашей страны [1, 2]. В данном исследовании для оценки выработ-
ки условного рефлекса пассивного избегания использована двухкамерная 
установка, тогда как, по мнению некоторых авторов, использование трех-
камерной установки с «неопасной» темной камерой могло бы дать больше 
информации [28, 32]. 

Таким образом, полученные данные свидетельствуют о важности адек-
ватной обеспеченности организма всеми витаминами и минеральными 
веществами. Не вызывает сомнения, что для поддержания когнитивных 
функций и памяти на оптимальном уровне необходимо корректировать али-
ментарный недостаток витаминов путем дополнительного их включения в 
рацион [3]. 

Заключение

Таким образом, развитие микронутриентной недостаточности (одновре-
менный дефицит всех витаминов, кальция, магния и йода) у растущих крыс-
отъемышей стока Wistar уже через 7 суток кормления экспериментальными 
рационами привело к ухудшению воспроизведения безусловного рефлекса (фо-
тофобии), а в дальнейшем к снижению долгосрочной памяти. При этом основ-
ной вклад в нарушение обучаемости и долговременной памяти внес дефицит 
витаминов. Другими словами, полигиповитаминоз у крыс оказал амнестическое 
действие. Для понимания конкретных механизмов нарушения требуются даль-
нейшие исследования, предполагающие изучение влияния дефицита функцио-
нально связанных витаминов группы В, изолированного дефицита витамина D, 
а также дефицита витамина Е. Не меньший интерес могут представлять собой 
исследования возможности восстановления нарушенных когнитивных функций 
путем восполнения недостатка в рационе исследованных микронутриентов. По-
лученные данные свидетельствуют о необходимости коррекции полигиповита-
минозных и полимикроэлементозных состояний для оптимизации микронутри-
ентной обеспеченности детского и взрослого населения. 
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Svetlana N. Leonenko, Sergey N. Zorin, Petr S. Gromovyh 

Federal Research Center for Nutrition, Biotechnology and Food Safety, Moscow, Russian Federation

Influence of multiple deficiency of vitamins, calcium,  
magnesium and iodine on cognitive function in growing rats

Due to the prevalence of multiple deficiency of vitamins and some minerals among 
the population, as well as the role of micronutrients in maintaining cognitive functions, the 
aim of the research was to study the effect of combined deficit of vitamins and/or calcium, 
magnesium and iodine in the diet of growing Wistar male weaning rats on the manifestation 
of an unconditioned reflex and ability to learn in response to an electric shock.

Mice for the experiment were obtained from Stolbovaya nursery, Federal State 
Budgetory Scientific Institution Scientific Center of Biomedical Technologies of the 
Federal Medical-Biological Agency (Moscow region, Russia). After a 5-day feeding 
on a complete semi-synthetic diet, rats with an initial body weight of 51.4 ± 0.5 g were 
randomly (according to body weight and the results of the “Elevated Plus Maze” test) 
divided into four groups (10-12 animals in each group). Subsequently, within 23 days, 
the animals of the control group (I) received a complete semi-synthetic diet, the rats of 
Group II (- Ca, Mg, I) were fed on the same diet, but with a 50% reduction in the amount 
of calcium, magnesium and iodine in the mineral mixture, the rats of Group III (- Vit) 
received a diet containing 100% of minerals with a reduced amount of vitamin mixture 
up to 20% with the complete elimination of vitamin E from it. The animals of Group IV 
(- Vit, Ca, Mg, I) were kept on a diet simultaneously deficient in vitamins and mineral 
substances. The manifestation of the unconditioned reflex was studied in the “Elevated 
plus maze” test before feeding the animals on experimental diets and on the 21st day of 
feeding. The behavior and memory of animals were evaluated in the test “Conditioned 
reflex of passive avoidance” on the 7th day of feeding on experimental diets in response 
to electrocutaneous irritation of paws (current 0.4 mA, not more than 8 sec.) when 
entering the dark compartment (development of a conditioned reflex), on the 8th day - 
a test of training (a memorable trace), and on the 21st day - an assessment of long-
term memory. Pre-anesthetized with ether, the rats were taken out of the experiment by 
decapitation, and the content of vitamin E (α-tocopherol) was determined by HPLC, 
vitamins B1 and B2 were measured fluorimetrically in the whole lyophilized brain.

In this research, we revealed, that throughout the experiment, the general condition 
of all animals (appearance and fur) and the body weight did not differ. Reducing the 
content of vitamins in the diet led to a significant decrease (p < 0.001) in the brain 
content of selectively measured vitamins B1 and E at the end of the experiment 
(See Table 1), that indicated the development of micronutrient deficiency in them. 
Micronutrient deficiencies for 21 days did not affect the degree of anxiety of the growing 
rats, assessed in the “Elevated Plus Maze” test. However, the rats from the groups 
deficient in vitamins (group - Vit and group - Vit, Ca, Mg and I) had a higher motor 
activity than the animals of the control group and the animals fed on a diet deficient in 
calcium, magnesium and iodine (group - Ca, Mg and I), which significantly less moved 
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through the maze (See Table 2). In this research, we found out that on the 7th day of the 
development of micronutrient deficiency in rats the reproduction of the unconditioned 
reflex (photophobia) worsened (See Fig. 1). In the rats with vitamin deficiency (group 
- Vit), the time spent in the open compartments increased 3.0 times compared to the 
control, whereas in the rats with mineral deficiency (group - Ca, Mg and I) and combined 
deficiency (group - Vit, Ca, Mg and I) it increased 1.85 and 1.95 times, correspondingly 
(p < 0.05), while no differences were detected when playing a conditioned reflex 
24 hours after training (See Fig. 1). In this research, a significant (p < 0.05) decrease in 
long-term memory have been discovered in the animals fed on a vitamin-deficient diet 
(group - Vit) and in the rats fed on a diet with simultaneously reduced levels of vitamins, 
calcium, magnesium and iodine (group - Vit, Ca, Mg and I). On the basis of the latent 
time of entry into the dark compartment after 24 hours and 2 weeks, we established 
that the memory deterioration was due to a decrease in the vitamin content in the diet, 
whereas the deficit of mineral substances did not affect these parameters (See Fig. 2). 
In this research, we revealed that multivitamin deficiency in rats exerted an amnestic 
effect and made a major contribution to impaired learning and long-term memory. This 
findings suggest the importance of adequate provision of the organism with all vitamins 
and mineral substances to maintain cognitive functions and memory.

The paper contains 2 Figures, 2 Tables and 32 References.
Key words: Multiple micronutrient deficiency; conditioned reflex of passive 

avoidance reflex; vitamins, minerals; long-term memory.
The Authors declare no conflict of interest.
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Введение

В лечении ожирения и родственных алиментарно-зависимых заболева-
ний (атеросклероза, сахарного диабета 2-го типа, метаболического синдро-
ма, артериальной гипертонии и др.) наряду с использованием традиционных 
диет, основанных на редукции общей калорийности, ограничении простых 
углеводов, животных жиров и холестерина в качестве полезного дополнения 
рассматриваются специализированные продукты и биологически активные 
добавки (БАД) к пище, обогащенные минорными биологически активными 
веществами (БАВ). Имеющаяся у них способность при поступлении в орга-
низм в дозах, близких к их содержанию в естественном пищевом рационе, 
нормализовать нарушенные процессы липидного и углеводно-энергетиче-
ского обмена, корректировать пищевое поведение, стимулировать физиче-
скую активность больных, регулировать состав кишечного микробиоценоза 
позволяет, по современным данным, значительно повысить эффективность 
диетотерапии и закрепить ее результаты [1‒3]. В качестве основных групп 
БАВ, потенциальных модуляторов жирового и углеводно-энергетического 
обмена, рассматриваются полифенольные соединения (флавоноиды, ресве-
ратрол и др.) [4, 5], фитостерины, аминокислоты [6], витаминоподобные ве-
щества (l-карнитин, коэнзим Q10, липоевая кислота и др.) [7‒9]. 

Персонифицированное назначение продуктов, обогащенных перечис-
ленными БАВ, требует учета природы и механизмов их воздействия на об-
менные процессы с учетом генотипа больного, тяжести, стадии патологи-
ческого процесса. Механистические представления о потенцирующем либо 
ингибирующем влиянии БАВ на отдельные звенья метаболизма и фермент-
ные системы в настоящее время сменяются концепцией комплексного воз-
действия на одновременную экспрессию большого числа генов. Понимание 
этих процессов позволяет не только более адресно назначать диетотерапию 
больным, но и понимать причины неоднозначности результатов клиниче-
ского применения ряда БАВ в диетическом и специализированном питании 
[10, 11], что вызывает сомнения в целесообразности их использования с по-
зиций современной доказательной медицины. 

Одним из мощных методов изучения экспрессии генов является полно-
транскриптомный анализ на микрочипе, впервые использованный для оцен-
ки влияния различных диетических факторов в 2000 г. [12]. Данный подход 
позволяет, с привлечением методов биоинформатики, не только одновре-
менно получить данные о транскрипционной активности практически пол-
ного комплекса генов, представленных в ткани или клетке, но и сделать со-
держательные выводы об изменениях в метаболических путях, находящих 
отражение на фенотипическом уровне.

Целью настоящего исследования явился анализ нутригеномных меха-
низмов воздействия биологически активных веществ ‒ l-карнитина (l-Кар) 
и ресвератрола (Рес) на организм мышей линии DBA/2J и тетрагибридов 
DBCB, отличающихся по генотипу и чувствительности к развитию индуци-
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рованного рационом ожирения, с использованием метода полнотранскрип-
томного профилирования ткани печени.

Материалы и методики исследования

Эксперимент проведен на самцах мышей (возрастом 8‒10 недель) линии 
DBA/2J и гибридов 2-го поколения DBCB, полученных посредством скре-
щивания четырех линий мышей (DBA/2J, BALB/c, CBA/lac и С57Black/6J), 
поступивших из питомника «Столбовая» ФГБУН «Научный центр биоме-
дицинских технологий ФМБА России» (Московская обл., Россия). Для по-
лучения F1 самки DBA/2J скрещены с самцами BALB/c (1-й гибрид F1), а 
самки CBA/lac с самцами С57Black/6J (2-й гибрид F1). Для получения те-
трагибридов мыши из обоих гибридов первого поколения скрещены между 
собой. Работа с животными выполнена в соответствии с международными 
рекомендациями (Directive 2010/63/EU on the protection of animals used for 
scientific purposes adopted on September 22, 2010; Guide for the care and use 
of laboratory animals. Eighth Edition / Committee for the Update of the Guide 
for the Care and Use of Laboratory Animals; Institute for Laboratory Animal 
Research (ILAR); Division on Earth and Life Studies (DELS); National Research 
Council of the national academies. Washington: The National Academies Press. 
2011). Дизайн эксперимента одобрен Комитетом по этике ФГБУН «ФИЦ пи-
тания и биотехнологии» (протокол № 4 от 20.04.2017 г.). 

Мыши (как линейные, так и тетрагибриды) в эксперименте разделе-
ны на 4 группы равной численностью по 8 особей. Средняя масса тела 
в сформированных группах изначально статистически значимо не разли-
чалась у животных каждого генотипа (p > 0,1; ANOVA). В течение 65 су-
ток животные 1-х (контрольных) групп получали сбалансированный по-
лусинтетический рацион по AIN93М с некоторыми модификациями [13] 
и очищенную обратным осмосом питьевую воду, животные 2-х групп – 
высокоуглеводный, высокожировой рацион c повышенным содержанием 
жира (30% по массе сухих веществ рациона) и с заменой питьевой воды 
на 20% раствор фруктозы (ВУВЖР), животные 3-х групп ‒ такой же ра-
цион с добавлением Рес (DSM, Голландия, торговая марка resVida®, 98% 
чистоты по данным высокоэффективной жидкостной хроматографии) в 
расчётной дозе 25 мг/кг массы тела (м.т.), 4-х групп – такой же рацион 
с добавлением l-Кар (WIRUD, Германия, 98% чистоты по данным высо-
коэффективной жидкостной хроматографии) в расчётной дозе 300 мг/кг 
массы тела (м.т.). Мышей содержали по 4 особи в клетке при температу-
ре 21±1 оС и режиме освещения 12/12 ч. Количество съеденного корма и 
выпитой жидкости определяли ежедневно, массу тела ‒ 1 раз в 3 суток с 
точностью ±0,1 г путем взвешивания на электронных весах, наблюдали за 
внешним видом, активностью, состоянием шерстяного покрова, особен-
ностями поведения. 
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Выведение животных из эксперимента осуществляли на 66-е сутки путем 
обескровливания из нижней полой вены под эфирной анестезией. Массу ор-
ганов, забрюшинной и бурой подлопаточной жировой ткани определяли на 
лабораторных весах с точностью ±0,01 г. Кровь собирали в пробирки с анти-
коагулянтом 1,0% раствором гепарина в 0,15 М NaCl (1:10 по объему), плазму 
отделяли центрифугированием в течение 30 минут при 3 000 об/мин и про-
водили исследование биохимических показателей (содержание глюкозы, 
триглицеридов, холестерина и др.) на биохимическом анализаторе Konelab 
20i (Thermo Clinical Labsystems Oy, Финляндия) по стандартным методикам. 
Печень отбирали в асептических условиях стерильными хирургическими 
инструментами, немедленно охлаждали до 0 °С и делили на две порции. 
Первый образец фиксировали в 10% нейтральном формалине для морфоло-
гического исследования, а второй охлаждали до –80 °С и хранили до про-
ведения полнотранскриптомного анализа. Морфологическое исследование 
ткани печени проводили с использованием световой микроскопии после 
окрашивания парафиновых срезов тканей гематоксилин-эозином по ранее 
описанной методике [14]. 

Полнотранскриптомный анализ выполнен с помощью набора Gene 
Expression Hybridization Kit (Agilent Technologies, США). Методика выде-
ления тотальной РНК и полнотранскриптомного профилирования ткани пе-
чени детально изложена в работе [15]. В работе использованы микрочипы 
SurePrint G3 Mouse GE 8x60K Microarray Kit (Agilent Technologies, США, 
каталожный номер G4852A). На 4 микрочипах 32 независимых образца РНК 
печени из всех 8 групп мышей (по 4 образца из группы). Скани рование про-
ведено с помощью Sure Scan Microarray Scaner (Agilent Technologies, США).

Дифференциальная экспрессия (ДЭ) генов выражена в виде логарифма 
по основанию 2 возрастания или убывания флуоресценции (log2FC) по срав-
нению с группами, рассматриваемыми в качестве контроля, по отдельности 
для мышей DBA/2J и DBCB в следующих сравнениях: 1) между животны-
ми, получавшими ВУВЖР, и животными контрольной группы; 2) между мы-
шами, получавшими оба типа добавок (Рес и l-Кар), и мышами, получавши-
ми ВУВЖР. После этого выявленные для всех этих сравнений профили ДЭ 
сравнены между мышами DBA/2J и DBCB с помощью теоретико-множе-
ственного анализа (метод диаграмм Венна).

Данные сканирования чипов и расчета величин ДЭ в виде электронных 
таблиц экспортированы в среду «R» и проведён биоинформатический анализ 
с квантильной нормализацией и дальнейшим анализом ДЭ в пакете limma. 
Для выявления метаболических путей среди представленных в междуна-
родной базе данных генов, метаболических путей и функций биологиче-
ских систем Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes (KEGG) (https://www.
genome.jp/kegg/) и их визуализации применены пакеты AnnotationDbi, org.
Rn.eg.db, pathview, gage, gageData. Визуализация результатов на всех эта-
пах с помощью стандартной графики «R» и дополнительные пакеты ggplot2, 
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ggrepel и gplots. Статистическая значимость изменения экспрессии оценена 
путём анализа логарифмов интенсивности флуоресценции, нормализован-
ных по внутреннему контролю (Spike-In) с использованием Т-теста с мно-
жественной коррекцией Benjamini–Hochberg [16]. Корреляционный анализ 
ДЭ генов выполнен с использованием z-трансформации Фишера получен-
ных корреляций Пирсона, а также оценки линеаризованности кривой связи 
между анализируемыми генами при проверке нуль гипотезы r=0 для оценки 
ненулевой корреляции и r=1 для оценки хорошо линеаризованной кривой 
связи при уровне значимости 0,05. Поиск информации о биологических 
функциях генов осуществлен с использованием ресурса GeneMANIA (http://
genemania.org/), интегрированного с Национальным центром биотехнологи-
ческой информации США NCBI (http://www.ncbi.nlm.nih.gov).

Результаты исследования и обсуждение

Интегральные, биохимические и морфологические показатели жи-
вотных. Данные об изменениях в интегральных и биохимических пока-
зателях мышей под действием потребления ВУВЖР представлены в пре-
дыдущей работе [17]: для мышей DBCB, получавших ВУВЖР, характерно 
появление фенотипических признаков ожирения, проявлявшихся в увели-
чении запасов абдоминального белого жира, снижении отношения массы 
подлопаточного бурого жира к массе белого забрюшинного жира. У мышей 
DBA/2J, по данным изучения интегральных показателей, фенотип ожирения 
при потреблении ВУВЖР не развился. В отличие от мышей DBA/2J, мыши 
DBCB характеризовались гипергликемией, повышенным уровнем общего 
холестерина и холестерина ЛПВП, являющегося его основной транспорт-
ной формой у грызунов. При морфологическом исследовании печени обна-
ружено, что у мышей DBA/2J, получавших контрольный рацион, отмечена 
нормальная структура ткани печени (рис. 1, a), а у получавших ВУВЖР от-
мечалось слабо выраженное диффузное накопление жира в гепатоцитах без 
изменения общего строения ткани. 

Добавки l-Кар и Рес не оказали видимого влияния на распределение 
жира в печени у этих животных. У мышей DBCB уже при потреблении 
контрольного рациона отмечалось выраженное накопление жира в клетках 
(рис. 1, b), а при потреблении ВУВЖР наблюдалась жировая дистрофия тка-
ни с образованием большого числа крупных липидных вакуолей (рис. 1, c). 
Этот результат качественно совпал с ранее полученными данными для этих 
тетрагибридных мышей, получавших высокосахарозный рацион [18]. До-
бавка l-Кар к ВУВЖР у мышей DBCB способствовала уменьшению размера 
и числа жировых вакуолей и их концентрированию в периваскулярной об-
ласти (рис. 1, d), а применение добавки Рес сопровождалось их практически 
полным исчезновением с сохранением диффузного накопления жира в гепа-
тоцитах, сходного с контролем (рис. 1, e).

http://genemania.org/
http://genemania.org/
http://www.ncbi.nlm.nih.gov
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(a) (b)

(c) (d)

(e)

Рис. 1. Светооптические микрофотографии срезов печени мышей. Окраска  
гематоксилин-эозином, увеличение ×200: a – мыши DBA/2J, контрольная группа;  

b – мыши DBCB, контрольная группа; c – мыши DBCB, ВУВЖР;  
d – мыши DBCB, ВУВЖР с добавкой l-Кар; e – DBCB, ВУВЖР с добавкой Рес

[Fig. 1. Light-optical micrographs of the sections of the liver of mice. Hematoxylin-eosin staining, ×200 
magnification: a - DBA/2J mice, control group; b - DBCB mice, control group; c - DBCB mice, HFCD; 

d - DBCB mice, HFCD with the addition of l-Car; e - DBCB mice, HFCD with the addition of Res]

Н.В. Трусов, С.А. Апрятин, А.Н. Тимонин и др.
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Потребление добавки l-Кар вместе с ВУВЖР привело у мышей DBCB к 
статистически значимому снижению уровней триглицеридов плазмы крови, 
снижению активности в плазме аланиновой (АЛТ) и аспарагиновой (АСТ) 
трансаминаз без изменения их соотношения. Сходное действие на биохими-
ческие показатели у этих животных оказала и добавка Рес. Эффектов обе-
их добавок к ВУВЖР в отношении биохимических показателей у мышей 
DBA/2J не выявлено [18]. 

Полнотранскриптомное исследование генов печени. Представленные 
на ДНК-микрочипе нуклеотидные последовательности покрывают 39430 
генов, в числе которых кодирующие последовательности генов, а также 
длинные межгенные некодирующие РНК (long intergenic noncoding RNAs, 
lincRNAs) генома Mus domesticus согласно [19]. ДЭ как минимум для одно-
го из межгрупповых сравнений в размере │log2FC│≥0,5 (в сторону как уси-
ления, так и ослабления) и при уровне значимости p-value ≤ 0,05 выявлена 
для 415 транскриптов (1,1% от общего числа представленных на чипе). Из 
них для 100 генов (0,25%) ДЭ выявлена при двух, для 28 (0,07%) - при 
трех, для 3 (0,01%) - при 4 межгрупповых сравнениях. С использованием 
аннотированной международной базы данных GeneMANIA представлены 
сведения о 311 транскриптах, отождествляемых с белками или РНК с из-
вестной функцией.

Перечни кратких международных наименований генов, ответивших на 
примененные диетические воздействия у мышей двух генотипов, и анноти-
руемых в используемой базе данных, приведены в табл. 1‒3.

Таблица 1 [Table  1] 
Список кратких международных обозначений генов1 с ДЭ в печени в ответ 
на потребление ВУВЖР (в сравнении с животными контрольной группы)

[List of short international designations of genes with DE in the liver in response  
to the consumption of HFCD (in comparison with the animals of the control group)]

Интервал ДЭ
[DE interval]

(log2FC)

Только у мышей 
DBA/2J

[DBA mice only]

Только у мышей DBCB
[DBCB mice only]

У мышей 
обоих 

генотипов2

[Both mice 
genotypes]

П
ол

ож
ит

ел
ьн

ая
 Д

Э
 

[P
os

iti
ve

 D
E]

 

>1,0 Chac1 Vps16, Ifi202b, Vnn1, Pcp4l1, 
Cox6b2, Lgals1 Mt1, Aatk

0,5‒1,0

Fam25c, Pim3, 
Mvd, Maff, S100a9, 

Upp2, Mafb, Tef, 
Hsd17b7, Etfbkmt, 
Slc5a6, Plekhf1, 
Ccne1, Cyp2d40, 
Herpud1, Klhl21, 

Csrnp1, Golph3l, Klf9, 
Hist1h2ao, Saa4

Sult2a7, Fam213b, Rs5-8s1, 
Acnat2, Gypc, Nat8, Gck, 

Itpa, Sipa1l2, Gpc1, Samd9l, 
Haus8, Dop1b, Bmp7, 

N4bp2,Ifit3, Lrg1, Wnt5b, 
Slc22a7, Retsat, Acaa1b, 

Aspa, Qpct, Crot, Tmem98, 
Smim10l1, Paqr7, Rtn4rl1

Msmo1, 
Raet1e, 

Nr1d13, Pparg, 
Idi1, Mvk
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Интервал ДЭ
[DE interval]

(log2FC)

Только у мышей 
DBA/2J

[DBA mice only]

Только у мышей DBCB
[DBCB mice only]

У мышей 
обоих 

генотипов2

[Both mice 
genotypes]

О
тр

иц
ат

ел
ьн

ая
 Д

Э
[N

eg
at

iv
e 

D
E]

(–1,0)‒(–0,5)

Tubb5, Tmie, Gstm2, 
Dhx58, Oasl2, 

Prg4, Irf7, Cyp2c68, 
Tuba1c, Lrfn3, Sdf2l1, 

Chka,Dido1, Oas1f

Gstm4, Ang, Cd52, Gsta2, F2r, 
Mgat2, Pltp, Neurl2, Apom, 
Rbm3, Ang3, Acly, Ccl5, Tfg, 

Nkd2, Ang4, Jun, G6pdx, Dntt, 
Sucnr1, Ang2, Cd74, Lrtm1, 
Klf10, Cdh1, Psen2, H2-Eb1, 

Pop4

Slc35g1, 
Dusp6, 

Cyp2c70, 
Isg153

<1,0 Celsr1, Igfbp1, Tubb2a, 
G6pc

Crybb3, As3mt, Cyp2c23, 
Fabp5, Cib3, Hamp2, Moxd1

Cyp4a313, 
Scd1, Tff3

Примечание. 1 По данным https://genemania.org/, представлены только гены с известной 
функцией; 2 распределение по строкам таблицы согласно ДЭ у мышей DBA/2J; 3 противо-
положный знак ДЭ у линейных мышей и тетрагибрида; 4 полужирным шрифтом здесь и в 
табл. 2, 3 выделены гены со статистически значимой ДЭ, adj.p-value < 0,1 согласно [12].
[Note. 1Only genes with a defined function are presented according to https://genemania.org/; 2Distribution 
by rows of the Table according to DE in DBA/2J mice; 3Opposite DE sign in linear mice and the tetrahy-
brid; 4Genes with significant DE are in bold here and in Tables 2 and 3, adj.p-value < 0.1 according to [12]].

Таблица 2 [Table  2] 
Список кратких международных обозначений генов1 с ДЭ в печени в ответ  

на потребление ресвератрола (в сравнении с животными, получавшими ВУВЖР)
[List of short international designations of genes with DE in the liver in response  
to resveratrol consumption (in comparison with the animals of the HFCD group)]

Интервал ДЭ
[DE interval]

(log2FC)

Только у мышей 
DBA/2J

[DBA mice only]

Только у мышей DBCB
[DBCB mice only]

У мышей 
обоих 

генотипов2

[Both mice 
genotypes]

П
ол

ож
ит

ел
ьн

ая
 Д

Э
 

[P
os

iti
ve

 D
E]

 

>1,0 G6pc3 Marco, Psen23, Igfbp1 –

0,5-1,0

Etnppl, Tkfc4, 
Pklr4, Ppan, 

Dido13, Ddit4, 
Inhbe, Celsr13

Cyp2c233, Nr1d13, Ddc, Lrtm13, Dusp23, 
Dnajb11, Hs3st6, Trib3, Eno3, Cdh13, 

Fastk, Cox7a1, Adam11, Abhd14b, 
Dusp63, Slc15a4, Ocel1, Cygb, Rnf39, 
Fgfrl1, Brap, Stab2, Col6a1, Sparcl1, 
Gm13021, Cnp, Fcna, Rbm33, Slc2a5, 

Slc5a6, Btbd9, Susd4, Ang33

–

О
тр

иц
ат

ел
ьн

ая
 Д

Э
[N

eg
at

iv
e 

D
E]

(–1,0) - 
(–0,5)

Golt1a, Csrnp13, 

Ccl6, Klf10, Maff3

Bpifc, Tmem33, Gls2, Camk2n1, 
Hspa5, Hikeshi, Phf11d, Cript, Odc1, 
Tuba1c, Chchd4, Slc39a4, Smim10l13, 
Ppp1r3b, Manf,Chordc1,Dcaf12l1,Zfp
672,Stip1,Ifi47, Cacybp, Steap4, Sdf2l1, 
Irgm1, Timd2, Psme3, Them7, Rs5-8s13, 

Rdh16f2, Guk1, Klhl25, Hist1h2ab, 
Zfp133-ps, Samd9l3, Fryl, Rtp4, Gsta4, 

Ces2b, Hbb-b1, Crot3, Tmem14a, 
Etfbkmt, Pinx1, Slc1a4, Lgals13, 

Arhgef15, 
Zbp1

Окончание табл.  1  [Table  1  (end)]
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Интервал ДЭ
[DE interval]

(log2FC)

Только у мышей 
DBA/2J

[DBA mice only]

Только у мышей DBCB
[DBCB mice only]

У мышей 
обоих 

генотипов2

[Both mice 
genotypes]

Isg153,Tuft1, Scn8a, Mal2, Cys1, 
Haus83, Slc10a2, Gm9706, Pnma2, 
Ly6c1, Gstm2, Hist1h2ba, Gpc13, 

Trpm1, Raet1e3, Fam25c, Gck3, Aars2, 
Hsph1

<1,0 Upp23 Creld2, Acnat23, Keg1, Hspb1, Hbb-b2, 
Apcs, Cfhr1, Crym, Ifi202b3 -

Примечание. 1 См. табл.1; 2 см. табл. 1; 3 ответили также на ВУВЖР у мышей данного 
генотипа; 4 ответили также на l-Кар у мышей данного генотипа.
[Note. 1See Table 1; 2See Table 1; 3Genes which responded also to HFCD in mice of this genotype; 4Genes 
which responded also to l-Car in mice of this genotype]. 

Таблица 3 [Table  3] 
Список кратких международных обозначений генов1 с ДЭ в печени в ответ  

на потребление l-карнитина (в сравнении с животными, получавшими ВУВЖР)
[List of short international designations of genes with DE in the liver in response  
to l-carnitine consumption (in comparison with the animals of the HFCD group)]

Интервал ДЭ
[DE interval]

(log2FC)

Только у мышей 
DBA/2J

[DBA mice only]

Только у мышей DBCB
[DBCB mice only]

У мышей 
обоих 

генотипов2

[Both mice 
genotypes]

П
ол

ож
ит

ел
ьн

ая
 Д

Э
[P

os
iti

ve
 D

E]

>1,0 – Tff33, Pop43, Crybb33, Cdh13,5, 
Dnajb115, Dnaic1, Krt222, –

0,5-1,0 Pomk, Clec4g

Snap23, Cyp2c233,5, Oprm1, Tacr2, 
Fgf23, Dclk3, Trib35, Zfp663, Sipa1l23, 

Nab2, Fbxo21, Cib33, Psen23,5, 
Cyp2d37-ps, Cspg5, Vwce, Col6a15, 

Fgfrl15, Tent5c, Gstp3, H2-Q5, Rbp1, 
Slc17a5, Plekhg6, Slc2a55, Podn, 

Rasgef1b, Cygb5, Zbtb20, Scamp1, F11, 
Tbc1d2b, Ccne1, Syt1, Isyna1, Spsb4, 
Igsf8, Sptbn2, Pcp4l13, Susd45, Adcy9, 

Slc5a65, Pura, Sult1c2, Tnxb

Pklr4, 
Hbb-b15, 
Hbb-bt, 
Hba-a1, 

Tkfc4

О
тр

иц
ат

ел
ьн

ая
 Д

Э
[N

eg
at

iv
e 

D
E]

(–1,0)-
(–0,5)

Slc13a3, Prg43, 
Mvk3, Luc7l3, 

Eif3j2

Serpinh1, Ykt6, Tuba1c5, Creb5, Hacl1, 
Dhrs4, Vnn3, Grhpr, Manf5, Cdadc1, 
Suox, Saraf, Ccl6, Hmgn5, Slc10a25, 

Hikeshi5, Hspb8, Pdia4, Hspa55, 
Hist1h2bm, Serpina3h, Suv39h2, 
Irgm15, Skint7, Serpina3n, Bmp73, 
Chordc15, Cops9, Tmie, Sult2a73, 
Mms22l, Ifi27, Rtn4, Mx2, Pak4, 

Ppa1, Atp6v0e2, Lbp, Spc25, Srek1, 
Hpgd, Nelfcd, Retsat3, Odc15, Zfp6725, 

Cyp3a16, Fam213b3, Cyp3a11, Hbb-b25, 
Golt1a, Cacybp5, Atxn7, Capza1,

–

Окончание табл.  2  [Table  2  (end)]
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Интервал ДЭ
[DE interval]

(log2FC)

Только у мышей 
DBA/2J

[DBA mice only]

Только у мышей DBCB
[DBCB mice only]

У мышей 
обоих 

генотипов2

[Both mice 
genotypes]

Hemgn, Fitm1, Ung, Mcam, Ephb3, 
Eya1, Steap45, Zbp15, Hist1h2ba5, 

Guk15, Etfbkmt5, Ralgps1,Gsta23, Mtfr2, 
Ifi202b3,5, Serpinb8, Gck3,5, Ldlrad3, 
Isg153,5, Synj2, Sdf2l15, Tmem239, 

Vnn13

<1,0 Gdf15

Btn1a1, Hspb15, Lgals13,5, Synpo2l, 
Hsph15, Bpifc5, Ppp1r3b5, Serpina3c, 
Mfsd2a, Cyp4a313, Zfp791, Psme35, 
Arhgef155, Fryl, Creld2, Zfp133-ps, 
Scn8a, Slc1a4, Cox6b23, Acnat23,5

–

Примечание. 1 См. табл. 1; 2 см. табл. 1; 3 см. табл. 2; 4 ответили также на Рес у DBA/2J; 5 

ответили также на Рес у DBCB.
[Note. 1See Table 1; 2See Table 1; 3see Table 2; 4Genes which responded also to Res in DBA/2J mice; 5Genes 
which responded also to Res in DBCB mice]. 

На рис. 2 представлены результаты теоретико-множественного анализа ге-
нов, ответивших ДЭ при межгрупповых сравнениях. 

Как следует из рис. 2, a, потребление ВУВЖР отразилось в ДЭ 62 генов у мы-
шей DBA/2J и 97 ‒ у DBCB, причем 16 генов ответили у мышей как DBA/2J, так 
и DBCB. Рисунок 2, b показывает, что у мышей DBA/2J, получавших ВУВЖР, 
добавки к рациону Рес и l-Кар вызвали ДЭ 26 генов каждая. При этом в числе 
генов, ответивших на l-Кар, присутствовали также 2 гена, ответивших и на при-
ем ВУВЖР (Mvk, Prg4), а среди генов, ответивших на Рес, ‒ 9 таких генов (Upp2, 
Maff, Csrnp1, Dido1, Celsr1, G6pc и 3 неидентифицированных в базе данных). 
Одновременно на Рес и l-Кар у мышей этой линии ответили только 2 гена (Pklr, 
Tkfc). Как показано на рис. 2, c, у мышей тетрагибридов DBCB потребление Рес 
соответствовало ДЭ 147 генов при сравнении с группой, получавшей ВУВЖР, 
а потребление l-Кар - 221 гена. Из числа генов, ответивших на Рес, 13 (Raet1e, 
Rs5-8s1, Gpc1, Samd9l, Haus8, Crot, Smim10l1, Rbm3, Ang3, Lrtm1, Dusp6, Nr1d 
и 1 неидентифицированный транскрипт) ответили также и на ВУВЖР, а среди 
генов, ответивших на l-Кар, таковых 16 (Vnn1, Cyp4a31, Pcp4l1, Cox6b2, Sult2a7, 
Fam213b, Sipa1l2, Bmp7, Retsat, Gsta2, Pop4, Crybb3, Cib3, Tff3, Gm9706 и 1 неи-
дентифицированный транскрипт). 61 ген мышей DBCB ответил на потребление 
обеих добавок (см. табл. 3 по сноске 5), а число генов, являющихся одновремен-
но мишенями воздействия ВУВЖР, Рес и l-Кар, у мышей терагибридов состави-
ло 10 (Ifi202b, Lgals1, Acnat2, Gck, Isg15, Cdh1, Psen2, Cyp2c23 и 2 неидентифи-
цированных транскрипта). Таким образом, как следует из полученных данных, 
ответ генной экспрессии на потребление всех экспериментальных рационов у 
мышей тетрагибридов DBCB являлся значительно более разнообразным, чем у 
линейных животных. 

Окончание табл.  3  [Table  3  (end)]
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К/ВУВЖР

[C/HFCD]

К/ВУВЖР

[C/HFCD]

ВУВЖР/ВУВЖР+Рес

[HFCD/HFCD+Res]

ВУВЖР/ВУВЖР+l-Кар

[HFCD/HFCD+l-Car]

ВУВЖР/ВУВЖР+l-Кар

[HFCD/HFCD+l-Car]

ВУВЖР/ВУВЖР+Рес

[HFCD/HFCD+Res]

(a)

(b) (c)

DBCB  К/ВУВЖР

[DBCB  C/HFCD]

DBA К/ВУВЖР

[DBA  C/HFCD]

Рис. 2. Диаграммы Венна, демонстрирующие количество уникальных и совпадающих 
генов с ДЭ по сравниваемым группам животных: a – мыши DBA/2J и DBCB, группа 
ВУВЖР против контроля (К); b – мыши DBA/2J, группа ВУВЖР против контроля (К) 
и группы, получавшие Рес и l-Кар против группы ВУВЖР; c – мыши DBCB, группа 

ВУВЖР против контроля (К) и группы, получавшие Рес и l-Кар, против группы ВУВЖР
[Fig. 2. Venn diagrams showing the number of unique and matching genes with DE for the compared 

groups of animals: a - DBA/2J mice and DBCB mice, group HFCD versus control (C); b - DBA/2J mice, 
HFCD group versus control (C) and groups treated with Res and l-Car versus HFCD group; c - DBCB 

mice, HFCD group versus control (C) and groups treated with Res and l-Car versus HFCD group]

На рис. 3 представлена «тепловая» карта, характеризующая транскрип-
томные профили ткани печени всех опытных групп мышей по отношению к 
внутренним контролям (Spike-In). 

Как видно из рис. 3, профили экспрессии генов у DBA/2J и DBCB мышей 
составляют два отдельных кластера, различия в пределах которых, опреде-
ляемые составами экспериментальных рационов, оказываются намного ме-
нее существенными, чем межлинейные различия. 
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ВУВЖР+Рес
HFCD+Res

ВУВЖР+l-Кар
HFCD+l-Car

ВУВЖР+l-Кар
HFCD+l-Car

ВУВЖР+Рес
HFCD+Res

p g y

D D D D D D D D

Scd1  
Msmo1  
NA
Slc1a4  
Hamp2  
Cyp2c23  
Mt1  
Cyp4a31  
Tubb2a  
NA
Zfp133−ps  
Nat8  
Hamp  
Cyp2a4  
Gm15772
Moxd1  
Tff3  
Raet1e  
Dnaic1  
Pop4  
Vps16  
NA
NA  
NA
B020031M17Rik
Mt2  
Dnm1  
Syt10  
Mfsd2a  
Cox6b2
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Рис. 3. «Тепловая» карта экспрессии генов в печени мышей 
по группам по отношению к внутренним контролям Spike-In

[Fig. 3. “Heat” map of gene expression in the liver of mice 
by groups, in relation to the internal controls Spike-In]

Регрессионные зависимости между ДЭ генов, одновременно ответивших 
на различные диетические воздействия у линейных мышей и тетрагибри-
дов, представлены на рис. 4. 

Величины ДЭ генов, одновременно ответивших на потребление ВУВЖР 
как у линейных мышей, так и у тетрагибридов (рис. 4, a), статистически зна-
чимо положительно коррелировали (r = 0,645; p = 0,007); регрессия статисти-
чески значимо линеаризована (p = 0,104). Это означает, что наблюдается опре-
деленная согласованность в ответе генов мышей DBA/2J и DBCB на ВУВЖР 
(за исключением четырех транскриптов, указанных на рис. 4, а стрелками, 
из которых три идентифицированы как Cyp4a31, Isg15 и NR1D1). У мышей 
DBA/2J наблюдалась статистически значимая отрицательная корреляция 
между ДЭ генов, ответивших одновременно на ВУВЖР и Рес (r = –0,954; 
р < 0,001), которая статистически значимо линеаризована (р = 0,695) (рис. 4, 
b). У мышей DBCB величины ДЭ генов, ответивших одновременно на 
ВУВЖР и l-Кар (рис. 4, c), на ВУВЖР и Рес (рис. 4, d) статистически значи-
мо отрицательно коррелировали (r = –0,929; р < 0,001 и r = –0,730; р < 0,001 
соответственно), обе эти регрессии статистически значимо линеаризованы 
(r = –0,929; p = 0,379, и r = –0,730; р = 0,079 соответственно). 

Н.В. Трусов, С.А. Апрятин, А.Н. Тимонин и др.
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Рис. 4. Регрессии величин ДЭ генов: а – гены с ДЭ на ВУВЖР у мышей DBA/2J 
(ось абсцисс) и DBCB (ось ординат); b – гены мышей DBA/2J с ДЭ на ВУВЖР 

(ось абсцисс) и Рес (ось ординат); c – гены мышей DBCB с ДЭ на ВУВЖР (ось абсцисс) 
и l-Кар (ось ординат); d – гены мышей DBCB с ДЭ на ВУВЖР (ось абсцисс) и Рес 

(ось ординат); e – гены мышей DBCB с ДЭ на l-Кар (ось абсцисс) и Рес (ось ординат)
[Fig. 4. Regressions of DE values of genes: a - genes with DE on HFCD in DBA/2J (X-axis) and DBCB 

(Y-axis) mice; b - genes of DBA/2J mice with DE on HFCD (X-axis) and Res (Y-axis); c - genes  
of DBCB mice with DE on HFCD (X-axis) and l-Car (Y-axis); d - genes of DBCB mice with DE on 

HFCD (X-axis) and Res (Y-axis); e - genes of DBCB mice with DE on l-Car (X-axis) and Res (Y-axis)]
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Во всех указанных случаях данные регрессионного анализа указывают на 
наличие линейной функциональной связи между коррелирующими генами. 
У мышей DBA/2J анализ связи между ответом ДЭ генов на ВУВЖР и l-Кар, 
Рес и l-Кар не проведен из-за недостаточного числа совместно ответивших ге-
нов (см. табл. 3). Корреляция между ДЭ генов, ответивших одновременно на 
Рес и l-Кар у мышей DBCB (рис. 4, e), статистически значимо положительная 
(r = 0,737; р < 0,001), однако регрессия статистически значимо не линеаризова-
на (p = 0,004). Это означает, что у мышей тетрагибридов имеет место опреде-
ленный параллелизм в действии l-Кар и Рес на транскриптом печени, однако 
связь между совместно экспрессируемыми генами является нелинейной, что 
может указывать на разные механизмы такого воздействия. Примечательно, 
что направленность изменений, вызываемых в транскриптоме потреблением 
ВУВЖР (по сравнению с контролем), с одной стороны, и обеих добавок (по 
сравнению с группой ВУВЖР) – с другой, у мышей тетрагибридов оказывает-
ся выражено противоположной. Это указывает на способность как Рес, так и 
l-Кар возвращать к норме изменения в транскриптоме, вызываемые потребле-
нием ВУВЖР, хотя механизмы такого воздействия у обеих добавок и у линей-
ных животных и тетрагибридов, по-видимому, не совпадают.

Результаты биоинформатического анализа транскриптома печени. В 
табл. 4 представлены результаты биоинформатической оценки влияния приме-
няемых диетических воздействий на метаболические пути (KEGGs) у мышей. 

Таблица 4 [Table  4] 
Перечень метаболических путей (KEGGS), статистически  

значимо ответивших (p < 0,05) у линейных мышей  
и тетрагибридов на применяемые диетические воздействия

[List of metabolic pathways (KEGGS) that significantly responded (p < 0.05)  
in the mice of pure line and the tetrahybrid in response to the diets used]

Действующие 
факторы
[Factors]

KEGGs3

p-value
У мышей 
DBA/2J
[DBA/2J 

mice]

У мышей 
DBCB
[DBCB 
mice]

ВУВЖР1

[HFCD]

mmu00830 Retinol metabolism 0,025 0,005
mmu03320 PPAR signaling pathway 0,030 0,011
mmu00982 Drug metabolism - cytochrome P450 0,043 0,023
mmu00980 Metabolism of xenobiotics by 
cytochrome P450 0,049 0,027

mmu00071 Fatty acid metabolism – 0,013
mmu04612 Antigen processing and presentation – 0,021
mmu00590 Arachidonic acid metabolism – 0,029
mmu00250 Alanine, aspartate and glutamate 
metabolism – 0,034

mmu00280 Valine, leucine and isoleucine degradation – 0,039
Рес 2 [Res] mmu04512 ECM-receptor interaction – 0,030
l-Кар2 [l-Car] mmu00830 Retinol metabolism – 0,049
Примечание. 1 По сравнению с контрольной группой; 2 на фоне потребления ВУВЖР. 
[Note. 1Compared to the control group; 2Against the background of HFCD consumption].

Н.В. Трусов, С.А. Апрятин, А.Н. Тимонин и др.
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Видно, что потребление ВУВЖР мышами DBA/2J привело к статисти-
чески значимым изменениям в 4 метаболических путях, а мышами DBCB, 
помимо этого, ещё в 5 метаболических путях. Потребление Рес не вызвало 
статистически значимых изменений KEGGS у мышей DBA/2J, а у мышей 
тетрагибридов повлияло на mmu04512 ECM-receptor interaction. Добав-
ка l-Kар вызвала статистически значимые изменения в mmu00830 Retinol 
metabolism только у мышей DBCB. 

На рис. 5 сопоставлены изменения, вызванные в mmu00830 Retinol 
metabolism действием ВУВЖР и влиянием l-Кар. 

Видно, что потребление ВУВЖР вызывает сходные изменения в рассма-
триваемом метаболическом пути у линейных мышей и тетрагибридов, за ис-
ключением противоположной направленности в ДЭ Cyp4a11 (эпоксигеназы 
жирных кислот), подавляемой у DBA/2J и активируемой у DBCB. Статисти-
чески значимого ответа данного метаболического пути на потребление Рес у 
животных обоих генотипов и на l-Кар у DBA/2J не выявлено. У мышей тетра-
гибридов DBCB в результате добавления l-Кар к ВУВЖР наблюдается пере-
мена знака ДЭ гена фермента КФ (код фермента) 1.3.99.23 (метаболический 
блок образования all-trans-13,14-dihydroretinol), гена фермента КФ 1.2.1.36 
(ретинальдегидрогеназа), Cyp4a11, а также положительная ДЭ Ugt2b7 (УДФ-
глюкуронозилтрансфераза). Следствием наблюдаемых изменений является, 
по-видимому, подавление под действием l-Кар образования в печени all-
trans-retinoate (ретиноевой кислоты) и ускорение её глюкуронирования, что 
может привести к снижению концентрации этого метаболита в печени.

Другой мишенью воздействия ВУВЖР является метаболический путь 
mmu03320 PPAR signaling pathway (рис. 6). 

В этом метаболическом пути у мышей DBA/2J и DBCB отмечается по-
ложительная ДЭ гена PPAR и отрицательная ‒ Scd1. При этом только мышам 
DBCB в данном метаболическом пути свойственны активация экспрессии 
гена RXR и подавление FABP, а направленность в изменении Cyp4a1 у ли-
нейных мышей и тетрагибридов является противоположной. Изменения в 
метаболическом пути mmu00590 Arachidonic acid metabolism, характеризу-
емые появлением дисбаланса в экспрессии изоформ цитохрома P450 Cyp4a 
и Cyp2, отвечающих за синтез различных гидрокси- и эпоксипроизводных 
арахидоновой кислоты, характерны только для мышей DBCB (рис. 7).

Отмечено также влияние ВУВЖР на метаболические пути Cyp450-
зависимых путей метаболизма ксенобиотиков и лекарственных препаратов, 
а у мышей DBCB также и обмена ряда аминокислот, включая аланин, аспар-
тат, глутамат и аминокислоты с разветвленной цепью (лейцин, изолейцин и 
валин). Статистически значимого влияния как Рес, так и l-Кар на эти метабо-
лические пути не выявлено. В метаболическом пути mmu04512 ECM-receptor 
interaction у мышей DBCB, получавших добавку Рес к ВУВЖР, отмечалось 
усиление взаимодействия (на уровне мРНК) коллагена межклеточного ма-
трикса с мембранными рецепторными белками α- и β-интегринами. 
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Рис. 5. Изменения в метаболическом пути mmu00830 
Retinol metabolism, вызванные ВУВЖР и l-Кар

[Fig. 5. Changes in the metabolic pathway mmu00830 Retinol metabolism caused by HFCD and l-Car]

Н.В. Трусов, С.А. Апрятин, А.Н. Тимонин и др.
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Рис. 6. Изменения в метаболическом пути mmu03320 PPAR signaling 
pathway при потреблении ВУВЖР у мышей DBA/2J и DBCB
[Fig. 6. Changes in the metabolic pathway mmu03320 PPAR signaling 

pathway in the condition of HFCD consumption in DBA/2J and DBCB mice]

Проведенные исследования показали наличие как сходных черт, так и 
различий в реакции транскриптома печени на потребление ВУВЖР и до-
бавки к нему БАВ Рес и l-Кар у линейных мышей DBA/2J и отличающихся 
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большим аллельным разнообразием генома тетрагибридов DBCB. В про-
веденных нами ранее исследованиях [18] мыши DBCB характеризовались 
развитием ожирения по абдоминальному типу, гиперхолестеринемии и жи-
рового гепатоза при потреблении высокосахарозного рациона, в отличие от 
мышей ряда линий, включая DBA/2J. 

 

Рис. 7. Изменения в метаболическом пути mmu00590 Arachidonic 
acid metabolism у мышей DBCB при потреблении ВУВЖР

[Fig. 7. Changes in the metabolic pathway of mmu00590 Arachidonic acid  
metabolism in DBCB mice in the condition of consumption of HFCD]

Эти результаты качественно подтвердились в настоящем исследовании, 
где в качестве рациона, провоцирующего развитие ожирения у мышей, ис-
пользован ВУВЖР с повышенным содержанием как простых углеводов, так 
и жиров. Сходные данные получены у аутбредных мышей CD-1 в исследова-
нии [20], причем предполагается, такой тип ответа на потребление избытка 
сахарозы (как источника фруктозы) и (или) жира определяется особенно-
стью реакции генов PPARγ сигнального пути. Данное положение подтвер-
дилось в настоящем исследовании, где данный метаболический путь был 
по-разному затронут при потреблении ВУВЖР у тетрагибридов DBCB и 
мышей линии DBA/2J. В проведенных ранее транскриптомных исследова-
ниях у мышей линии C57Bl/6J показано, что PPAR-сигнальные пути явля-
ются мишенью воздействия липогенного рациона с избытком холестерина 
[15]. Полученные в настоящей работе результаты подтверждают, что мыши-
тетрагибриды DBCB могут рассматриваться как более склонные к развитию 
диет-индуцированного ожирения по сравнению с мышами ряда тестирован-
ных ранее линий.

Проведенные эксперименты выявили как определенное сходство, так и 
различия в реакции транскриптома мышей DBA/2J и DBCB на потребление 
ВУВЖР. Ген с наибольшей положительной ДЭ у животных обоих геноти-
пов ‒ Mt1 (металлотионеин 1). Белок металлотионеин с функцией связыва-

Н.В. Трусов, С.А. Апрятин, А.Н. Тимонин и др.
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ния ионов тяжелых металлов и антиоксидантной активностью рассматрива-
ется как фактор, препятствующий развитию ожирения и жирового гепатоза 
[21]. Эффект компенсаторного повышения экспрессии Mt1 известен из дан-
ных клинических наблюдений [22]. В числе других согласованно отвечаю-
щих генов у линейных мышей и тетрагибридов находится Aatk1 (Apoptosis-
associated tyrosine kinase 1), маркирующий усиление процессов апоптоза в 
ткани [23], а также гены, участвующие в процессах липогенеза ‒ Msmo1 
(Methylsterol Monooxygenase 1) [24], Scd1 (stearoyl-CoA desaturase) [25] и 
Pparg (Peroxisome proliferator-activated receptor gamma) [26]. 

Несмотря на наличие в целом положительной корреляции между вели-
чинами ДЭ у тетрагибридов DBCB и линейных мышей DBA/2J, четыре гена 
ответили на потребление экспериментального рациона у них по-разному. 
В их числе Nr1d1 (известный также как Rev-erbα) является ключевым ре-
гулятором циркадного ритма и обладает плейотропной функцией в мета-
болизме липидов. По данным [27], сниженная экспрессия этого гена (что 
специфически наблюдалось у DBCB) связана у мышей с развитием метабо-
лического синдрома, повышенного отложения жира и атрофии скелетных 
мышц. Продукт гена Isg15 представляет собой убиквитин-подобный белок, 
индуцируемый интерфероном-γ, для которого характерна повышенная экс-
прессия в печени при воспалении, обусловленном различными вирусными 
и паразитарными инфекциями [28]. Положительная ДЭ этого гена у DBCB-
мышей, по-видимому, маркирует у них процесс воспаления, связанного с 
избыточным отложением жира в ткани печени. Cyp4a31 кодирует одну из 
изоформ фермента семейства цитохрома Р450 4a, являющегося по своей 
функции эпоксигеназой полиненасыщенных жирных кислот [29]. Избы-
точная экспрессия этого белка у DBCB может приводить к гиперпродукции 
окси- и эпоксипроизводных арахидоновой кислоты, обладающих провоспа-
лительным действием. 

Уникальна для мышей DBCB с фенотипом ожирения при потреблении 
ВУВЖР ДЭ целого ряда функционально-значимых генов. В их числе ста-
тистически значимой (p-value < 0,01; adj.p-value < 0,1) положительной ДЭ 
характеризовались Sult2a7 (сульфотрансфераза), ген фермента 2-й стадии 
системы детоксикации ксенобиотиков [30]; липогенные гены: Wnt5b (сти-
мулятор адипогенеза, ко-активатор PPARγ) [31], Acaa1b (ацетил-КоА ацил-
трансфераза), ключевой фермент β-окисления жирных кислот, контролиру-
емый PPARα [32]. Отрицательная ДЭ выявлена для Mgat2 (monoacylglycerol 
acyltransferase-2), отвечающего за синтез диглицеридов и связанного с из-
быточным накоплением жира и инсулиновой резистентностью [33]; G6pdx 
(Glucose-6-phosphate dehydrogenase) ‒ лимитирующий фермент пентозофос-
фатного пути, играющий важную роль в регуляции окислительно-восста-
новительного равновесия в клетке [34]; Sucnr1 (рецептор 1 сукцината), от-
вечающий за формирование противовоспалительного фенотипа печеночных 
макрофагов [35]; Cdh1 и Psen2 (значение которых будет рассмотрено ниже); 
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As3mt (Arsenic (+3 oxidation state) methyltransferase), участвующая в детокси-
кации и выведении соединений мышьяка [36]; Cyp2c23 (эпоксигеназа арахи-
доновой кислоты) [37]; Fabp5 – ген эктопически экспрессированного транс-
портера жирных кислот клеток эпидермиса, облегчающего перенос жирных 
кислот в клетку и участвующего в развитии стеатоза, окислительного стрес-
са и воспаления [38].

У мышей DBA/2J, не развивших видимых признаков ожирения при по-
треблении ВУВЖР, наблюдался другой профиль ДЭ генов, участвующих 
в процессах углеводно-энергетического обмена, липогенеза и воспаления. 
А именно, у животных этой линии показана положительная ДЭ на уров-
не тенденции (p-value < 0,01; adj.p-value > 0,1) гена Maff (кофактор Nrf2-
опосредуемой активации антиоксидант-чувствительных элементов генома) 
[39], S100a9, известного также как MRP14 ‒ миелоид-родственный белок, 
играющий роль в реакциях врожденного иммунитета [40], и Klf9 ‒ фактора 
дифференцировки адипоцитов, регулируемого PPARγ [41]. 

 Отрицательная ДЭ отмечена для гена Prg4 (протеогликан 4), возмож-
но, отвечающего за накопление избытка жира, дислипидемию и инсулино-
вую резистентность [42], Dido1 (транскрипционный фактор, участвующий 
в процессах апоптоза) и Igfbp1 (белок, связывающий инсулиноподобный 
фактор роста 1), участвует в развитии гипергликемии на высокоуглеводных 
рационах и является биомаркером метаболического синдрома [43]. Следует 
отметить, что в нашем предыдущем исследовании [44] Igfbp1 ответил про-
тивоположной по направленности ДЭ в ответ на потребление флавоноида 
кверцетина у генетически тучных мышей db/db и мышей линии C57Bl/6J, 
получавших ВУВЖР. 

Переходя к обсуждению эффектов влияния Рес и l-Кар на полнотранскрип-
томный профиль ткани печени, следует в первую очередь остановиться на ге-
нах, ответивших противоположной по знаку статистически значимой ДЭ на 
ВУВЖР, с одной стороны, и на оба типа добавок – с другой. У мышей тетра-
гибридов DBCB показана ДЭ для генов Psen2, Lgals1 и Cdh1. 

Для Psen2 (presenilin 2), подавляемого на ВУВЖР и активируемого при 
потреблении обеих добавок, показано наличие выраженного противовос-
палительного действия [45]. Данный белок представляет собой одну из 
субъединиц мембранной связанной протеазы (γ-секретаза), отвечающей за 
элиминацию дефектных клеточных белков. В ЦНС он, по-видимому, играет 
важную роль в защите от развития болезни Альцгеймера; значение его экс-
прессии в периферических органах, включая печень, мало изучено.

Такой же направленностью ДЭ характеризовался Cdh1. Он кодирует 
cadherin-1, известный также как LCAM, принадлежащий к семейству каль-
ций-зависимых трансмембранных белков клеточной адгезии, играющих важ-
ную роль в пролиферации и дифференцировке клеток, эпителиально-мезен-
химальных взаимодействиях, сосудистом росте и препятствующий процессам 
опухолеобразования [46]. Нарушенная под действием ВУВЖР экспрессия 
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этого функционально значимого белка у мышей DBCB восстанавливается под 
действием обоих изученных биологически активных веществ.

В противоположность двум предыдущим генам Lgals (синоним 
Galectin-1) характеризовался положительной ДЭ на ВУВЖР, обращаемой 
под действием l-Кар и Рес. Это лектиноподобный белок, иммунорегулятор 
и маркер клеточной дифференцировки, функционально связанный с клеточ-
ными маркерами CD2, CD3e, CD4 и CD7 [47]. Снижение экспрессии этого 
гена под действием Рес и l-Кар может способствовать профилактике воспа-
ления и фиброза в печени [48].

У мышей DBA/2J потребление Рес привело к обращению направленно-
сти ДЭ гена G6pc (глюкозо-6-фосфатаза), отвечающей за выведение свобод-
ной глюкозы из клетки [49] и ряда других генов с известной функцией (см. 
табл. 2), однако данные эффекты проявлялись только на уровне тенденции 
(p-value < 0,05; adj.p-value > 0,1). l-Кар обладал у мышей этой линии способ-
ностью возвращать к контрольному уровню положительную на ВУВЖР ДЭ 
экспрессию Mvk (mevalonate kinase), гена фермента, участвующего в био-
синтезе холестерина, но данный эффект статистически не значим. 

Как известно, изменения в уровнях метаболитов ретинола, при посред-
стве RXR-рецепторов, действующих в ансамбле с PPARγ, играют важную 
роль в регуляции процессов липидного обмена [50]. В этой связи большой 
интерес представляют изменения, наблюдаемые в метаболическом пути 
mmu00830 Retinol metabolism у линейных мышей и тетрагибридов, и спо-
собность l-Кар обращать часть наблюдаемых при этом эффектов у мышей 
DBCB, что фенотипически согласуется с его гиполипидемическим действи-
ем у мышей-тетрагибридов. В наших предыдущих исследованиях выявлены 
дифференцированные эффекты влияния на этот метаболический путь квер-
цетина у наследственно тучных мышей db/db и мышей C57Bl/6J, получав-
ших высокожировой рацион [44], и у тучных крыс линии Zucker ZF [51]. 
Эти данные, возможно, указывают на универсальную роль метаболизма 
ретиноидов как эффекторного звена различных диетических воздействий. 
В частности, это, по-видимому, относится и к гиполипидемическому дей-
ствию l-Кар, не сводящемуся к простому механистическому объяснению его 
роли как «сжигателя жира».

Изменения в метаболическом пути mmu00590 Arachidonic acid metabolism, 
выявленные у мышей-тетрагибридов DBCB, включают нарушение баланса 
выработки эйкозаноидов, что вносит важный вклад в развитие хронического 
системного воспаления при ожирении, диабете 2-го типа, гипертензии, ко-
ронарной болезни сердца, аутоиммунных и других алиментарно-зависимых 
заболеваниях [52]. В этой связи характерно отсутствие влияния ВУВЖР на 
этот метаболический путь у мышей DBA/2J, резистентных к развитию ин-
дуцированного рационом ожирения.

Таким образом, результаты проведенных полнотранскриптомных иссле-
дований указывают на значительные различия в профиле ДЭ генов в пече-
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ни в ответ на применяемые диетические воздействия (потребление ВУВЖР, 
l-Кар и Рес в составе ВУВЖР) у мышей линии DBA/2J и тетрагибридов 
DBCB, различающихся по своей склонности к развитию фенотипа индуци-
рованного рационом ожирения. В основе выявленных изменений, как мож-
но предположить, более высокое аллельное разнообразие генов у тетраги-
бридных мышей DBCB по сравнению с линейными животными, что нашло 
отражение у первых в гораздо более широком спектре эффектов ДЭ в ответ 
на потребление как ВУВЖР, так и обоих биологически активных веществ.

Заключение

Результаты настоящей работы показывают, что полнотранскриптом-
ный анализ позволяет получить ценную дополнительную информацию для 
оценки диетических влияний на доклинических in vivo моделях, воспро-
изводящих различную генетически детерминированную восприимчивость 
организма к развитию алиментарного ожирения. В качестве таких моделей 
в нашем исследовании использованы линейные мыши DBA/2J и мыши-те-
трагибриды DBCB. При этом ключевые механизмы изменений, вызываемых 
в транскриптоме животных и сопряженных с изменениями в фенотипе, со-
стоят, по-видимому, во вмешательстве изученных диетических факторов в 
ключевые метаболичеcкие пути, такие как PPAR-сигнальный путь, обмен 
ретиноидов и эйкозаноидов, причем направленность этих изменений в зна-
чительной мере зависит от исходного генотипа животного. Полученные 
данные могут иметь значение для доклинической проверки и последующих 
клинических испытаний различных БАВ, предлагаемых для диетотерапии 
вышеуказанных заболеваний, с учетом индивидуальных генетических осо-
бенностей больных, что часто бывает необходимо в клинической практике. 
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Comparative evaluation of the effect of resveratrol and carnitine  
on the full transcriptomic profile of liver tissue in mice with different 

sensitivity to the development of alimentary obesity

Specialized food products and biologically active food supplements enriched 
with minor biologically active substances are considered as a useful supplement in 
the treatment of obesity and other nutrition-dependent diseases. Biologically active 
substances of food can have a complex effect on the expression of a large number of 
genes, which can affect the results of a therapy. The aim of the study was to analyze the 
nutrigenomic mechanisms of the effect of biologically active substances - l-carnitine 
and resveratrol on the expression of liver genes of DBA/2J mice and DBCB tetrahybrid, 
differing in genotype and sensitivity to the development of diet-induced obesity, using 
the method of full transcriptomic profiling of liver tissue.

We carried out the experiment on male DBA/2J mice and the hybrid of the 2nd 
generation DBCB, obtained by crossing 4 lines of mice (DBA/2J, BALB/c, CBA/
lac and С57Black/6J). Mice for the experiment were obtained from Stolbovaya 
nursery, Federal State Budgetory Scientific Institution Scientific Center of Biomedical 
Technologies of the Federal Medical-Biological Agency (Moscow region, Russia). 
We worked with animals in accordance with international recommendations (Directive 
2010/63/EU on the protection of animals used for scientific purposes adopted on 
September 22, 2010; Guide for the care and use of laboratory animals. Eighth Edition / 
Committee for the Update of the Guide for the Care and Use of Laboratory Animals; 
Institute for Laboratory Animal Research (ILAR); Division on Earth and Life Studies 
(DELS); National Research Council of the National Academies. Washington: The 
National Academies Press. 2011).The mice were divided into four groups with an equal 
number of 8 individuals. During 65 days, animals of the 1st (control) groups received a 
balanced semi-synthetic diet and purified drinking water, the 2nd groups received a high-
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carbohydrate and high-fat diet with a high fat content (30% by of dry matter of the diet) 
and replacing drinking water by 20% fructose solution, 3rd groups - high-carbohydrate 
and high-fat diet with the addition of resveratrol at a dose of 25 mg/kg body weight, 4th 
groups - high-carbohydrate and high-fat diet with the addition of l-carnitine at a dose 
of 300 mg/kg body weight. Full transcriptome analysis was performed using the Gene 
Expression Hybridization Kit (Agilent Technologies, USA) on SurePrint G3 Mouse GE 
8×60K Microarray Kit microarrays. Differential gene expression was expressed as base 
2 logarithm of increasing or decreasing fluorescence (log2FC) compared to control groups, 
separately for DBA/2J and DBCB mice. Chip scan data and calculation of differential 
expression values   were exported to the “R” IDE and bioinformatics analysis was performed 
with quantile normalization and further analysis in the limma package. The packages 
AnnotationDbi, org.Rn.eg.db, pathview, gage, gageData were used to identify metabolic 
pathways among the genes, metabolic pathways and functions of biological systems 
presented in the international database Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes and 
to visualize them. To visualize the results at all stages, the standard “R” graphics and 
additional packages ggplot2, ggrepel, and gplots were used. Liver morphology was studied 
by light microscopy after staining with hematoxyline-eosine (See Fig. 1).

We revealed differential expression for at least one of the intergroup comparisons 
in the amount of │log2FC│≥0.5 (towards both enhancement and attenuation) and at 
a p-value ≤ 0.05 for 415 transcripts, of which 311 were identified with proteins or 
RNA with a known function (See Tables 1-3). Consumption of a high-carbohydrate 
and high-fat diet was reflected in differential expression of 62 genes in DBA/2J mice 
and 97 in DBCB mice. In DBA/2J mice fed on a high-carbohydrate and high-fat diet, 
supplementation with resveratrol and l-carnitine caused a differential expression of 
26 genes each. At the same time, only 2 genes (Pklr, Tkfc) responded to resveratrol and 
l-carnitine in mice of this strain. In DBCB tetrahybrid mice, resveratrol consumption 
corresponded to differential expression of 147 genes, and l-carnitine consumption 
corresponded to 221 genes. 61 genes from DBCB mice responded to both supplements, 
and the number of genes simultaneously targeted by high-carbohydrate and high-fat 
diets, resveratrol and l-carnitine was 10 (See Fig. 2). The gene expression profiles in 
DBA/2J and DBCB mice formed two separate clusters, the differences within which, 
determined by the composition of the diets, were less significant than the interstrain 
differences (See Fig. 3). Differential expression values in DBCB and DBA mice 
responding to HFCD and both supplements correlated negatively (See Fig. 4). The 
consumption of a high-carbohydrate and high-fat diet in DBA/2J mice resulted in 
significant changes in 4 metabolic pathways, and in DBCB mice, in addition, in 5 more 
metabolic pathways. Resveratrol consumption did not cause significant changes in 
DBA/2J mice, and in tetrahybrid mice it affected mmu04512 ECM-receptor interaction. 
L-carnitine supplementation caused significant changes in mmu00830 Retinol 
metabolism only in DBCB mice (See Table 4). Consumption of a high-carbohydrate and 
high-fat diet produced similar changes in the mmu00830 Retinol metabolism pathway 
in both mice (See Fig. 5). In metabolic pathway mmu03320 PPAR signaling pathway 
DBA/2J and DBCB mice showed positive differential expression of the PPARγ gene 
and negative Scd1. At the same time, only DBCB mice in this metabolic pathway are 
characterized by activation of the RXR gene expression and suppression of FABP, and 
the direction in changing Cyp4a1 in both mice is opposite (See Fig. 6). Changes in 
the metabolic pathway mmu00590 Arachidonic acid metabolism characterized by the 
imbalance in the expression of Cyp4a and Cyp2 isoforms, which are responsible for the 
synthesis of various hydroxy and epoxy derivatives of arachidonic acid, is characteristic 
only of DBCB mice (See Fig. 7). Thus, the experiments performed revealed both a 
certain similarity and differences in the response of the transcriptome of DBA/2J and 
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DBCB mice to the consumption of a high-carbohydrate and high-fat diet, resveratrol 
and l-carnitine. The mechanisms that determine the direction of changes induced in 
the transcriptome of mice (and in coupled phenotypic changes) are, apparently, in 
the intervention of the studied dietary factors in key metabolic pathways, such as 
the PPAR signaling pathway, the metabolism of retinoids and eicosanoids. The data 
obtained indicate the importance of an adequate choice of a in vivo model of obesity 
and metabolic syndrome in preclinical studies of biologically active substances, in diet 
therapy and the enrichment of specialized food products with them. 

The paper contains 7 Figures, 4 Tables and 52 References. 
Key words: transcriptome; gene expression; biologically active substances; mice; 

obesity.
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Влияние кадаверина на редокс-гомеостаз корней проростков 
пшеницы и их устойчивость к повреждающему нагреву

Исследовано влияние диамина кадаверина в концентрациях 0,05–2,5 мМ на 
теплоустойчивость проростков пшеницы. Установлено, что предварительная 
обработка кадаверином повышала выживание проростков после повреждающего 
нагрева (45 °С, 10 мин). Наиболее заметное защитное действие кадаверина 
наблюдалось в концентрации 1 мМ. Под влиянием обработки кадаверином 
происходило транзиторное увеличение содержания пероксида водорода в корнях 
с максимальным эффектом через 2 ч после ее начала. Обработка проростков 
антиоксидантом диметилтиомочевиной (DMTU) и ингибитором диаминоксидазы 
аминогуанидином устраняла вызываемые кадаверином эффекты увеличения 
содержания пероксида водорода в корнях и повышения теплоустойчивости. 
В то же время под влиянием ингибитора НАДФН-оксидазы имидазола 
вызываемое кадаверином повышение содержания пероксида водорода в корнях 
не устранялось. Через 4–24 ч после начала воздействия кадаверина наблюдалось 
повышение активности антиоксидантных ферментов – супероксиддисмутазы 
(SOD), каталазы и гваяколпероксидазы. Антиоксидант DMTU снимал эффект 
повышения активности каталазы и гваяколпероксидазы в корнях, вызываемый 
экзогенным кадаверином. В то же время увеличение активности SOD не 
устранялось действием DMTU и ингибиторов ферментов, генерирующих 
активные формы кислорода (ROS). Сделано заключение, что повышение 
теплоустойчивости проростков пшеницы экзогенным кадаверином, по крайней 
мере отчасти, связано с образованием ROS при его окислении. Предполагается, 
что модификация ферментативной антиоксидантной системы под действием 
кадаверина происходит за счет механизмов как зависимых, так и не зависимых 
от образования ROS. 

Ключевые слова: Triticum aestivum; кадаверин; пероксид водорода; 
диаминоксидаза; антиоксидантная система; теплоустойчивость

Сокращения [Abbreviations]: DMTU – диметилтиомочевина [Dimethylthiourea]; 
ROS – активные формы кислорода [Reactive oxygen species]; SOD – 
супероксиддисмутаза [Superoxide dismutase]; LPO – перекисное окисление липидов 
[Lipid peroxidation]. 
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Введение 

Полиамины – метаболиты растений, задействованные во многих про-
цессах в физиологически нормальных и особенно стрессовых условиях [1, 
2]. Предполагается, что при действии на растения неблагоприятных факто-
ров они могут способствовать поддержанию структуры биомакромолекул и 
мембран, а также участвовать в клеточном сигналинге [2, 3]. Имеются дан-
ные о повышении устойчивости растений к абиотическим стресс-факторам 
различной природы под влиянием экзогенных полиаминов [4–6]. 

Диамин кадаверин – малоизученный растительный полиамин [7]. Он 
образуется из лизина путем пиридоксальфосфат-зависимого декарбокси-
лирования, катализируемого лизиндекарбоксилазой [8]. Кадаверин обна-
ружен в различных органах растений разных таксономических групп [7]. 
Однако его абсолютное содержание у растений обычно ниже по сравнению 
с количеством других полиаминов [9]. Показано повышение содержания 
кадаверина в листьях растений фасоли [10] и корнях хрустальной травки 
(Mesembryanthemum crystallinum L.) [11] при действии высоких температур. 
В органах хрустальной травки также зарегистрировано накопление кадаве-
рина при продолжительном действии солевого стресса [12]. 

Данные о влиянии экзогенного кадаверина на устойчивость растений к стрес-
сорам и функционирование их протекторных систем очень малочисленны. Об-
наружено усиление прорастания семян редиса при 38 °С в присутствии 10 мкМ 
кадаверина [13]. Показано, что в присутствии NaCl и соли свинца под влиянием 
1 мМ кадаверина усиливался рост проростков рапса, увеличивалось содержание 
в них каротиноидов и повышалась активность нитратредуктазы [14]. 

Связь физиологических эффектов кадаверина с образованием сигналь-
ных посредников, в частности активных форм кислорода (ROS), остается 
малоизученной. Обнаружено, что экспозиция корневой системы хрусталь-
ной травки в среде с добавлением кадаверина индуцировала интенсивную 
экспрессию гена, кодирующего цитоплазматическую изоформу супероксид-
дисмутазы (Cu/Zn-SOD). Этот эффект не устранялся действием ингибитора 
диаминоксидазы аминогуанидина, что дало основание авторам предпола-
гать возможность прямого (без участия сигнальных посредников) влияния 
кадаверина на экспрессию отдельных генов SOD [15]. Однако специальных 
исследований роли ROS в проявлении влияния кадаверина на стрессоустой-
чивость растений до сих пор не проводилось. 

Цель работы – изучение возможного протекторного влияния кадаверина 
на проростки пшеницы при тепловом стрессе и его связи с образованием и 
обезвреживанием ROS. 

Влияние кадаверина на редокс-гомеостаз корней
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Материалы и методики исследования 

В работе использованы этиолированные проростки мягкой озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Досконала. Семена репродукции 
2019 г. любезно предоставлены сотрудниками Института растениеводства 
им. В.Я. Юрьева НААН Украины (г. Харьков, Украина). Зерновки, по-
верхностно обеззараженные в 6%-ном растворе пероксида водорода, про-
ращивали при температуре 20–22 °С на водопроводной воде, очищенной 
с использованием системы водоподготовки, включающей в себя фильтр 
механической очистки, угольный фильтр и полупроницаемую обратноос-
мотическую мембрану с размером ячеек 1 нм. На третьи сутки проращи-
вания в среду добавляли кадаверин в диапазоне концентраций от 0,05 до 
2,5 мМ и выдерживали проростки на его растворе в течение одних суток, 
проростки контрольного варианта продолжали инкубировать на очищен-
ной водопроводной воде. 

В отдельных вариантах опыта проростки в течение 26 ч обрабатыва-
ли скавенджером пероксида водорода диметилтиомочевиной (DMTU) – 
150 мкМ) [16], ингибитором диаминоксидазы аминогунидином (1 мМ) [17] 
или ингибитором НАДФН-оксидазы имидазолом (10 мкМ) [18]. В вариан-
тах по изучению комбинированного действия кадаверина, DMTU и инги-
биторов диаминоксидазы и НАДФН-оксидазы последние вносили в среду 
инкубации проростков за 2 ч до начала 24-часового воздействия кадаверина. 
Таким образом, общее время инкубации проростков в присутствии DMTU, 
аминогуанидина и имидазола в этих вариантах составляло также 26 ч. Кон-
центрации указанных соединений, существенно модифицирующие эффек-
ты экзогенного кадаверина, но не вызывающие визуально видимых токси-
ческих эффектов, выбирали в предварительных опытах. 

Для биохимических анализов использовали корни проростков, посколь-
ку они более чувствительны к воздействиям экзогенных соединений и ги-
пертермии [19]. 

Содержание пероксида водорода определяли с помощью ферротиоциа-
натного метода, экстрагируя пероксид водорода из растительного материала 
на льду 5% трихлоруксусной кислотой (ТХУ) [20]. Содержание H2O2 выра-
жали в нмоль/г сырой массы. 

Для анализа количества продуктов перекисного окисления липидов (LPO), 
реагирующих с 2-тиобарбитуровой кислотой, корни гомогенизировали в 
реакционной среде, содержащей 0,25%-ную 2-тиобарбитуровую кислоту 
в 10%-ной ТХУ, гомогенат помещали в кипящую баню на 30 мин. Затем 
пробы охлаждали и центрифугировали 15 мин при 10000 g на центрифуге 
MPW 350R («MPW MedInstruments», Польша). Оптическую плотность на-
досадочной жидкости определяли на спектрофотометре СФ-46 («ЛОМО», 
Россия) при 532 нм (максимум светопоглощения малонового диальдегида) и 
600 нм (для поправки на неспецифическое светопоглощение) [21].
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При определении активности антиоксидантных ферментов – SOD, ката-
лазы и гваяколпероксидазы – навески корней гомогенизировали на холоде 
в 0,15 М K, Na-фосфатном буфере (pH 7,6), содержавшем ЭДТА (0,1 мМ) и 
дитиотрейтол (1 мМ) [22]. Гомогенат сразу использовали для анализа. Ак-
тивность ферментов определяли в супернатанте после центрифугирования 
гомогената при 8000 g в течение 10 мин при 4 °С. Содержание воды в кор-
нях проростков разных вариантов в период отбора проб для биохимических 
анализов существенно не изменялось, в связи с этим изучаемые показатели 
рассчитывали на грамм сырой массы. 

Активность SOD (КФ 1.15.1.1) определяли при pH 7,6 [23], используя метод, 
основанный на способности фермента конкурировать с нитросиним тетразоли-
ем за супероксидные анионы, образующиеся вследствие аэробного взаимодей-
ствия НАДH и феназинметосульфата; оптическую плотность определяли при 
540 нм. Активность SOD выражали в усл. ед./(г сырой массы × мин). 

Активность каталазы (КФ 1.11.1.6) анализировали при рН 7,0 [23] по ко-
личеству пероксида водорода, разложившегося за единицу времени, и вы-
ражали в ммоль H2O2/(г сырой массы × мин). 

Активность гваяколпероксидазы (КФ 1.11.1.7) определяли с использова-
нием гваякола в качестве донора водорода и пероксида водорода в качестве 
субстрата. Предварительно рН реакционной смеси доводили до 6,2 с помо-
щью K,Na-фосфатного буфера [23]. Оптическую плотность тетрагваякола 
определяли при 470 нм. Активность фермента выражали в ммоль тетрагвая-
кола/(г сырой массы × мин). 

Для определения теплоустойчивости проростков их подвергали повреж-
дающему нагреву в водяном ультратермостате при температуре 45,0 ± 0,1 °С 
в течение 10 мин. После этого проростки всех вариантов переносили на очи-
щенную водопроводную воду. Через 3 суток (после четкой визуализации по-
вреждений) оценивали относительное количество выживших проростков. 
К живым относили проростки, не имевшие существенных некрозов и со-
хранившие способность к росту [19]. 

Эксперименты проведены в 5-кратной биологической повторности. На 
рисунках приведены средние величины и их стандартные ошибки (M±mM). 
Статистическую значимость различий определяли с использованием 
t-критерия Стьюдента. Кроме специально оговоренных случаев, обсужда-
ются эффекты, значимые при р < 0,05. 

Результаты исследования

В первой серии экспериментов изучена концентрационная зависимость 
влияния кадаверина на теплоустойчивость проростков пшеницы. Инкуба-
ция в присутствии кадаверина повышала устойчивость проростков к по-
вреждающему нагреву (рис. 1). Значимый защитный эффект наблюдали при 
его действии в концентрациях диапазона 0,5–2,5 мМ. Наибольшее относи-
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тельное количество выживших проростков отмечено в варианте с обработ-
кой 1 мМ кадаверином. Именно в этой концентрации кадаверин использова-
ли для изучения возможной связи между изменениями редокс-гомеостаза и 
проявлением его стресс-протекторного действия. 

Рис. 1. Концентрационная зависимость влияния кадаверина на выживание (%)  
проростков пшеницы через 3 суток после 10-минутного прогрева при 45 °С (M±mM). 

Разными латинскими буквами обозначены величины, различия 
между которыми статистически значимы (p < 0,05)

[Fig. 1. Concentration dependence of cadaverine effect on wheat seedling  
survival (%) 3 days after damaging heating (10 min at 45 °C) (M±mM). 

Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05)]

Обработка кадаверином вызывала повышение содержания пероксида во-
дорода в корнях (рис. 2). Заметный эффект наблюдался через 1–4 ч после ее 
начала с максимумом через 2 ч. Увеличение содержания пероксида водорода 
носило транзиторный характер и через 24 ч инкубации отмечалось даже не-
которое снижение количества H2O2 в корнях опытного варианта. 

Предварительная обработка проростков скаведжером пероксида водо-
рода DMTU снимала проявление эффекта повышения содержания H2O2 в 
корнях, вызываемое 2-часовым воздействием кадаверина (рис. 3). Этот 
эффект также полностью устранялся действием ингибитора диаминокси-
дазы аминогуанидином и почти не изменялся в присутствии ингибитора 
НАДФН-оксидазы имидазола. Таким образом, данные ингибиторного ана-
лиза указывают на зависимость вызываемого кадаверином эффекта повы-
шения содержания пероксида водорода в клетках корней в первую очередь 
от активности диаминоксидазы. 

А.И. Кокорев, Ю.Е. Колупаев, М.А. Шкляревский, А.А. Луговая
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Исправления к статье Кокорева А.И. и соавт. «Влияние кадаверина на 
редокс-гомеостаз корней проростков пшеницы и их устойчивость к 

повреждающему нагреву»  
 

С. 116, первая строка аннотации: «влияние диамин кадаверина» заменить на 
«влияние диамина кадаверина».  
С. 116, 8-я сверху строка аннотации: после слова «диметилтиомочевиной» 
добавить аббревиатуру “DMTU”.  
С. 116, 15-я сверху строка аннотации: после слова «супероксиддисмутазы» 
добавить аббревиатуру “SOD”.  
С. 116, 6-я снизу строка аннотации: «активные формы кислрода» заменить на 
«активные формы кислорода (ROS)».  
С. 121, заменить рисунок 2 (потерялись номера кривых) Правильный 
вариант:   

 
 
С. 122, 2-я сверху строка основного текста: «тыобарбитуровой» заменить на 
«тиобарбитуровой».  
С. 133, последняя строка на странице, “DMTM” заменить на “DMTU”.  
С. 136, исправить цитирование источника [31], правильная редакция: 
Kolupaev YuE, Kokorev AI, Shkliarevskyi MA, Lugovaya AA, Karpets YuV, 
Ivanchenko OE. Role of NO synthesis modification in the protective effect of 
putrescine in wheat seedlings subjected to heat stress. Applied Biochemistry and 
Microbiology. 2021. 57(3): 384-391. doi: 10.1134/S0003683821030066 
 

Рис. 2. Динамика содержания пероксида водорода в корнях проростков пшеницы 
при действии кадаверина (M±mM): 1 – контроль; 2 – кадаверин. 
Разными латинскими буквами обозначены величины, различия 

между которыми статистически значимы (p < 0,05)
[Fig. 2. Dynamics of the hydrogen peroxide content in roots of wheat seedlings 

under the action of cadaverine (M±mM): 1 - Control; 2 - Cadaverine (1 mM). 
Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05)]

Для выяснения значения ROS в индуцировании кадаверином теплоустойчи-
вости проростков оценивали влияние DMTU, аминогуанидина и имидазола на 
проявление его протекторных эффектов. Через сутки после повреждающего про-
грева в корнях проростков отмечалось повышение содержания продуктов LPO 
(рис. 4, a). Обработка кадаверином заметно уменьшала проявление окислитель-
ного стресса. DMTU слабо влияла на содержание продуктов LPO в корнях, но 
при этом в значительной степени нивелировала защитный эффект кадаверина. 
При обработке аминогуанидином содержание продуктов LPO в корнях пророст-
ков почти не изменялось, но этот ингибитор диаминоксидазы снимал вызывае-
мый действием кадаверина эффект уменьшения их накопления после теплового 
стресса. В корнях проростков, обработанных ингибитором НАДФH-оксидазы 
имидазолом, содержание продуктов LPO не изменялось, не влиял имидазол и на 
проявление эффекта кадаверина на их содержание в корнях.

Данные по влиянию исследуемых соединений на выживание проростков 
после повреждающего нагрева согласуются с их эффектами на показатель 
окислительного стресса. Сами по себе DMTU, аминогуанидин и имидазол 
не оказывали влияния на выживание проростков после теплового стресса 
(рис. 4, b). При этом DMTU и аминогуанидин полностью устраняли защит-
ный эффект кадаверина. В присутствии имидазола стресс-протекторное 
действие диамина немного снизилось. 
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Рис. 3. Содержание пероксида водорода в корнях проростков пшеницы  
при действии кадаверина, DMTU, аминогуанидина и имидазола (M±mM). 

1 – контроль; 2 – кадаверин (1 мМ); 3 – DMTU (150 мкМ); 4 – кадаверин (1 мМ) + 
DMTU (150 мкМ); 5 – аминогуанидин (1 мМ); 6 – кадаверин (1 мМ) + аминогуанидин 

(1 мМ); 7 – имидазол (10 мкМ); 8 – кадаверин (1 мМ) + имидазол (10 мкМ).  
Обработку корней кадаверином проводили в течение 2 ч, DMTU и ингибиторы 
ферментов добавляли в среду инкубации корней за 2 ч до внесения кадаверина. 

Разными латинскими буквами обозначены величины,  
различия между которыми статистически значимы (p < 0,05)

 [Fig. 3. Hydrogen peroxide content in roots of wheat seedlings under the action 
of cadaverine, DMTU, aminoguanidine and imidazole (M±mM). 

1 - Control; 2 - Cadaverine (1 mM); 3 - DMTU (150 μM); 4 - Cadaverine (1 mM) + DMTU (150 μM); 
5 - Aminoguanidine (1 mM); 6 - Cadaverine (1 mM) + Aminoguanidine (1 mM); 7 - Imidazole (10 μM); 

8 - Cadaverine (1 mM) + Imidazole (10 μM). The roots were treated with cadaverine for 2 h; DMTU 
and enzyme inhibitors were added to the incubation medium of roots 2 h before adding cadaverine. 

Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05)] 

Уменьшение проявления окислительного стресса (накопления продуктов 
LPO, реагирующих с 2-тиобарбитуровой кислотой) после прогрева в корнях про-
ростков под влиянием кадаверина указывает на возможность активации анти-
оксидантной системы. И действительно, обработка кадаверином вызывала по-
степенное повышение активности SOD, каталазы и гваяколпероксидазы (рис. 5). 
При этом максимальный эффект проявлялся через 24 ч после начала воздействия 
кадаверина. После повреждающего нагрева активность SOD и гваяколпероксида-
зы изменялась несущественно, а активность каталазы снижалась. Обработка ка-
даверином способствовала сохранению активности SOD и каталазы в постстрес-
совый период, однако не влияла на активность гваяколпероксидазы (см. рис. 5). 

Для выяснения роли пероксида водорода и ферментативных систем, при-
частных к его генерации, в вызываемом кадаверином повышении активно-
сти SOD, каталазы и гваяколпероксидазы исследовали влияние DMTU, ами-
ногуанидина и имидазола на активность этих ферментов после 24-часовой 
экспозиции в присутствии кадаверина. 
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Рис. 4. Содержание в корнях продуктов LPO (a) и выживание проростков  
пшеницы (b) после повреждающего прогрева (M±mM). 

1 – контроль; 2 – кадаверин (1 мМ); 3 – DMTU (150 мкМ); 4 – кадаверин (1 мМ) + 
DMTU (150 мкМ); 5 – аминогуанидин (1 мМ); 6 – кадаверин (1 мМ) + аминогуанидин  

(1 мМ); 7 – имидазол (10 мкМ); 8 – кадаверин (1 мМ) + имидазол (10 мкМ). 
Содержание продуктов LPO определяли через 24 ч, выживание проростков –  

через 3 суток после повреждающего прогрева. 
Разными латинскими буквами обозначены величины, различия  

между которыми статистически значимы (p < 0,05)
 [Fig. 4. LPO products content in roots (a) and survival of wheat seedlings (b)  

after damaging heating (M±mM): 1 - Control; 2 - Cadaverine (1 mM); 3 - DMTU (150 μM);  
4 - Cadaverine (1 mM) + DMTU (150 μM); 5 - Aminoguanidine (1 mM); 6 - Cadaverine (1 mM) +  

Aminoguanidine (1 mM); 7 - Imidazole (10 μM); 8 - Cadaverine (1 mM) + Imidazole (10 μM).  
The content of LPO products was determined after 24 h, the survival of seedlings  

was determined 3 days after damaging heating.
Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05] 
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Рис. 5. Динамика активности SOD (а) и каталазы (b) и гваяколпероксидазы (c) в корнях 
проростков пшеницы при действии кадаверина и повреждающего прогрева (M±mM). 

I–III – соответственно: через 2, 4 и 24 ч после начала обработки кадаверином,  
IV – через 24 ч после прогрева при 45 °С. 1 – контроль; 2 – кадаверин (1 мМ). 

Разными латинскими буквами обозначены величины, различия  
между которыми статистически значимы (p < 0,05)

[Fig. 5. Dynamics of SOD (a), catalase (b) and guaiacol peroxidase (c) activity in roots 
of wheat seedlings under the action of cadaverine and damaging heating. 

I-III - respectively: 2, 4 and 24 h after the start of treatment with cadaverine, 
IV - 24 h after warming up at 45 °С.  1 - Control; 2 - Cadaverine (1 mM). 

Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05)]
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Рис. 6. Активность SOD (a), каталазы (b) и гваяколпероксидазы (c) в корнях проростков 
пшеницы при обработке кадаверином, DMTU, аминогуанидином и имидазолом (M±mM). 

1 – контроль; 2 – кадаверин (1 мМ); 3 – DMTU (150 мкМ); 4 – кадаверин (1 мМ) + 
DMTU (150 мкМ); 5 – аминогуанидин (1 мМ); 6 – кадаверин (1 мМ) + аминогуанидин 

(1 мМ); 7 – имидазол (10 мкМ); 8 – кадаверин (1 мМ) + имидазол (10 мкМ). 
Обработку корней кадаверином проводили в течение 24 ч, DMTU и ингибиторы 
ферментов добавляли в среду инкубации корней за 2 ч до внесения кадаверина. 

Разными латинскими буквами обозначены величины, различия 
между которыми статистически значимы (p < 0,05)

[Fig. 6.  Activity of  SOD (a), catalase (b), and guaiacol peroxidase (c) in roots of wheat seed-
lings when treating with cadaverine, DMTU, aminoguanidine and imidazole (M±mM). 
1 - Control; 2 - Cadaverine (1 mM); 3 - DMTU (150 μM); 4 - Cadaverine (1 mM) + 

DMTU (150 μM); 5 - Aminoguanidine (1 mM); 6 - Cadaverine (1 mM) + Aminoguani-
dine (1 mM); 7 - Imidazole (10 μM); 8 - Cadaverine (1 mM) + Imidazole (10 μM). 

The roots were treated with cadaverine for 24 h; DMTM and enzyme inhibitors were 
added to the root incubation environment 2 h before the addition of cadaverine. 

Different Latin letters denote values, the differences between which are statistically significant (p < 0.05)]
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Предварительная обработка DMTU не влияла на активность SOD и не 
устраняла ее повышение, вызываемое кадаверином (рис. 6, a). Ингибитор 
диаминоксидазы аминогуанидин сам по себе не оказывал влияния на ак-
тивность SOD в корнях и не препятствовал ее повышению в присутствии 
кадаверина. Ингибитор НАДФН-оксидазы также существенно не влиял на 
величину активности SOD и ее изменение под влиянием кадаверина. 

Иные эффекты отмечались при оценке влияния исследуемых ингиби-
торов на активность каталазы в корнях проростков, обработанных кадаве-
рином (рис. 6, b). DMTU не оказывал влияния на активность фермента, но 
устранял ее повышение, вызываемое кадаверином. Обработка аминогуа-
нидином сама по себе немного снижала активность каталазы и полностью 
устраняла эффект ее увеличения в присутствии кадаверина. В то же время 
в варианте с имидазолом активность фермента уменьшалась незначительно, 
при этом ингибитор НАДФН-оксидазы практически не препятствовал эф-
фекту повышения активности каталазы под влиянием кадаверина. 

Скавенджер пероксида водорода DMTU не оказывал существенного вли-
яния на активность гваяколпероксидазы в корнях, но при этом нивелировал 
ее повышение, вызываемое кадаверином (рис. 6, c). Обработка аминогуани-
дином сама по себе вызывала некоторое повышение активности гваяколпе-
роксидазы. В варианте с комбинацией кадаверина и аминогуанидина актив-
ность фермента немного ниже, чем в варианте с одним кадаверином, однако 
это различие статистически не значимо (p < 0,05). Имидазол не влиял на 
активность гваяколпероксидазы, но немного снижал эффект ее повышения, 
вызываемый кадаверином. 

Обсуждение результатов исследования

В настоящей работе показано повышение теплоустойчивости проростков 
пшеницы под влиянием экзогенного кадаверина (см. рис. 1). Такой эффект 
кадаверина оказался зависимым от образования ROS и устранялся действи-
ем антиоксиданта DMTU (см. рис. 4). Основным ферментом, генерирующим 
пероксид водорода при обработке проростков кадаверином, по-видимому, 
является диаминоксидаза. На это указывает устранение вызываемого када-
верином повышения содержания пероксида водорода в корнях обработкой 
ингибитором диаминоксидазы аминогуанидином (см. рис. 3). Кроме того, 
в присутствии аминогуанидина не проявлялось влияние кадаверина на ин-
тегральные показатели – эффект окислительного стресса и выживание про-
ростков после повреждающего нагрева (см. рис. 4). 

Другим мощным ферментативным источником ROS в растительных 
клетках может быть НАДФH-оксидаза [24]. Имеются данные, указываю-
щие на возможность повышения ее активности под влиянием полиаминов, в 
частности диамина путресцина [25]. Однако влияние кадаверина на образо-
вание пероксида водорода не устранялось ингибитором НАДФН-оксидазы 

А.И. Кокорев, Ю.Е. Колупаев, М.А. Шкляревский, А.А. Луговая



127Влияние кадаверина на редокс-гомеостаз корней

имидазолом (см. рис. 3). Этот ингибитор практически не влиял и на прояв-
ление стресс-протекторных эффектов кадаверина (см. рис. 4). 

Полученные результаты дают основания полагать наличие в реализации 
эффектов кадаверина механизмов, как связанных, так и не связанных с его 
превращением диаминоксидазой и образованием пероксида водорода. Так, 
повышение активности SOD, вызываемое кадаверином, не устранялось 
антиоксидантом DMTU и ингибиторами ферментов, генерирующих ROS 
(аминогуанидином и имидазолом) (см. рис. 6, a). Как уже отмечалось, в ра-
боте [15] показано, что эффект индуцирования кадаверином экспрессии гена 
Cu/Zn-SOD в клетках корней M. crystallinum почти полностью сохранялся в 
присутствии аминогунидина. При этом экзогенный пероксид водорода зна-
чительно слабее по сравнению с кадаверином влиял на экспрессию гена Cu/
Zn-SOD. С учетом этих фактов авторы предположили, что кадаверин может 
непосредственно влиять на экспрессию гена Cu/Zn-SOD в корнях хрусталь-
ной травки. Таким образом, можно говорить о сходстве механизмов влияния 
кадаверина на активность SOD у двух таксономически отдаленных видов – 
M. crystallinum и T. aestivum. Следует, однако, отметить, что в наших экс-
периментах не анализировались экспрессия генов различных молекулярных 
форм SOD и электрофоретический спектр белков, обладающих каталити-
ческой активностью SOD. Как известно, среди форм SOD у большинства 
растений обычно доминируют Cu/Zn-содержащие изоформы, однако часть 
ферментативной активности связана и с наличием содержащихся в клеточ-
ных компартментах Fe- и Mn-SOD [26]. В связи с этим можно лишь предпо-
лагать, что кадаверин способен повышать активность каких-либо форм SOD 
и/или экспрессию соответствующих генов, действуя без участия пероксида 
водорода. Кроме того, нельзя полностью исключить, что зафиксированное 
нами повышение активности SOD под влиянием кадаверина могло быть обу-
словлено возможным усилением генерации супероксидного анион-радика-
ла. Однако такая причина повышения активности SOD под влиянием када-
верина представляется маловероятной, поскольку этот эффект не устранялся 
имидазолом – ингибитором НАДФH-оксидазы, которая считается одним из 
основных ферментов, генерирующих супероксидный анион-радикал [24].

Что касается других исследованных нами антиоксидантных ферментов – 
каталазы и гваяколпероксидазы, то вызываемые кадаверином модификации 
их активности, по-видимому, опосредованы пероксидом водорода. Так, по-
вышение активности каталазы под влиянием кадаверина не происходило в 
присутствии скавенджера H2O2 DMTU и ингибитора диаминоксидазы ами-
ногуанидина (см. рис. 6, b). В то же время ингибитор НАДФH-оксидазы 
имидазол не устранял такой эффект кадаверина. Можно полагать, что по-
вышение активности каталазы является следствием увеличения содержания 
пероксида водорода, происходящего в результате окисления кадаверина диа-
миноксидазой. Следует отметить, что у M. crystallinum вызываемое кадаве-
рином повышение содержания пероксида водорода и активности каталазы в 
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корнях также подавлялось аминогуанидином [17]. Также не исключено, что 
еще одной причиной повышения содержания пероксида водорода в корнях 
при действии кадаверина может быть увеличение активности SOD. 

Повышение активности гваяколпероксидазы в корнях проростков пше-
ницы, которое происходило при обработке кадаверином, также устранялось 
действием DMTU (см. рис. 6, c). Участие диаминоксидазы в этом процессе 
доказать оказалось сложно вследствие хотя и небольшого, но повышения 
активности гваяколпероксидазы под влиянием ингибитора диамиоксидазы 
аминогуанидина. В культуре тканей побегов тополя также показано неко-
торое увеличение активности этого фермента при внесении в среду амино-
гуанидина [27]. Примечательно, что у растений M. crystallinum вызываемое 
кадаверином повышение активности пероксидазы устранялось аминогуани-
дином [28]. Возможно, что этот ингибитор диаминоксидазы оказывает не-
специфическое влияние на активность пероксидазы, проявление которого 
может зависеть от видовых особенностей растений. Еще одной сложностью 
интерпретации эффектов аминогуанидина является его способность инги-
бировать образование оксида азота [29], который, наряду с пероксидом водо-
рода, является активным модификатором антиоксидантных ферментов [30]. 

В целом в связи с наличием функциональных связей ROS с другими 
посредниками можно предположить, что некоторые физиологические эф-
фекты ди- и полиаминов могут быть обусловлены образованием не только 
ROS, но и оксида азота (NO). Так, при действии путресцина на проростки 
пшеницы увеличивалось содержание NO в корнях, а его скавенджер PTIO 
(2-phenyl-4,4,5,5-tetramethylimidazoline-1-oxyl-3-oxide) в значительной сте-
пени угнетал развитие теплоустойчивости проростков пшеницы, индуци-
руемое этим диамином [31]. Возможную роль NO в реализации эффектов 
кадаверина еще предстоит исследовать. Еще одним сигнальным посредни-
ком, задействованным в реализации кадаверина, как и других полиаминов, 
может быть кальций, который относится к универсальным мессенджерам. 
Его выход в апопласт зарегистрирован под влиянием путресцина в корнях 
гороха [32]. Также показана способность полиаминов вытеснять кальций из 
комплексов с пектиновыми веществами клеточных стенок [33]. Есть сведе-
ния и о прямом влиянии содержащегося в апопласте спермина на состояние 
катионных каналов растительных клеток [34]. В наших экспериментах по-
казана зависимость от кальциевого гомеостаза образования ROS в корнях 
проростков пшеницы при действии путресцина [35]. В то же время нам не 
известны специальные исследования влияния кадаверина на кальциевый го-
меостаз растительных клеток. 

Безусловно, что обсуждаемые механизмы не исключают и возможно-
сти прямого влияния кадаверина на биомакромолекулы и, как следствие, 
на функционирование отдельных белков и экспрессию генов. Как уже от-
мечалось, в работе Е.Е. Ароновой и соавт. [15] показана возможность не-
зависимого от ROS влияния кадавернина на экспрессию гена цитозольной 
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Cu/Zn-SOD у хрустальной травки. В нашей работе установлено повышение 
экзогенным кадаверином активности SOD в корнях пшеницы в присутствии 
ингибитора диаминоксидазы аминогуанидина и скавенджера пероксида во-
дорода DMTU (см. рис. 6, a), что также косвенно указывает на возможность 
реализации эффектов кадаверина без участия ROS, образующихся при его 
окислении диаминоксидазой. Кроме того, одна из составляющих стресс-
протекторного действия полиаминов, в том числе и кадаверина, может за-
ключаться в прямых антиоксидантных эффектах. В частности, сообщается о 
его способности ингибировать окислительную деградацию ДНК [36]. В це-
лом же, полученные экспериментальные данные показывают важную роль 
сигнальных путей, в которых задействованы ROS, в реализации протектор-
ного действия кадаверина на проростки пшеницы при тепловом стрессе. 

Ранее на такой же модели мы изучали влияние путресцина на редокс-гоме-
остаз и устойчивость проростков пшеницы к гипертермии [26]. Полученные 
результаты позволяют говорить о значительном сходстве эффектов экзогенных 
кадаверина и путресцина. Обработка проростков этими диаминами повышала 
их теплоустойчивость. В обоих случаях под влиянием диаминов происходило 
повышение активности антиоксидантных ферментов (SOD, каталазы и гвая-
колпероксидазы). Влияние обоих соединений на теплоустойчивость практи-
чески не проявлялось в присутствии скавенджера пероксида водорода DMTU. 
Однако при действии путресцина эффекты усиления образования ROS, уве-
личения активности антиоксидантных ферментов и повышения теплоустой-
чивости проростков устранялись не только DMTU и ингибитором диаминок-
сидазы аминогуанидином, но и ингибитором НАДФH-оксидазы имидазолом. 
Повышение активности НАДФН-оксидазы у растений арабидопсиса зафик-
сировано и под влиянием экзогенного спермидина [37]. Не исключено, что 
вклад ROS, образуемых разными ферментативными системами при действии 
полиаминов, может зависеть от природы последних. 

Обсуждая стресс-протекторное действие кадаверина, зафиксированное в 
нашей работе, следует отметить, что его специфичность требует специаль-
ных исследований, поскольку при его метаболизации могут образовываться 
другие соединения с физиологической активностью, в частности путресцин 
[38], что создает серьезные трудности в изучении его «самостоятельных» 
стресс-протекторных эффектов [39]. 

Заключение 

Показан эффект повышения теплоустойчивости проростков пшеницы 
экзогенным диамином кадаверином. Важной составляющей его стресс-
протекторного действия, по-видимому, является активация ферментативной 
антиоксидантной системы. При этом в качестве одного из сигнальных по-
средников, задействованных в реализации защитного действия кадаверина, 
выступает пероксид водорода, который образуется при окислении кадаве-
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рина диаминоксидазой. Об участии диаминоксидазы и ROS в проявлении 
эффектов кадаверина свидетельствует устранение его влияния на тепло-
устойчивость проростков пшеницы и активность каталазы и гваяколперок-
сидазы скавенджером H2O2 DMTU и отчасти ингибитором диаминоксидазы 
аминогуанидином. Наряду с этим, модификация кадаверином активности 
SOD в корнях проростков пшеницы, по-видимому, может происходить без 
участия ROS, образующихся под действием диаминоксидазы, поскольку не 
устраняется антиоксидантом DMTU и ингибитором диаминоксидазы ами-
ногуанидином. 
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The effect of cadaverine on redox homeostasis 
of wheat seedling roots and their resistance to damage heating

Polyamines are plant metabolites involved in many processes under physiologically 
normal and stressful conditions. Cadaverine is one of the least studied plant polyamines. 
The relationship between its physiological effects and the formation of signaling 
mediators, in particular, reactive oxygen species (ROS), has hardly been specially 
studied. The aim of this work was to study the possible protective effect of cadaverine 
on wheat (Triticum aestivum L.) seedlings under heat stress and its relationship with 
the formation and detoxification of ROS by antioxidant enzymes. Etiolated seedlings 
of soft winter wheat variety Doskonala were used in the work. We treated three-day-old 
seedlings with cadaverine at concentrations ranging from 0.05 to 2.5 mM by adding it 
to the root incubation medium. In some variants of the experiment, we treated seedlings 
with a hydrogen peroxide scavenger dimethylthiourea (DMTU - 150 μM), a diamine 
oxidase inhibitor aminogunidine (1 mM) or an inhibitor NADPH oxidase imidazole 
(10 μM), as well as the indicated inhibitors in combination with cadaverine. The 
hydrogen peroxide content and the activity of antioxidant enzymes were determined 
in the roots of seedlings a certain time after treatment with the studied compounds. 
One day after the treatment of seedlings with cadaverine, ROS antagonists, and a 
combination of effectors, the seedlings were subjected to damaging heating in a water 
thermostat (10 min at 45 °C). 24 h after heating, we assessed the content of the products 
of lipid peroxidation (LPO) in the roots and, after 3 days, the survival of seedlings. 

Incubation in the presence of cadaverine increased the resistance of seedlings to 
damaging heat (See Fig. 1). The highest relative number of surviving seedlings was 
observed in the variant with 1 mM cadaverine treatment. Under the effect of cadaverine, 
the content of hydrogen peroxide in the roots increased (See Fig. 2). We observed a 
noticeable effect 1-4 h after the start of treatment, with a maximum after 2 h. Treatment 
of seedlings with a scavenger of hydrogen peroxide DMTU removed the manifestation 
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of the effect of an increase in the content of H2O2 in the roots caused by the action of 
cadaverine (See Fig. 3). This effect was also completely eliminated by the diamine 
oxidase inhibitor aminoguanidine and was almost unchanged in the presence of the 
NADPH oxidase inhibitor imidazole. The effect of heat stress on seedlings caused 
an increase in the content of the LPO products in them. Treatment with cadaverine 
markedly reduced this manifestation of oxidative stress. The antioxidant DMTU and 
the diamine oxidase inhibitor aminoguanidine largely neutralized the protective effect 
of cadaverine (See Fig. 4a). At the same time, the NADPH oxidase inhibitor imidazole 
had almost no effect on the manifestation of the effect of cadaverine on the LPO products 
content in roots. Under the influence of DMTU and aminoguanidine, but not imidazole, 
the positive effect of cadaverine on the survival of seedlings after damaging heating 
was also leveled out (See Fig. 4b). The treatment of seedlings with cadaverine caused a 
change in the activity of antioxidant enzymes in the roots (superoxide dismutase - SOD, 
catalase, and guaiacol peroxidase) (See Fig. 5). DMTU and aminoguanidine neutralized 
the effect of cadaverine-induced increase in the activity of catalase and guaiacol 
peroxidase, but had almost no effect on the increase in SOD activity in roots induced by 
this diamine (See Fig. 6). The NADPH oxidase inhibitor imidazole did not significantly 
affect the manifestation of the effect of increasing the activity of antioxidant enzymes 
when seedlings are treated with cadaverine.

We can conclude that one of the signaling mediators involved in the regulation 
activity of catalase and guaiacol peroxidase and in the induction of heat resistance of 
wheat seedlings by exogenous cadaverine is hydrogen peroxide, which is formed during 
the oxidation of cadaverine by diamine oxidase. At the same time, the modification of 
SOD activity in the roots of wheat seedlings with cadaverine, apparently, can occur 
without the participation of ROS.

The paper contains 6 Figures and 39 References.
Key words: Triticum aestivum; cadaverine; hydrogen peroxide; diamine oxidase; 

antioxidant system; heat resistance. 
The Authors declare no conflict of interest.
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Е.Н. Беседина, В.Я. Исмаилов

Федеральный научный центр биологической защиты растений, г. Краснодар, Россия

Мониторинг развития клопа дубовая кружевница  
(Corythucha arcuata Say) на основе использования 

теплосодержания атмосферы 

Исследование выполнено согласно государственному заданию Министерства науки 
и высшего образования РФ в рамках НИР по теме № 0686-2019-0012 при частичной 

поддержке Российского фонда фундаментальных исследований и администрации 
Краснодарского края в рамках научного проекта № 19-44-233009 р_мол_а. 

Рассчитано количество тепла, необходимое для выхода клопа дубовая 
кружевница (Corythucha arcuata Say) после зимней диапаузы (140–145 ккал/
кг воздуха) и прохождения преимагинальных стадий развития от откладки 
яиц (158–167 ккал/кг), отрождения личинок (180–194 ккал/кг) до окрыления 
имаго новой генерации (136–145 ккал/кг). Показано, что теплосодержание 
(энтальпия) воздуха является наиболее предпочтительным показателем 
оценки термических характеристик для определения сроков появления 
перезимовавших особей, прохождения фенофаз насекомых и количества их 
генераций по сравнению с суммой эффективных температур. Установлено, что 
находящееся в прямой зависимости от теплосодержания воздуха количество 
генераций дубовой кружевницы в центральной, северо-восточной и западной 
зонах Краснодарского края (умеренный климатический пояс) равно трем, а в 
черноморской (субтропический климатический пояс) – четырем за сезонный цикл. 
Разработана методика мониторинга фенофаз вредителя на основе расчета 
теплосодержания воздуха, которая может использоваться в практических целях 
для оптимизации защитных мероприятий в дубовых насаждениях (проведение 
обработок инсектицидами, регуляторами роста и развития насекомых, выпуск 
энтомофагов).

Ключевые слова: Corythucha arcuata; насекомые; вредители; фенология; 
генерация; энтальпия; биологическая защита растений

Сокращения: SET – сумма эффективных температур, гр.-дн. [Sum of the 
effective temperatures, degree-days]; j – энтальпия, ккал/кг [Enthalpy, kcal/kg].
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Введение 

Лесные ресурсы занимают важное место в экономическом потенциале 
многих стран мира. Однако в последние годы сложилась негативная ситуа-
ция в результате массовых инвазий на землях лесного фонда адвентивных 
вредителей, среди которых клоп дубовая кружевница Corythucha arcuata 
(Say, 1832) (Heteroptera: Tingidae) требует особого внимания. Родиной клопа 
является Северная Америка, где насчитывается более 50 видов этого семей-
ства [1]. Карантинный объект проник в Европу в 1999 г. и впервые обна-
ружен в Италии [2–4]. В 2003 г. клоп впервые выявлен на Черноморском 
побережье Турции [5–6]. Из Турции клоп проник в Болгарию [7] и стал рас-
пространяться в странах Балканского полуострова. К настоящему времени 
вид отмечен в Швейцарии, Франции, Боснии и Герцеговине, Хорватии, Ру-
мынии, Сербии, Словакии, Болгарии, Греции, Иране [8–10]. 

На территории России дубовая кружевница впервые отмечена в 2015 г. 
в г. Краснодаре [11–13]. В 2016 г. вид расселился на юго-запад края, в пар-
ковых и лесных зонах городов Геленджик, Новороссийск и Туапсе, на се-
веро-запад – до г. Славянска-на-Кубани, на юго-востоке достиг Республики 
Адыгея [14]. В 2017 г. дубовая кружевница найдена в районе Большого Сочи 
[15]. В 2018 г. вид зарегистрирован в Крыму [16–17]. В 2019 г. опасный вре-
дитель впервые найден в Ставропольском крае, Ростовской области и Кара-
чаево-Черкесии [18–19]. 

В связи с тем, что дуб в Краснодарском крае относится к основным ле-
сообразующим породам, наиболее остро в регионе стоит вопрос сохране-
ния дубовых насаждений, заселенных быстро распространяющейся кру-
жевницей. Питание клопов-кружевниц клеточным соком листьев растений 
приводит к развитию хлороза и преждевременной дефолиации [16, 20–21]. 
В результате сильных повреждений, наносимых вредителем, происходит не 
только резкое угнетение дубрав, но и создаются благоприятные условия для 
развития патогенов, способных вызвать их гибель. Кружевница нарушает 
фотосинтез листьев, ослабляет деревья и снижает их семенную продуктив-
ность, что особенно опасно для объектов животного мира, основной кормо-
вой базой которых являются желуди.

Кроме того, дубовая кружевница повреждает не только дуб (Quercus L.), 
но и граб (Carpinus L.), ясень (Fraxinus L.), бук (Fagus L.), вяз (Ulmus L.), 
клен (Acer L.), иву (Salix L.), лещину (Corylus L.), каштан (Aesculus L.), оль-
ху (Alnus L.) и робинию псевдоакацию (Robinia pseudoacacia L.). К числу 
вторичных кормовых растений также относятся вербейник (Lysimachia L.), 
девясил (Inula L.), хурма (Diospyros L.), черешня (Prunus L.), яблоня (Malus 
P. Mill.), боярышник (Crataegus Tourn. ex L.), шиповник (Rosa L.), малина 
(Rubus L.), ежевика (Rubus subg. L.) [16, 22–24]. Скорость распространения 
и инвазивного развития вредителя объясняется его активной миграцией, до-
полняемой пассивными переносами: анемохорным и антропогенным (ав-
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томобильным и другими видами транспорта), а также высокой плодовито-
стью [25]. В России инвазивно-опасный вредитель дуба может развиваться 
в трех-четырех поколениях за вегетационный период [19]. Самки отклады-
вают яйца на нижней стороне листа, которые не смываются дождем и мало 
доступны для инсектицидов. Листья повреждают имаго и нимфы. Зимуют 
взрослые клопы в углублениях коры, при этом могут переносить достаточно 
низкие зимние температуры [26]. Температура выше 10 °С стимулирует мас-
совый выход имаго и начало жизненного цикла [19]. 

Успешное расселение клопов-кружевниц в различных климатических 
условиях тесно связано с их устойчивостью к экстремальным температу-
рам, особенно к высоким, что определяет их широкое распространение в 
субтропических регионах. Согласно лабораторным данным, личинки не мо-
гут развиваться до имагинальной стадии при постоянном культивировании 
при температуре выше 36 °С, однако в природных условиях насекомые под-
вергаются и более высоким температурам. Исследования показали, что кра-
тковременное воздействие высоких температур наносит вред насекомым, а 
летальной является температура от 40 до 50 °С в зависимости от стадии 
жизненного цикла. Самцы и самки демонстрировали одинаковую выжива-
емость при температуре до 43 °С. Однако самки не откладывали яйца при 
постоянной температуре выше 36 °С, но при снижении температуры эта 
способность восстанавливалась [27–28]. Термостойкость клопов к высоким 
температурам подтверждена при идентификации гена HSP70, отвечающе-
го за экспрессию белков теплового шока. Исследования показали, что экс-
прессия гена в ответ на высокие температуры значительно увеличивалась и 
в лабораторных, и в полевых условиях, что способствует термостойкости 
клопов-кружевниц [29]. 

Исследования влияния низких температур на примере клопа платановая 
кружевница Corythucha ciliata (Say, 1832) показали, что резкое снижение 
температуры вызывало высокую смертность насекомых, особенно самок, а 
постепенное снижение увеличивало их выживаемость. В результате были 
сделаны выводы, что C. ciliata устойчива к холоду [30–31]. При вторжении в 
новые районы инвазивные насекомые неизбежно сталкиваются с условиями 
окружающей среды, отличающимися от условий их естественного ареала. 
Приспособляемость к окружающей среде, особенно устойчивость к высо-
ким и низким температурам играет важную роль в распространении клопов-
кружевниц. 

Прогнозируемое увеличение площадей лесов и лесных насаждений, за-
селенных инвазивными вредителями, среди которых особую опасность 
представляет клоп дубовая кружевница, приведет к ухудшению санитарной 
и лесопатологической обстановки. В этой ситуации необходима разработка 
эффективных и экологически обоснованных методов управления численно-
стью вредителя, так как применение традиционных инсектицидов в лесах 
и парковых зонах строго регламентировано. Кроме того, прогнозирование 
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численности локальных популяций или локализации следующих вспышек 
массового размножения C. arcuata в настоящее время осложнены особен-
ностями биологии вида (зимовочные и репродуктивные миграции, разная 
скорость развития в различных микроклиматических условиях). Отсюда изу-
чение фенологии и динамики численности клопа дубовая кружевница по-
зволит оптимизировать защитные мероприятия с учетом наиболее уязвимых 
фаз развития фитофага и сроков обработок. 

Цель данного исследования – разработка прецизионных методов мони-
торинга динамики численности и возрастной структуры популяции клопа 
дубовая кружевница на основе использования теплосодержания атмосферы.

Материалы и методики исследования 

Исследования проведены в 2018–2020 гг. в центральной (г. Краснодар), 
северо-восточной (г. Тихорецк) и западной (г. Крымск) зонах Краснодарско-
го края, относящихся к умеренному климатическому поясу, а также черно-
морской зоне (г. Сочи), расположенной в субтропическом климатическом 
поясе. Выбор локалитетов исследований осуществлен с учетом территорий 
инвазивного распространения клопа дубовая кружевница в Краснодарском 
крае и различий в климатических условиях от умеренно континентальных 
до субтропических. 

Фенологические наблюдения и учет численности клопов C. arcuata про-
ведены на модельных деревьях дуба черешчатого (Quercus robur L.). Вы-
борка составила не менее 10 дубов из каждого локалитета. Учеты вредите-
ля осуществляли через каждые 7–10 суток после выхода клопов из зимовки 
(III декада апреля) в течение всего вегетационного периода до момента 
ухода взрослых насекомых в диапаузу (I–III декады ноября в зависимости 
от климатического пояса). Метеоданные (показатели среднесуточной тем-
пературы и относительной влажности) взяты из архива погоды для городов 
России [32].

Сумму эффективных температур определяли по формуле [33–34]
С = (t – tо)*n,

где С – сумма эффективных температур (SET), гр.-дн. [Sum of the effective 
temperatures (SET), degree-days]; t – температура окружающей среды [Ambient 
temperature], °С; tо – температура порога развития [Developmental threshold 
temperature], °С; n – число часов или дней с температурой, превышающей по-
рог развития, дней [The number of hours or days of with a temperature exceeding the 
threshold of development, days]. 

В качестве нижнего порога развития принято значение То = +12,2 °С [19, 35]. 
Расчет теплосодержания (энтальпии, j) воздуха для прогнозирования 

даты выхода клопа дубовая кружевница из мест зимовки, откладки яиц, 
отрождения личинок и окрыления имаго новой генерации проведен с по-
мощью модифицированной номограммы Рамзина [36] (рис. 1). На оси 
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ординат отмечены значения среднесуточной температуры и проведена 
прямая до пересечения с изолинией влажности в точке соответствующего 
показателя относительной влажности воздуха. Перпендикуляр, проведен-
ный на ось абсцисс от изолинии влажности, указывает искомый показатель 
теплосодержания за сутки. Для учета фенологии вредителя и определе-
ния конкретных периодов прохождения фаз развития показатели тепло-
содержания складывали в нарастающей последовательности. Сумма этих 
значений за определенный промежуток времени – количество тепла, не-
обходимого насекомому для прохождения конкретной стадии развития и 
генерации вредителя. 

Рис. 1. Номограмма для расчета энтальпии воздуха. По оси абсцисс – энтальпия 
воздуха, ккал/кг; по оси ординат – среднесуточная температура воздуха, °С

[Fig. 1. Nomogram for calculating air enthalpy. On the X-axis - Air enthalpy, kcal/kg; 
on the Y-axis - Average daily air temperature, °С]

Дата отсчета (1 апреля) выбрана эмпирически на основе использования 
различных по срокам отсчета и соответствующих этим периодам показате-
лей теплосодержания (табл. 1). 

Е.Н. Беседина, В.Я. Исмаилов
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Таблица [Table  1]
Примеры определения оптимальной точки отсчета теплосодержания 

для выхода перезимовавших клопов (г. Краснодар, 2018–2020 гг.) 
[Examples of determining the optimal heat content reference point  
for the emergence of overwintered bugs (Krasnodar, 2018-2020)]

Дата выхода 
перезимовавших 

клопов
[Date of the emergence 
of overwintered bugs]

Энтальпия, рассчитанная от различных точек 
отсчета до даты выхода клопов, ккал/кг

[Enthalpy calculated from different reference points 
up to bugs emergence date, kcal/kg]

C 1 апреля
[From April 1]

C 5 апреля
[From April 5]

C 10 апреля
[From April 10]

C 15 апреля
[From April 15]

21.04.2018 143 119 87 48
24.04.2019 141 123 89 49
30.04.2020 144 127 107 84

Результаты исследования и обсуждение

Существующие методы мониторинга вредителей не всегда отражают ре-
альные константы фенологии целевых объектов, что приводит к ошибкам в 
определении оптимальных сроков защитных мероприятий и снижению их 
эффективности. Поэтому разработка прецизионных методов фитосанитар-
ного мониторинга вредных видов является актуальной проблемой защиты 
растений, особенно биологической. Несомненный интерес в этом направле-
нии представляют методы фенологических наблюдений за развитием адвен-
тивных видов с использованием теплосодержания атмосферы. 

В результате исследований, проведенных в течение 2018–2020 гг., уста-
новлены фактические сроки наступления фенофаз клопа дубовая кружевни-
ца и соответствующая им энтальпия воздуха (рис. 2, табл. 2).

Так, в 2018 г. в г. Краснодаре первые клопы после перезимовки появились 
21 апреля, что соответствовало сумме тепла 143 ккал/кг, в 2019 г. – 24 апре-
ля с аналогичным теплосодержанием (142 ккал/кг) и в 2020 г. – 30 апреля 
(144 ккал/кг). Аналогичным образом проведен учет в г. Тихорецке, г. Крым-
ске и г. Сочи. Таким образом, фактическая сумма тепла, необходимая для 
выхода клопа дубовая кружевница после зимней диапаузы, составляет 140–
145 ккал/кг воздуха (в среднем 143 ккал/кг).

Первые яйцекладки клопа-вредителя в 2018 г. в г. Краснодаре обнаруже-
ны 9 мая, при этом сумма тепла с 1 апреля по 9 мая составила 305 ккал/кг, в 
2019 г. – 13 мая (307 ккал/кг), в 2020 г. – 19 мая (303 ккал/кг). Таким образом, 
количество тепла, достаточное для созревания и откладки яиц самками, ко-
леблется от 302 до 308 ккал/кг воздуха. 

Фактическое отрождение личинок клопа дубовая кружевница в г. Крас-
нодаре зафиксировано в 2018 г. – 28 мая (191 ккал/кг), в 2019 г. – 28 мая 
(191 ккал/кг), в 2020 г. – 8 июня (188 ккал/кг). На основании данных, полу-
ченных в результате ежегодных наблюдений, определено теплосодержание, 
необходимое для прохождения инкубационного периода яиц (от начала яй-
цекладки до отрождения личинок), оно составляет в среднем 188 ккал/кг. 
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Рис. 2. Фенофазы клопа дубовая кружевница Corytucha arcuata Say. А – имаго;  
B – личинки I–V возрастов; C – окрыление имаго I летней генерации  

(фото Е.Н. Бесединой)
[Fig. 2. Phenophases of the oak lace bug Corythucha arcuata. A - Adults; B - Larvae  

of I-V ages; C - Fledging of adults of the 1st summer generation; Photo by Ekaterina Besedina]

А общее теплосодержание, накопленное с 1 апреля к этому периоду, со-
ставляет 488–498 ккал/кг воздуха, что в дальнейшем учитывалось при рас-
чете суммы тепла для прохождения полной генерации вредителя (см. табл. 2).

Установлено, что теплосодержание, необходимое для развития генерации 
клопа, составляет 485–498 ккал/кг воздуха (в среднем 491 ккал/кг), которое 
в среднем соответствует 50 сут развития от появления перезимовавших има-
го до окрыления клопов I генерации. 

Е.Н. Беседина, В.Я. Исмаилов
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Таблица 2 [Table  2]
Фактические сроки прохождения фенофаз клопа дубовая кружевница 

Corythucha arcuata с учетом энтальпии атмосферы
[Actual timing of the passage of phenophases of the oak lace bug Corythucha arcuata 

taking into account the enthalpy of the atmosphere]

Год
[Year]

Краснодар
[Krasnodar]

Тихорецк
[Tikhoretsk]

Крымск 
[Krymsk]

Сочи 
[Sochi]

Дата
[Date]

Энтальпия 
(j), ккал/кг
[Enthalpy, 
kcal/kg]

Дата 
[Date]

Энтальпия 
(j), ккал/кг
[Enthalpy, 
kcal/kg]

Дата 
[Date]

Энтальпия 
(j), ккал/кг
[Enthalpy, 
kcal/kg] Дата

[Date]

Энтальпия 
(j), ккал/кг
[Enthalpy, 
kcal/kg]

P SC P SC P SC P SC

Выход имаго перезимовавшей генерации 
[The emergence of adults of the overwintered generation]

2018 21.04 143 143 24.04 142 142 23.04 144 144 21.04 141 141
2019 24.04 142 142 26.04 145 145 26.04 143 143 22.04 143 143
2020 30.04 144 144 01.05 142 142 30.04 140 140 25.04 145 145

Яйцекладка [Egg-laying]
2018 09.05 162 305 13.05 162 304 11.05 160 304 09.05 167 308
2019 13.05 165 307 14.05 158 303 16.05 162 305 12.05 160 303
2020 19.05 159 303 22.05 166 308 21.05 162 302 15.05 162 307

Отрождение личинок [Hatching of larvae]
2018 28.05 191 496 01.06 187 491 01.06 187 491 26.05 186 494 
2019 28.05 191 498 01.06 194 497 03.06 189 494 30.05 193 496 
2020 08.06 188 491 10.06 180 488 11.06 193 495 03.06 184 491

Окрыление имаго I летней генерации [Fledging of adults of the first summer generation]
2018 12.06 136 632 16.06 138 629 16.06 145 636 06.06 145 639
2019 08.06 137 635 12.06 140 637 14.06 143 637 10.06 140 636
2020 18.06 138 629 22.06 142 630 22.06 138 633 15.06 145 636

Яйцекладка II генерации [Egg-laying of the second generation]
2018 26.06 170 802 30.06 161 790 29.06 161 797 19.06 163 802
2019 21.06 169 804 25.06 163 800 27.06 169 806 21.06 164 800
2020 01.07 161 790 06.07 169 799 05.07 164 797 27.06 164 800

Отрождение личинок II генерации [Hatching of larvae of the second generation] 
2018 09.07 184 986 16.07 200 990 14.07 190 987 02.07 186 988
2019 06.07 189 993 11.07 189 989 14.07 188 994 05.07 191 991
2020 15.07 202 992 22.07 195 994 20.07 190 987 10.07 192 992

Окрыление имаго II генерации [Fledging of adults of the second generation]
2018 19.07 145 1131 27.07 146 1136 25.07 144 1131 12.07 143 1131
2019 19.07 138 1131 24.07 148 1137 26.07 142 1136 16.07 139 1130
2020 26.07 143 1135 29.07 136 1130 01.08 152 1139 20.07 141 1133

Яйцекладка III генерации [Egg-laying of the third generation]
2018 30.07 169 1300 08.08 160 1296 06.08 167 1298 24.07 168 1299
2019 31.07 165 1296 07.08 161 1298 09.08 161 1297 28.07 162 1292
2020 07.08 159 1294 12.08 162 1292 15.08 158 1297 01.08 165 1298

Отрождение личинок III генерации [Hatching of larvae of the third generation]
2018 13.08 185 1485 26.08 193 1489 24.08 194 1492 05.08 193 1492
2019 16.08 192 1488 23.08 183 1481 25.08 192 1489 12.08 190 1482
2020 23.08 189 1483 31.08 193 1485 02.09 195 1492 14.08 185 1483

Окрыление имаго III генерации [Fledging of adults of the third generation]
2018 25.08 138 1623 07.09 140 1629 04.09 140 1632 15.08 142 1634
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Год
[Year]

Краснодар
[Krasnodar]

Тихорецк
[Tikhoretsk]

Крымск 
[Krymsk]

Сочи 
[Sochi]

Дата
[Date]

Энтальпия 
(j), ккал/кг
[Enthalpy, 
kcal/kg]

Дата 
[Date]

Энтальпия 
(j), ккал/кг
[Enthalpy, 
kcal/kg]

Дата 
[Date]

Энтальпия 
(j), ккал/кг
[Enthalpy, 
kcal/kg] Дата

[Date]

Энтальпия 
(j), ккал/кг
[Enthalpy, 
kcal/kg]

P SC P SC P SC P SC

2019 27.08 140 1628 06.09 144 1625 08.09 141 1630 23.08 144 1626
2020 04.09 141 1624 13.09 140 1625 14.09 143 1635 24.08 145 1628

Яйцекладка IV генерации [Egg-laying of the fourth generation]
2018 – – – – – – – – – 26.08 161 1795
2019 – – – – – – – – – 04.09 167 1793
2020 – – – – – – – – – 05.09 162 1790

Отрождение личинок IV генерации [Hatching of larvae of the fourth generation]
2018 – – – – – – – – – 08.09 184 1979
2019 – – – – – – – – – 20.09 184 1977
2020 – – – – – – – – – 18.09 183 1973

Окрыление имаго IV генерации [Fledging of adults of the fourth generation]
2018 – – – – – – – – – 21.09 139 2118
2019 – – – – – – – – – 05.10 145 2122
2020 – – – – – – – – – 30.09 144 2117

Примечание. P – данные для учета фенофаз; SC – данные для учета сезонного цикла раз-
вития. 
[Note. P - Data for phenophases recording; SC - Data for the recording of seasonal cycle development].

Это, в свою очередь, позволило определить возможное количество ге-
нераций вредителя в исследуемых локалитетах, выбранных нами для ис-
следований. Известно, что под сезонным циклом развития понимается ха-
рактеристика развития вида в течение всех сезонов одного года [37]. Так, в 
2018–2020 гг. в центральной, северо-восточной и западной зонах Краснодар-
ского края умеренного климатического пояса продолжительность сезонно-
го цикла развития дубовой кружевницы была сопоставимой и наблюдалось 
три генерации вредителя, тогда как в черноморской зоне субтропического 
климатического пояса сезонный цикл развития более продолжительный, в 
результате чего там развивалось четыре поколения фитофага. 

Развитие второй генерации заняло в 2018 г.: 37 сут (Краснодар, j = 499 ккал/кг), 
41 сут (Тихорецк, j = 507 ккал/кг), 39 сут (Крымск, j = 495 ккал/кг), 36 сут (Сочи, 
j = 492 ккал/кг); в 2019 г.: 41 сут (Краснодар, j = 496 ккал/кг), 42 сут (Тихорецк, 
j = 500 ккал/кг), 42 сут (Крымск, j = 499 ккал/кг), 36 сут (Сочи, j = 494 ккал/кг); 
в 2020 г.: 38 сут (Краснодар, j = 506 ккал/кг), 37 сут (Тихорецк, j = 500 ккал/кг), 
40 сут (Крымск, j = 506 ккал/кг), 35 сут (Сочи, j = 497 ккал/кг). Длитель-
ность развития третьей генерации достигла в 2018 г.: 36 сут (Краснодар, j = 
492 ккал/кг), 41 сут (Тихорецк, j = 493 ккал/кг), 40 сут (Крымск, j = 501 ккал/кг), 
33 сут (Сочи, j = 503 ккал/кг); в 2019 г.: 38 сут (Краснодар, j = 497 ккал/кг), 
43 сут (Тихорецк, j = 488 ккал/кг), 43 сут (Крымск, j = 494 ккал/кг), 37 сут 

Окончание табл.  2  [Table  2  (end)]

Е.Н. Беседина, В.Я. Исмаилов
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(Сочи, j = 496 ккал/кг); в 2020 г.: 39 сут (Краснодар, j = 489 ккал/кг), 45 сут 
(Тихорецк, j = 495 ккал/кг), 43 сут (Крымск, j = 496 ккал/кг), 34 сут (Сочи, j = 
495 ккал/кг). Развитие четвертой генерации в Сочи заняло в 2018 г. 36 сут, в 
2019 г. – 42 сут, 2020 г. – 36 сут; при теплосодержании j = 484–496 (в среднем 
490 ккал/кг). 

В период с сентября по ноябрь, когда в центральной, северо-восточной и 
западной зонах Краснодарского края завершается цикл развития дубовой кру-
жевницы и взрослые особи уходят на зимовку, в субтропиках на Черномор-
ском побережье продолжается развитие и формируется четвертая генерация 
вредителя. В этот период отмечалось недостаточное для развития очередного 
поколения вредителя количество тепла в г. Краснодаре – 355–390 ккал/кг (в 
среднем за 3 года – 375 ккал/кг), г. Тихорецке – 322–347 ккал/кг (в среднем – 
338 ккал/кг) и г. Крымске – 353–393 ккал/кг (в среднем за 3 года – 376 ккал/кг). 
Тогда как в районе г. Сочи этот показатель составил 491–495 ккал/кг (в сред-
нем – 493 ккал/кг), что является достаточным для прохождения фазы яиц и 
отрождения личинок. Кроме того, рассчитанное по фактическим показате-
лям температуры и влажности теплосодержание, необходимое для развития 
личинок (188 ккал/кг), отмечалось только в г. Сочи – 190–203 ккал/кг (в сред-
нем за 3 года 199 ккал/кг), тогда как в г. Краснодаре, г. Тихорецке и г. Крым-
ске этот показатель составил всего 108–135 ккал/кг (в среднем 124 ккал/кг), 
92–117 ккал/кг (в среднем 104 ккал/кг) и 117–146 ккал/кг (в среднем 129 ккал/
кг) соответственно. За период фенологических наблюдений (2018–2020 гг.) 
в центральной, северо-восточной и западной зонах Краснодарского края не 
отмечена четвертая генерация вредителя, однако появление дополнительной 
генерации, скорее всего частичной, возможно в исследуемых и других лока-
литетах в годы с более высоким теплосодержанием воздуха в марте–апреле 
и сентябре–октябре [19].

Энтальпия воздуха в качестве основного предиктора выбрана в связи с 
тем, что традиционно используемый показатель SET дает существенные от-
личия как по годам и зонам исследований, так и по фазам развития насекомых 
(табл. 2–3). Например, в зоне Краснодара SET на дату появления имаго после 
перезимовки в 2018 г. составляла 46 гр.-дн., в 2019 г. – 31 гр.-дн., в 2020 г. – 
13 гр.-дн. Различия при оценке этого показателя составили 15–33 гр.-дн., в 
то время как при использовании показателя теплосодержание отличия меж-
ду годами не превышали 1 ккал/кг воздуха. От выхода имаго до начала яй-
цекладки показатель SET составил 100–129 гр.-дн. (различие до 29 гр.-дн.), 
а энтальпия – 159–165 ккал/кг (разница 6 ккал/кг). При расчете SET от яйце-
кладки до отрождения личинок диапазон различий составил 12–14 гр.-дн., 
а при использовании теплосодержания – 3 ккал/кг. От отрождения личинок 
до окрыления имаго I летней генерации разброс данных для SET составил 
3–16 гр.-дн., тогда как при использовании энтальпии – 2 ккал/кг. По другим 
локалитетам выявлен диапазон различий в сумме эффективных температур 
по трем годам исследований: в Тихорецке в стадии окрыления имаго II ге-
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нерации (23–55 гр.-дн.) и в стадии  яйцекладки III генерации (2–45 гр.-дн.), 
в Крымске в стадии окрыления имаго III генерации (12–28 гр.-дн.) и в Крас-
нодаре  в этой же стадии (11–24 гр.-дн.). При этом разница в теплосодержа-
нии в Тихорецке равнялась 10–12 ккал/кг (окрыление имаго II генерации) и 
1–2 ккал/кг (яйцекладка III генерации), в Крымске – 1–3 ккал/кг (окрыление 
имаго III генерации) и в Краснодаре – 1–3 ккал/кг воздуха соответственно. 
Также значительный диапазон различий по сравнению с энтальпией выявлен 
при оценке SET между зонами исследований: 17–34, 48–61 и 26–54 гр.-дн. (в 
стадии яйцекладки I–III генераций); 20–39, 33–72 и 46–78 гр.-дн. (в стадии 
отрождения личинок I–III генераций); 13–28, 13–69 и 34–46 гр.-дн. (в стадии 
окрыления имаго I–III генерации) (см. табл. 3). Разница в энтальпии соста-
вила: 7, 6–9 и 4–9 ккал/кг (в стадии яйцекладки I–III генераций); 5–13, 3–12 
и 9–10 ккал/кг (в стадии отрождения личинок I–III генераций); 6–7, 3–16 и 
4–5 ккал/кг (в стадии окрыления имаго I–III генерации).

Таблица 3 [Table  3]
Фактические сроки прохождения фенофаз клопа дубовая кружевница 

Corythucha arcuata с учетом суммы эффективных температур
[Actual timing of the passage of phenophases of the oak lace bug Corythucha arcuata 

taking into account the sum of the effective temperatures]

Год
[Year]

Краснодар 
[Krasnodar]

Тихорецк 
[Tikhoretsk]

Крымск 
[Krymsk]

Сочи 
[Sochi]

Дата
[Date]

SET Дата
[Date]

SET Дата
[Date]

SET Дата
[Date]

SET
P SC P SC P SC P SC

Выход имаго перезимовавшей генерации 
[The emergence of adults of the overwintered generation]

2018 21.04 46 46 24.04 29 29 23.04 42 42 21.04 38 38
2019 24.04 31 31 26.04 31 31 26.04 22 22 22.04 24 24
2020 30.04 13 13 01.05 13 13 30.04 5 5 25.04 14 14

Яйцекладка [Egg-laying]
2018 09.05 129 175 13.05 121 150 11.05 117 159 09.05 112 150
2019 13.05 107 138 14.05 109 140 16.05 85 107 12.05 76 100
2020 19.05 100 113 22.05 104 117 21.05 93 98 15.05 70 84

Отрождение личинок [Hatching of larvae]
2018 28.05 136 311 01.06 157 307 01.06 150 309 26.05 129 279
2019 28.05 134 272 01.06 173 313 03.06 166 273 30.05 146 246
2020 08.06 122 235 10.06 131 248 11.06 142 240 03.06 125 209

Окрыление имаго I летней генерации 
[Fledging of adults of the first summer generation]

2018 12.06 131 442 16.06 135 442 16.06 140 449 06.06 112 391
2019 08.06 144 416 12.06 149 462 14.06 138 411 10.06 134 380
2020 18.06 128 363 22.06 139 387 22.06 126 366 15.06 130 339

Яйцекладка II генерации [Egg-laying of the second generation]
2018 26.06 175 617 30.06 203 645 29.06 163 612 19.06 142 533
2019 21.06 193 609 25.06 200 662 27.06 189 600 21.06 152 532
2020 01.07 166 529 06.07 201 588 05.07 188 554 27.06 148 487

Отрождение личинок II генерации [Hatching of larvae of the second generation] 
2018 09.07 198 815 16.07 239 884 14.07 205 817 02.07 167 700
2019 06.07 204 813 11.07 212 874 14.07 190 790 05.07 175 707

Е.Н. Беседина, В.Я. Исмаилов
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Год
[Year]

Краснодар 
[Krasnodar]

Тихорецк 
[Tikhoretsk]

Крымск 
[Krymsk]

Сочи 
[Sochi]

Дата
[Date]

SET Дата
[Date]

SET Дата
[Date]

SET Дата
[Date]

SET
P SC P SC P SC P SC

2020 15.07 221 750 22.07 220 808 20.07 211 765 10.07 188 675
Окрыление имаго II генерации [Fledging of adults of the second generation]

2018 19.07 151 966 27.07 150 1034 25.07 134 951 12.07 128 828
2019 19.07 134 947 24.07 127 1001 26.07 136 926 16.07 123 830
2020 26.07 148 898 29.07 95 903 01.08 164 929 20.07 138 813

Яйцекладка III генерации [Egg-laying of the third generation] 
2018 30.07 165 1131 08.08 202 1236 06.08 189 1140 24.07 148 976
2019 31.07 153 1100 07.08 157 1158 09.08 165 1091 28.07 139 969
2020 07.08 164 1062 12.08 200 1103 15.08 188 1117 01.08 169 982

Отрождение личинок III генерации [Hatching of larvae of the third generation] 
2018 13.08 218 1349 26.08 245 1481 24.08 261 1401 05.08 183 1159
2019 16.08 194 1294 23.08 213 1371 25.08 218 1309 12.08 172 1141
2020 23.08 218 1280 31.08 231 1334 02.09 213 1330 14.08 177 1159

Окрыление имаго III генерации [Fledging of adults of the third generation]
2018 25.08 180 1529 07.09 167 1648 04.09 153 1554 15.08 134 1293
2019 27.08 156 1450 06.09 180 1551 08.09 165 1474 23.08 146 1287
2020 04.09 167 1447 13.09 165 1499 14.09 137 1467 24.08 123 1282

Яйцекладка IV генерации [Egg-laying of the fourth generation]
2018 – – – – – – – – – 26.08 153 1446
2019 – – – – – – – – – 04.09 149 1436
2020 – – – – – – – – – 05.09 162 1444

Отрождение личинок IV генерации [Hatching of larvae of the fourth generation]
2018 – – – – – – – – – 08.09 182 1628
2019 – – – – – – – – – 20.09 160 1596
2020 – – – – – – – – – 18.09 163 1607

Окрыление имаго IV генерации [Fledging of adults of the fourth generation]
2018 – – – – – – – – – 21.09 125 1753
2019 – – – – – – – – – 05.10 103 1699
2020 – – – – – – – – – 30.09 129 1736

Примечание: SET – сумма эффективных температур, гр.-дн.; P – данные для учета фено-
фаз; SC – данные для учета сезонного цикла развития. 
[Note: SET - Sum of the effective temperatures, degree-days; P - Data for phenophases recording; SC - Data 
for the recording of seasonal cycle development]. 

Противоречивые результаты при использовании SET получены и други-
ми авторами [19]. Так, появление первых яйцекладок клопа дубовая кружев-
ница в Краснодаре и северо-западных предгорьях (Крымск–Белореченск) 
происходило при значениях SET 44–88 гр.-дн., что отличалось в 2 раза. Ана-
логичные выводы при изучении фенологии других вредителей сделаны еще 
рядом исследователей [38–39]. Установлено, что определение сроков насту-
пления тех или иных фаз развития по сумме эффективных температур дает 
большие ошибки (например, стадии отрождения гусениц яблонной плодо-
жорки) [38]. То есть эксплуатация только одного параметра – температура 
воздуха – не обеспечивает точного прогноза сроков развития вредителя, так 
как насекомые испытывают кратковременные задержки развития или пери-
оды активации. Так как энтальпия учитывает две составляющие – темпера-

Окончание табл.  3  [Table  3  (end)]
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туру и влажность, которые наиболее значимо влияют на скорость роста и 
развития пойкилотермных организмов (насекомые и др.), этот показатель 
является более предпочтительным. 

Таким образом, использование предиктора – теплосодержание возду-
ха является оптимальным для прогноза фенологии большого числа видов 
вредных и полезных насекомых. На основании теплосодержания, рассчи-
танного за период прохождения вредителем сезонного цикла развития, про-
гнозируется и рассчитывается количество генераций за год. По результатам 
исследований появилась возможность на основе использования показателей 
энтальпии воздуха с вполне определенной достоверностью проводить про-
гноз появления фаз насекомых, что можно использовать в практических це-
лях – оптимизации защитных мероприятий, связанных с применением ин-
сектицидов, регуляторов роста и развития насекомых, энтомопатогенов и 
энтомофагов в сельскохозяйственных и лесных ценозах.

Заключение

Показано, что теплосодержание (энтальпия) воздуха является наибо-
лее предпочтительным показателем оценки термических характеристик 
для определения сроков появления перезимовавших особей, прохожде-
ния фенофаз насекомых и количества их генераций по сравнению с сум-
мой эффективных температур. Рассчитано количество тепла, необходимое 
для выхода клопа дубовая кружевница (C. arcuata) после зимней диапаузы 
(140–145 ккал/кг сухого воздуха) и прохождения преимагинальных стадий 
развития от откладки яиц (158–167 ккал/кг воздуха), отрождения личинок 
(180–194 ккал/кг) до окрыления имаго новой генерации (136–145 ккал/кг). 
Установлено, что находящееся в прямой зависимости от теплосодержания 
воздуха количество генераций дубовой кружевницы в центральной, северо-
восточной и западной зонах Краснодарского края (умеренный климатиче-
ский пояс) равняется трем, а в черноморской (субтропический климатиче-
ский пояс) – четырем за сезонный цикл. Отмечена возможность появления 
дополнительных генераций вредителя в годы с более высоким теплосодер-
жанием в ранневесенние и осенние месяцы. Для повышения достоверности 
прогнозирования сроков наступления фенологических фаз клопа дубовая 
кружевница разработана методика мониторинга фенофаз вредителя на осно-
ве расчета теплосодержания воздуха, которая может использоваться в прак-
тических целях для оптимизации защитных мероприятий в дубовых насаж-
дениях (проведение обработок инсектицидами, выпуск энтомофагов и т.д.). 
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In Russian, English Summary

Ekaterina N. Besedina, Vladimir Ya. Ismailov

Federal Scientific Center of Biological Plant Protection, Krasnodar, Russian Federation

Monitoring the development of the oak lace bug  
(Corythucha arcuata Say) based on the use of atmospheric heat content 

In recent years, a negative situation has developed as a result of mass invasions of 
adventive pests on the lands of the forest fund, among which the oak lace bug Corythucha 
arcuata Say (Heteroptera: Tingidae) requires special attention. The pest poses a great 
danger to the survival and productivity of oak forests and forest plantations in the 
South of Russia. The existing methods of pest monitoring do not always reflect the 
real constants of the phenology of target objects, which leads to errors in determining 
the optimal timing of protective measures and a decrease in their effectiveness. Hence, 
research in the development of precision methods for phytosanitary monitoring of 
harmful species is an important problem of plant protection, especially biological. 
The study of the phenology and dynamics of the oak lace bug will allow optimizing 
protective measures, taking into account the most vulnerable phases of phytophage 
development and the timing of treatments. The aim of this study was to develop 
precision methods for monitoring the dynamics of the number and age structure of the 
oak lace bug population based on the use of the heat content of the atmosphere.

The studies were carried out in the central (Krasnodar), northeastern (Tikhoretsk) 
and western (Krymsk) zones of Krasnodar Krai belonging to the temperate climatic 
zone, as well as the Black Sea zone (Sochi), located in the subtropical climatic zone. The 
choice of localities for the research was carried out taking into account the territories 
of invasive distribution of the oak lace bug and the differences in climatic conditions 
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from moderate continental to subtropical. The calculation of the heat content (enthalpy) 
of air was carried out using a modified Ramzin nomogram (See Fig. 1). Phenological 
observations and counting of the number of C. arcuata bugs were carried out on model 
trees of English oak (Quercus robur L.) (See Fig. 2). The reference date was chosen 
empirically based on the use of heat content indicators that are different in terms of 
reference periods and corresponding to these periods (See Table 1). 

As a result of the studies carried out during 2018-2020, the actual dates of the onset 
of the phenophases of the oak lace bug and the corresponding enthalpy of air (the heat 
content) were determined (See Table 2). We calculated the amount of heat required 
for the emergence of the oak lace bug after winter diapause (140-145 kcal/kg air) and 
passing through the preimaginal stages of development from egg-laying (158-167 kcal/
kg), hatching of larvae (180-194 kcal/kg) before fledging of adults of a new generation 
(136-145 kcal/kg). The sum of effective temperatures (SET) was calculated according 
to the generally accepted method (Chernova, Bylova, 2004; Zamotajlov et al., 2009) 
(See Table 3). We have shown that the enthalpy of air is the most preferable indicator 
for assessing thermal characteristics for determining the timing of the appearance of 
overwintered individuals, the passage of phenophases of insects and the number of 
their generations in comparison with the sum of effective temperatures (See Table 2 
and 3). We  found that the number of generations of oak lace bug in the central, western 
and northeastern zones (temperate climatic zone) of Krasnodar Krai, which is directly 
dependent on the heat content of the air, was three, and in the Black Sea zone (subtropical 
climatic zone) there were four generations per seasonal cycle. To improve the reliability 
of predicting the timing of phenological phases of the oak lace bug, a method for 
monitoring phenophases of the pest based on calculating the heat content of the air 
has been developed, which can be used for practical purposes to optimize protective 
measures associated with the use of insecticides, growth and development regulators of 
insects, entomopathogens and entomophages in agricultural and forest cenoses.

Thus, distribution, development rate, number dynamics and harmfulness of 
the species to the greatest extent depend on the ecological resource of the inhabited 
territory, determined by the enthalpy of the air. On the basis of enthalpy, the rate of 
passage of phenophases and the number of generations of the pest, which determine its 
invasive development in large areas, are reliably calculated. 

The paper contains 2 Figures, 3 Table and 39 References. 
Key words: Corythucha arcuata; insects; pests; phenology; generation; enthalpy; 
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Оценены характеристики смешанного древостоя по данным, полученным 
с помощью беспилотного летательного аппарата (БПЛА) – квадрокоптера. 
Исследования проведены на постоянной пробной площади 100×100 м в 
Приокско-Террасном биосферном заповеднике (Московская обл.), где ранее 
наземными методами картографировано расположение деревьев и проекций 
их крон. По цифровой модели высот древесного полога, построенной на 
основе данных аэрофотосъёмки, выполнен автоматический поиск деревьев и 
получены оценки их высот. Сопоставление результатов с данными наземных 
исследований и ортофотопланом показало, что из 241 найденного алгоритмом 
дерева 175 обнаружены корректно (72,6%). Использованный метод позволил 
автоматически выделить большинство деревьев в пологе леса. Определение 
положения хвойных деревьев (сосны и ели) почти всегда являлось корректным. 
При детектировании лиственных деревьев (в основном берёзы) в пределах одной 
кроны алгоритм часто находил несколько вершин, соответствующих на самом 
деле крупным скелетным ветвям. Высоты деревьев, оцененные автоматически 
по данным аэрофотосъёмки, хорошо согласовывались с высотами, измеренными 
наземными методами. Для корректно детектированных деревьев среднее 
значение высоты, полученное по данным аэрофотосъёмки, составило 25,0±4,8 м, 
по данным наземных исследований – 25,3±5,2 м. Зависимость между данными 
аэрофотосъёмки и полевыми измерениями соответствовала линейной модели 
(y=k*x, R2=0,99, k=0,98). Полученные результаты показывают перспективность 
использования данных БПЛА для оценки таксационных характеристик 
древостоев, тем не менее для получения надежных оценок требуется 
верификация полученных автоматически данных.
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Введение

Важное направление развития методов дистанционного зондирования 
Земли – использование беспилотных летательных аппаратов (БПЛА). В по-
следние годы эта технология все шире применяется в исследованиях лесных 
экосистем [1, 2]. Востребованность данных БПЛА в этой области обуслов-
лена несколькими причинами. Во-первых, такой подход позволяет быстро 
получить информацию для больших площадей (в десятки и более га) при 
низких трудозатратах, что делает данные БПЛА важным дополнением к тра-
диционным наземным методам исследований [3–5]. Во-вторых, двухмерные 
изображения (ортофотопланы), являющиеся результатом обработки данных 
аэрофотосъемки, имеют высокое пространственное разрешение (до 1–3 см 
на местности), что делает их важным источником для визуального и автома-
тического дешифрирования. Фотограмметрическая обработка изображений 
позволяет строить трехмерные модели местности, которые являются осно-
вой для дальнейшего анализа данных.

Трехмерные цифровые модели и ортофотопланы широко применяются 
для изучения механизмов лесных сукцессий [6–9], исследования структу-
ры древостоев [10–12], оценки надземной биомассы лесной растительности 
[5, 13], определения характеристик отдельных деревьев [4, 14–21]. Важно 
отметить, что большинство отечественных исследователей в данной пред-
метной области работает с ортофотопланами (иногда с привлечением муль-
тиспектральной съемки) [6, 12, 14, 21, 22], тогда как полученные на основе 
фотограмметрической обработки изображений [7, 12, 23, 24] или методом 
воздушного лазерного сканирования [25] трехмерные облака точек исполь-
зуются реже. В то же время зарубежными исследователями широко при-
меняются методы анализа облаков точек и трехмерных цифровых моделей. 
Значительная часть подобных исследований выполнена в управляемых ле-
сах с одноярусными одновидовыми древостоями, часто с регулярной схемой 
посадки [19, 26–31]. Показана перспективность использования такого под-
хода для оценки характеристик отдельных деревьев и древостоев в целом.

Цель исследования – определение некоторых характеристик смешанных 
древостоев по данным аэрофотосъемки при помощи БПЛА и оценка каче-
ства результатов по данным наземных измерений.

Материалы и методики исследования

В работе использованы данные наземного картографирования и резуль-
таты аэрофотосъёмки постоянной пробной площади (ППП), расположен-
ной на территории Приокско-Террасного государственного природного 
биосферного заповедника (г. о. Серпухов, Московская обл.). ППП разме-
ром 100×100 м (1 га) заложена в 2016 г., координаты центра 54,88876° с.ш., 
37,56273° в.д. (WGS84). Методика наземных исследований подробно описа-
на в работе В.Н. Шанина с соавт. [32] и заключалась в следующем: при за-
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кладке ППП картографировано положение всех деревьев с диаметром ствола 
>6 см с помощью дальномера-угломера TruPulse 360B, для каждого живого 
дерева измерены высота и 4 радиуса проекции кроны от ствола по сторонам 
света, оценены принадлежность к одному из классов Крафта, а также не-
которые другие характеристики. Для деревьев разных видов, относящихся к 
разным классам Крафта, выборочно определен возраст при помощи возраст-
ного бура. По данным наземных исследований установлено, что древостой 
на ППП смешанный, в первом ярусе преобладают сосна (Pinus sylvestris L.) 
и берёза (Betula spp.), единично участвует осина (Populus tremula L.). Второй 
ярус образован елью (Picea abies (L.) H.Karst.), липой (Tilia cordata Mill.) и 
дубом (Quercus robur L.). В пологе леса имеются крупные окна, возникшие 
в результате усыхания ели (последствия засухи 2010 г. и повреждения корое-
дом-типографом Ips typographus (Linnaeus, 1758)). Средний возраст сосны в 
древостое 113 лет, берёзы – 100 лет, ели – 78 лет. План-схема проекций крон 
учетных деревьев представлена на рис. 1, число деревьев разных классов 
Крафта в табл. 1.

Аэрофотосъёмка ППП проведена 12 октября 2017 г. Выбор такого срока 
обусловлен тем, чтобы, с одной стороны, получить достаточное для даль-
нейшей обработки число точек класса «земная поверхность», так как в это 
время большинство растений уже не вегетирует, а с другой – контрастный 
растровый ортофотоплан с деревьями в осенней окраске для минимизации 
ошибок при визуальном дешифрировании. Съемка проведена БПЛА – ква-
дрокоптером DJI Phantom 4 в режиме mosaic flight mode с 90% перекрытием 
фотографий с высоты 68 м. Технические характеристики камеры квадрокоп-
тера представлены в табл. 2. Для предотвращения краевого эффекта съёмка 
выполнена с буферной зоной шириной около 50 м.

Плотное облако точек и ортофотоплан построены в программе фотограм-
метрической обработки Agisoft Metashape [33] – отечественном продукте, 
который широко применяется в мире [9, 24, 27, 29]. Затем облако точек об-
работано в среде статистического программирования R [34] для получения 
модели высот древесного полога (canopy height model, CHM). Использованы 
специализированные пакеты, предназначенные для анализа данных воздуш-
ного лазерного сканирования, для которых используются те же методы, что 
и для обработки фотограмметрических облаков точек. Последовательность 
этапов работы с плотными облаками точек для получения CHM подробно 
описана в литературе [29, 35]. 

На первом этапе использованы функции пакета lidR. Сначала выделены 
точки, относящиеся к классу «земная поверхность», с помощью функции 
lasground() по алгоритму cloth simulation filtering [36]. 

Этот алгоритм разработан специально для обработки данных природных 
(не городских) территорий и позволяет учесть особенности микрорельефа 
за счет разной эластичности виртуальной ткани, которая опускается на пере-
вернутое облако точек. 

Н.В. Иванова, М.П. Шашков, В.Н. Шанин
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Рис. 1. План-схема проекций крон на постоянной пробной площади (ППП)
Fig 1. The scheme of tree crown projections on the permanent sampling plot

Таблица 1 [Table  1]
Число деревьев разных классов Крафта, учтенных на ППП

[Number of trees of each Kraft’s class observed on the permanent sampling plot]

Деревья 
[Trees]

Классы Крафта [Kraft’s classes]
I II III IV V

Береза [Birch] 12 74 35 13 0
Сосна [Pine] 21 21 3 2 0
Ель [Spruce] 2 19 61 180 5
Осина [Aspen] 1 3 1 0 0
Дуб [Oak] 0 2 15 11 0
Липа [Lime] 0 2 12 76 12
Всего [Total] 36 121 127 282 17
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Таблица 2 [Table  2]
Технические характеристики камеры квадрокоптера DJI Phantom 4

[Technical parameters of DJI Phantom 4 camera]

Характеристика [Parameter] Значение [Value]
Камера [Camera] FC 330
Матрица [Image sensor] 1 / 2.3” CMOS
Объектив [Camera lens] FOV 94° 20 мм
Диафрагма [Aperture] f / 2.8 
Диапазон ISO [ISO range] 100–1600
Цветовое пространство [RGB color space] sRGB
Скорость затвора [Shutter speed] 1 / 8000 s
Размер изображения, пикселей [Photo size] 12 Мп, 4000 × 3000
Формат изображений [Image format] JPEG, RAW

Затем выполнена нормализация набора данных с помощью функции 
lasnormalize() по алгоритму tin, в процессе которой значения высот норми-
рованы на уровень земной поверхности. Этот алгоритм пространственной 
интерполяции на основе триангуляции Делоне выполняет линейную интер-
поляцию внутри каждого треугольника. Далее построена CHM по алгоритму 
pit-free [37] с помощью функции grid_canopy(). Этот алгоритм основан на 
вычислении триангуляций на разных высотах и позволяет избежать пиксе-
лей с неинтерпретированной высотой. На следующем этапе по цифровой 
модели высот выделены отдельные деревья. Для поиска вершин деревьев 
и определения их высот использован алгоритм, реализованный в функции 
FindTreesCHM() пакета rLiDAR [35]. Алгоритм основан на поиске локальных 
максимумов при помощи скользящего окна заданного размера с учетом мини-
мальной возможной высоты дерева. В результате предварительных запусков 
функции с разными сочетаниями этих аргументов минимальная высота для 
выделения отдельных деревьев принята в 1,37 м, размер окна 5×5 пикселей.

Полученные автоматически координаты вершин конвертированы в точеч-
ный векторный файл. Далее в среде QGIS [38] при визуальном сопоставлении 
полученного слоя с ортофотопланом и данными наземной съемки экспертно 
оценены результаты автоматического поиска вершин деревьев. Дерево счита-
лось найденным корректно, если автоматически найденная вершина лежала в 
пределах кроны соответствующего дерева на ортофотоплане. Если в пределах 
кроны детектировано несколько вершин, дерево считалось найденным кор-
ректно, но для дальнейшего анализа оставляли маркер только одной вершины 
с наибольшим значением высоты (вычисленным автоматически), другие вер-
шины учтены как ложные, и соответствующие точки удалены вручную.

Затем рассчитана доля корректно детектированных алгоритмом деревьев 
относительно всех найденных автоматически. Для деревьев I–II классов 
Крафта рассчитана доля корректно найденных алгоритмом деревьев относи-
тельно учтенных наземными методами. Для всех корректно детектирован-
ных алгоритмом живых деревьев выполнено сравнение высот, оцененных 
по цифровой модели высот, и полученных в результате наземных измерений.

Н.В. Иванова, М.П. Шашков, В.Н. Шанин
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Результаты исследования и обсуждение

В ходе работы выполнена фотограмметрическая обработка материалов 
аэрофотосъемки, на основе которой построены плотное облако точек и ор-
тофотоплан, затем рассчитана цифровая модель высот древесного полога, 
по которой выполнен автоматический поиск деревьев и оценены их высоты, 
после чего проведена верификация результатов по данным наземных иссле-
дований.

Для построения плотного облака точек и ортофотоплана использовано 
501 изображение. Получено плотное облако точек, содержащее 3,57 млн то-
чек плотностью 163,7 точки/м2. После его обработки получены цифровая 
модель высот с разрешением 50 см/пиксель и ортофотоплан (3 см/пиксель). 
По модели высот в пределах ППП автоматически детектировано 241 дерево 
(рис. 2, А).

Рис. 2. Результаты автоматического поиска деревьев по алгоритму [18]. 
A – найденные алгоритмом деревья на цифровой модели высот. Рамка – границы ППП;

B – найденные алгоритмом деревья на фрагменте ортофотоплана
[Fig 2. Trees detected by algorithm [18]. 

A - Detected trees in the CHM. Frame - Borders of the permanent sampling plot;
B - Detected trees in the orthophoto mosaic image]

Сопоставление полученных результатов с ортофотопланом показало 
лишь частичное соответствие вершин, найденных автоматически, и дере-
вьев, визуально детектируемых на ортофотоплане (рис. 2, B, табл. 3). Доля 
корректно детектированных деревьев (от всех найденных алгоритмом) со-
ставила 72,6% (175 деревьев). Выяснено, что автоматическое определение 
положения вершин хвойных деревьев почти всегда выполнено корректно. 
Все найденные автоматически вершины, соответствующие деревьям ели, 
найдены алгоритмом правильно. Число ложных срабатываний для сосны 
невелико. При поиске вершин лиственных деревьев (в основном берёзы) в 
пределах одной кроны алгоритм, как правило, находил несколько ложных 
вершин, соответствующих на самом деле крупным скелетным ветвям, в ре-
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зультате чего одно дерево учитывалось как несколько (рис. 2, B). Вершины 
других лиственных деревьев (осины, липы и дуба) определены алгоритмом 
с разной степенью корректности, но небольшое число этих деревьев не по-
зволило сделать выводы о качестве их обнаружения. Сухостойные деревья 
успешно детектированы по цифровой модели высот. Единственное ложное 
срабатывание соответствовало крупной скелетной ветви сухостойного дуба.

Таблица 3 [Table  3]
Качество автоматического поиска вершин деревьев

[The quality of automatic detection of trees]

Деревья 
[Trees]

Общее число автома-
тически детектиро-

ванных деревьев, шт.
[Total number of trees 

detected by algorithm, ind.]

Число корректно 
детектированных 

деревьев, шт.
[Number of correctly 
detected trees, ind.]

Доля корректно детек-
тированных деревьев
[Percentage of correctly  

detected trees], %
Живые деревья [Living trees]

Береза [Birch] 134 78 58,2
Сосна [Pine] 50 43 86,0
Ель [Spruce] 30 30 100
Осина [Aspen] 3 3 100
Дуб [Oak] 4 2 50,0
Липа [Lime] 2 2 100
Всего [Total] 223 158 70,9

Сухостойные деревья [Dead trees]
Ель [Spruce] 16 16 100
Другие дере-
вья [Other trees]

2 1 50,0
Всего [Total] 18 17 94,4

На следующем этапе выполнено сравнение полученных автоматически 
результатов поиска вершин деревьев с фактическим числом деревьев на 
ППП, учтенных наземными методами. В данном случае рассмотрены толь-
ко деревья, относящиеся к пологу древостоя (I и II классы Крафта), так как 
они визуально могли быть выделены на ортофотоплане. На момент прове-
дения аэрофотосъёмки на ППП насчитывалось 157 деревьев I и II классов 
Крафта. Из них алгоритмом корректно детектированы 128 (81,5%), т.е. ис-
пользованный нами метод позволяет учесть большинство деревьев в пологе 
древостоя. Более низкие деревья детектированы автоматически только в тех 
случаях, когда они росли в окнах в пологе и их кроны не перекрывались с 
другими деревьями. В частности, из 127 деревьев III класса Крафта автома-
тически найдено только 30. Алгоритмом также обнаружены 17 из 22 учтен-
ных наземными методами сухостойных деревьев.

Таким образом, использованный нами метод автоматического поиска 
вершин позволяет выделить большинство деревьев в пологе, но наиболее на-
дежные оценки дает при детектировании хвойных деревьев. Эти результаты 
согласуются с выводами других исследователей [5, 7, 29, 35]. Присутствие 
в древостое старых лиственных деревьев приводит к завышению получа-
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емых автоматически оценок и требует дополнительной верификации. При 
этом известно, что молодые лиственные деревья, для которых характерна 
одна, хорошо выраженная вершина, по цифровой модели высот можно де-
тектировать с высокой точностью. Согласно литературным данным [7], точ-
ность автоматического распознавания вершин в молодых березовых лесах 
(до 20 лет) составляет 70–90%. Для успешного детектирования лиственных 
деревьев старших классов возраста по данными аэрофотосъёмки, вероятно, 
более эффективно использовать ортофотопланы (т.е. растровые изображе-
ния цветовой модели RGB (red, green, blue)) и алгоритмы неконтролируемой 
классификации, такие как метод k-средних и ISODATA [39, 40].

Высоты, полученные алгоритмом по данным аэрофотосъёмки, хорошо 
согласовывались с высотами, измеренными наземными методами. Для вы-
борки всех корректно детектированных автоматически деревьев среднее 
значение высоты по данным аэрофотосъёмки составило 25,0±4,8 м (мин. 
8,2 м, макс. 32,9 м), по данным наземных исследований – 25,3±5,2 м (мин. 
5,9 м, макс. 34,0 м). Значимых различий между средними значениями вы-
сот, полученных обоими методами, не выявлено (парный критерий Стью-
дента, p=0,049). Зависимость между данными аэрофотосъёмки и полевыми 
измерениями соответствовала линейной модели y=k*x (R2=0,99, k=0,98) (см. 
рис. 2). Высоты, полученные по данным аэрофотосъёмки, в среднем на 1,5% 
ниже полученных при наземных измерениях.

Сравнения на уровне отдельных видов деревьев показали, что наиболь-
шие различия высот, измеренных двумя методами, характерны для березы, 
наименьшие – для ели, сосна занимает промежуточное положение (рис. 3, A). 
Данный результат можно объяснить особенностями морфологии крон дере-
вьев разных видов. Наличие крупных скелетных ветвей у березы не только 
приводит к ложным срабатываниям алгоритма, но и затрудняет визуальное 
выделение вершины при наземных измерениях, что может вносить ошибку 
в определение высоты. Как видно из рис. 3, B, результаты наземных изме-
рений высот березы и сосны более вариабельны по сравнению с оценками, 
полученными автоматически. Расчет коэффициентов вариации (табл. 4) так-
же показал, что высоты березы и сосны, измеренные наземными методами, 
варьируют несколько больше, чем высоты, оцененные автоматически.

Крона ели, как правило, имеет хорошо распознаваемую вершину. Значе-
ния коэффициентов вариации высот ели, оцененных двумя методами, прак-
тически совпадают. Это означает, что наземные измерения высот, выполнен-
ные по одной методике, имеют разную точность для деревьев разных видов, 
что важно учитывать при оценке данных аэрофотосъемки.

В то же время значения высот, полученные автоматически по цифровой 
модели, по всей видимости, также имеют погрешности. Например, неизвест-
но, насколько полно учитываются особенности микрорельефа при определе-
нии точек класса «земная поверхность» и последующей нормализации облака 
точек. Для изучения этих вопросов требуются дополнительные исследования.
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Рис. 3. Соотношение высот деревьев по данным аэрофотосъемки (CHM) 
и наземным измерениям (GS). N – число измерений
[Fig. 3. Relationship between estimated (CHM) tree heights 
and the ground survey (GS), N - Number of measurements]

Таблица 4 [Table  4]
Коэффициенты вариации высот деревьев разных видов, оцененных 

по данным аэрофотосъемки и наземным измерениям
[Coefficient of variation of tree heights obtained by CHM and ground survey]

Коэффициенты вариации 
[Coefficients of variation]

Береза 
[Birch]

Сосна 
[Pine]

Ель 
[Spruce]

Коэффициент вариации высоты, оцененной 
автоматически по данным аэрофотосъемки 
[Coefficient of variation 
for tree height obtained by CHM]

10,1% 
(N = 78)

9,4% 
(N = 43)

34,5% 
(N = 30)

Коэффициент вариации высоты, 
измеренной наземными методами 
[Coefficient of variation for tree height 
obtained by ground survey]

12,9% 
(N = 78)

11,2% 
(N = 43)

34,3% 
(N = 30)

Заключение
Данное исследование – одно из первых в России по применению циф-

ровых моделей высот древесного полога, полученных на основе данных 
аэрофотосъемки квадрокоптером, для изучения структуры древостоев в 
смешанных лесах. На основе сопоставления данных наземных исследова-
ний и результатов анализа материалов аэрофотосъемки постоянной проб-
ной площади в Приокско-Террасном биосферном заповеднике выяснено, 
что по дистанционным данным получены приемлемые оценки численности 
деревьев и их высот. Автоматические методы поиска вершин позволяют вы-
явить большинство деревьев в пологе леса. При этом качество детектиро-
вания вершин различается для деревьев разных видов. Вершины хвойных 
(ель и сосна) обнаружены с высокой точностью. При детектировании ли-
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ственных деревьев (березы) в пределах одной кроны алгоритмом часто вы-
деляются ложные вершины, соответствующие крупным скелетным ветвям. 
Результаты свидетельствуют о необходимости верификации получаемых 
автоматически данных при работе с материалами аэрофотосъемки много-
видовых древостоев. Установлено хорошее соответствие между высотами 
деревьев, измеренными наземными методами и полученными по данным 
аэрофотосъёмки. Сделаны предварительные выводы о различиях в качестве 
оценки высот деревьев разных видов. Показано, что наземные измерения 
высот крупных деревьев березы и сосны, у которых часто сложно визуально 
определить вершину, более вариабельны по сравнению с дистанционными 
оценками. Для ели, крона которой имеет хорошо распознаваемую вершину, 
подобных различий не выявлено.

В целом полученные результаты свидетельствуют о перспективности ис-
пользования аэрофотосъемки при помощи квадрокоптера для оценки такса-
ционных характеристик древостоев. Тем не менее существующие алгорит-
мы поиска вершин деревьев пока не дают высококачественных результатов 
при обработке данных съемки смешанных древостоев. Для широкого при-
менения этих методов в лесоведении и лесном хозяйстве необходимо совер-
шенствование алгоритмов и методов обработки данных.
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Obtaining tree stand attributes from unmanned aerial 
vehicle (UAV) data: the case of mixed forests

Nowadays, due to the rapid development of lightweight unmanned aerial vehicles 
(UAV), remote sensing systems of ultra-high resolution have become available to 
many researchers. Conventional ground-based measurements for assessing tree stand 
attributes can be expensive, as well as time- and labor-consuming. Here, we assess 
whether remote sensing measurements with lightweight UAV can be more effective in 
comparison to ground survey methods in the case of temperate mixed forests.

The study was carried out at the Prioksko-Terrasny Biosphere Nature Reserve 
(Moscow region, Russia). This area belongs to a coniferous-broad-leaved forest zone. 
Our field works were carried out on the permanent sampling plot of 1 ha (100×100 m) 
established in 2016. The coordinates of the plot center are N 54.88876°, E 37.56273° 
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in the WGS 84 datum. All trees with DBH (diameter at breast height) of at least 6 cm 
(779 trees) were mapped and measured during the ground survey in 2016 (See Fig. 1 
and Table 1). Mapping was performed with Laser Technology TruPulse 360B angle and 
a distance meter. First, polar coordinates of each tree trunk were measured, and then, 
after conversion to the cartesian coordinates, the scheme of the stand was validated on-
site. Species and DBH were determined for each tree. For each living tree, we detected 
a social status class (according to Kraft). Also for living trees, we measured the tree 
height and the radii of the crown horizontal projection in four cardinal directions.

A lightweight UAV Phantom 4 (DJI-Innovations, Shenzhen, China) equipped with 
an integrated camera of 12Mp sensor was used for aerial photography in this study. 
Technical parameters of the camera are available in Table 2. The aerial photography 
was conducted on October 12, 2017, from an altitude of 68 m. The commonly used 
mosaic flight mode was used with 90% overlapping both for side and front directions. 
We applied Agisoft Metashape software for orthophoto mosaic image and dense point 
cloud building. The canopy height model (CHM) was generated with lidR package 
in R. We used lasground() function and cloth simulation filter for classification of 
ground points. To create a normalized dataset with the ground at 0, we used spatial 
interpolation algorithm tin based on a Delaunay triangulation, which performs a linear 
interpolation within each triangle, implemented in the lasnormilise() function. CHM 
was generated according to the pit-free algorithm based on the computation of a set 
of classical triangulations at different heights. The location and height of individual 
trees were automatically detected by the function FindTreesCHM() from the package 
rLIDAR in R. The algorithm implemented in this function is local maximum with fixed 
window size. Accuracy assessment of automatically detected trees (in QGIS software) 
was performed through visual interpretation of orthophoto mosaic and comparison with 
ground survey data. The number of correctly detected trees, omitted by the algorithm 
and not existing but detected trees were counted. As a result of aerial photography, 501 
images were obtained. During these data processing with the Metashape, dense point 
cloud of 163.7 points / m2 was generated. CHM with 0.5 m resolution was calculated.

According to the individual-tree detection algorithm, 241 trees were found 
automatically (See Fig. 2A). The total accuracy of individual tree detection was 73.9%. 
Coniferous trees (Pinus sylvestris and Picea abies) were successfully detected (86.0% and 
100%, respectively), while results for birch (Betula spp.) required additional treatment. 
The algorithm correctly detected only 58.2% of birch trees due to false-positive trees 
(See Fig. 2B and Table 3). These results confirm the published literature data obtained 
for managed tree stands. Tree heights retrieved from the UAV were well-matched 
to ground-based method results. The mean tree heights retrieved from the UAV and 
ground surveys were 25.0±4.8 m (min 8.2 m, max 32.9 m) and 25.3±5.2 m (min 5.9 m, 
max 34.0 m), respectively (no significant difference, p-value=0.049). Linear regression 
confirmed a strong relationship between the estimated and measured heights (y=k*x, 
R2=0.99, k=0.98) (See Fig. 3A). Slightly larger differences in heights estimated by the 
two methods were found for birch and pine; for spruce, the differences were smaller 
(See Fig. 3B and Table 4). We believe that ground measurements of birch and pine 
height are less accurate than for spruce due to different crown shapes of these trees. So, 
our results suggested that UAV data can be used for tree stand attributes estimation, but 
automatically obtained data require validation.

The paper contains 3 Figures, 4 Tables and 40 References.
Key words: UAV; canopy height model; tree detection; mixed forests.
Funding: This study was supported by the Russian Science Foundation (Project 

No. 18-14-00362-P). The work of Natalya Ivanova was partly done in the framework 
of the Basic Scientific Research theme of the Institute of Mathematical Problems of 



172

Biology, Russian Academy of Sciences – the Branch of Keldysh Institute of Applied 
Mathematics of the Russian Academy of Sciences.

The Authors declare no conflict of interest.

References

1. Anderson K, Gaston K. Lightweight unmanned aerial vehicles will revolutionize 
spatial ecology. Frontiers in Ecology and the Environment. 2013;11(3):138-146. doi: 
10.1890/120150

2. Pajares G. Overview and current status of remote sensing applications based on unmanned 
aerial vehicles (UAV). Photogrammetric Engineering & Remote Sensing. 2015;81(4):281-
330. doi: 10.14358/PERS.81.4.281

3. Dandois J, Ellis EC. High spatial resolution three-dimensional mapping of vegetation 
spectral dynamics using computer vision. Remote Sensing of Environment. 2013;136:259-
276. doi: 10.1016/j.rse.2013.04.005

4. Puliti S, Ole Orka H, Gobakken T, Naesset E. Inventory of small forest areas using an 
unmanned aerial system. Remote Sensing. 2015;7(8):9632-9654. doi: 10.3390/rs70809632

5. Messinger M, Gregory P, Asner GP, Silman M. Rapid assessment of Amazon forest structure 
and biomass using small unmanned aerial systems. Remote Sensing. 2016;8(8):1-15. doi: 
10.3390/rs8080615

6. Denisov SA, Domrachev AA, Elsukov AS. Quadrocopter practical application for forest 
regeneration monitoring. Vestnik Povolzhskogo gosudarstvennogo tekhnologicheskogo 
universiteta. Seriya: les. Ekologiya. Prirodopol’zovanie = Vestnik of Volga State University 
of Technology. Series: Forest. Ecology. Nature management. 2016;4(32):34-46. doi: 
10.15350/2306-2827.2016.4.34 In Russian

7. Medvedev AA, Telnova NO, Kudikov AV. Highly detailed remote sensing monitoring of 
tree overgrowth on abandoned agricultural lands. Voprosy lesnoy nauki = Forest Science 
Issues. 2019;3:1-12. doi: 10.31509/2658-607x-2019-2-3-1-12 In Russian

8. Jaskierniak D, Kuczera G, Benyon RG, Lucieer A. Estimating tree and stand sapwood area 
in spatially heterogeneous southeastern Australian forests. J Plant Ecology. 2016;9(3):272-
284. doi: 10.1093/jpe/rtv056

9. Zhang J, Hud J, Liane J, Fan Z, Ouyang X, Ye W. Seeing the forest from drones: testing the 
potential of lightweight drones as a tool for long-term forest monitoring. Seeing the Forest. 
2016;198:60-69. doi: 10.1016/j.biocon.2016.03.027

10. Hudak AT, Haren AT, Crookston NL, Liebermann RJ, Ohmann JL. Imputing forest structure 
attributes from stand inventory and remotely sensed data in western Oregon, USA. Forest 
Science. 2014;60:253-269. doi: 10.5849/forsci.12-101

11. Hansen EH, Gobakken T, Bollandsås OM, Zahabu E, Næsset E. Modeling aboveground 
biomass in dense tropical submontane rainforest using airborne laser scanner data. Remote 
Sensing. 2015;7(1):788-807. doi: 10.3390/rs70100788

12. Ershov DV, Gavrilyuk EA, Belova EI, Nikitina AD. Opredelenie porodnoy struktury 
lesnogo uchastka po ortofotoplanam bespilotnoy aerofotos”emki [Determination of the 
species structure of a forest area using orthophotoimages from unmanned aerial vehicles]. 
In: Aktual’nye problemy sovremennogo lesovodstva. Vtorye mezhdunarodnye chteniya 
pamyati G. F. Morozova [Actual problems of modern forestry. Second international 
readings in memory of G.F. Morozov (Republic of Crimea, Russia, 23-27 September, 
2020)]. Saltykov AN, Boyko GE and Rogovoy VI, editors. Simferopol’: IT «ARIAL» 
Publ.; 2020. pp. 141-152. In Russian

13. Li W, Niu Z, Chen H, Li D, Wu M, Zhao W. Remote estimation of canopy height and 
aboveground biomass of maize using high-resolution stereo images from a low-cost 
unmanned aerial vehicle system. Ecological Indicators. 2016;67:637-648. doi: 10.1016/j.
ecolind.2016.03.036

Н.В. Иванова, М.П. Шашков, В.Н. Шанин

https://esajournals.onlinelibrary.wiley.com/doi/abs/10.1890/120150
https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S0099111215300793
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0034425713001326
https://www.mdpi.com/2072-4292/7/8/9632
https://www.mdpi.com/2072-4292/8/8/615
https://www.elibrary.ru/item.asp?id=27710526
http://jfsi.ru/2-3-2019-medvedev_et_all/
https://academic.oup.com/jpe/article/9/3/272/2928076
https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S0006320716301100
https://academic.oup.com/forestscience/article/60/2/253/4584026?login=true
https://www.mdpi.com/2072-4292/7/1/788
https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S1470160X16301406?via%3Dihub#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S1470160X16301406?via%3Dihub#!


173Определение характеристик смешанных древостоев

14. Bogdanov AP, Aleshko RA, Ilintsev AS. Relationship between tree crown diameter and 
various taxation indicators in the North-taiga forest area. Voprosy lesnoy nauki – Forest 
Science Issues. 2019;2(4):1-10. doi: 10.31509/2658-607x-2019-2-4-1-10 In Russian

15. Danilov MS, Nikitina AD, Tikhonova EV Use of aerial photography by unmanned 
aerial vehicles to determine stand characteristics. In: Aktual’nye problemy ekologii 
i prirodopol’zovaniya: sbornik nauchnykh trudov xxi mezhdunarodnoy nauchno-
prakticheskoy konferentsii [Actual problems of ecology and nature management: 
proceedings of the XXI int. sci. and prac. conf.: in 3 volumes. Vol. 1 (Russia, Moscow, 
24-26 September, 2020)]. Ledasheva TN, editor. Moscow: RUDN Publ.; 2020. pp. 89-94. 
In Russian

16. Zarco-Tejada PJ, Diaz-Varela R, Angileri V, Loudjani P. Tree height quantification using 
very high resolution imagery acquired from an unmanned aerial vehicle (UAV) and 
automatic 3D photo-reconstruction methods. European J Agronomy. 2014;55:89-99. 
doi: 10.1016/j.eja.2014.01.004

17. Mohan M, Silva CA, Klauberg C, Jat P, Catts G, Cardil A, Hudak AT, Dia M. Individual tree 
detection from unmanned aerial vehicle (UAV) derived canopy height model in an open 
canopy mixed conifer forest. Forests. 2017;8(9):1-17. doi: 10.3390/f8090340

18. Birdal AC, Avdan U, Türk T. Estimating tree heights with images from an unmanned 
aerial vehicle. Geomatics, Natural Hazards and Risk. 2017;8:1144-1156. doi: 
10.1080/19475705.2017.1300608

19. Bennett G, Hardy A, Bunting P, Morgan P, Fricker A. A transferable and effective method 
for monitoring continuous cover forestry at the individual tree level using UAVs. Remote 
Sensing. 2020;12(13):1-21. doi: 10.3390/rs12132115

20. Krisanski S, Taskhiri MS, Turner P. Enhancing Methods for Under-Canopy Unmanned 
Aircraft System Based Photogrammetry in Complex Forests for Tree Diameter 
Measurement. Remote Sensing. 2020;12(10):1-21. doi: 10.3390/rs12101652

21. Domnina EA, Timonov AS, Kantor GYa, Kislitsyna, AP Savinykh VP. Experience of 
detailed mapping of floodplain meadow vegetation. Teoreticheskaya i prikladnaya 
ekologiya = Theoretical and Applied Ecology. 2017;1:42-49. doi: 10.21046/2070-7401-
2020-17-1-150-163 In Russian 

22. Sannikov PYu, Andreev DN, Buzmakov SA. Identification and analysis of deadwood using 
an unmanned aerial vehicle. Sovremennye problemy distantsionnogo zondirovaniya Zemli 
iz kosmosa = Problems in Remote Sensing of the Earth from Space. 2018;15(3):103-113. 
doi: 10.21046/2070-7401-2018-15-3-103-113 In Russian

23. Medvedev AA, Telnova, NO, Kudikov, AV, Alekseenko NA. Use of photogrammetric 
point clouds for the analysis and mapping of structural variables in sparse northern 
boreal forests. Sovremennye problemy distantsionnogo zondirovaniya Zemli iz kosmosa = 
Current Problems in Remote Sensing of the Earth from Space. 2020;17(1):150-163. doi: 
10.21046/2070-7401-2020-17-1-150-163 In Russian

24. Aleshko RA, Alekseeva, AA, Shoshina KV, Bogdanov AP, Guriev. AT. Development of 
the methodology to update the information on a forest area using satellite imagery and 
small UAVs. Sovremennye problemy distantsionnogo zondirovaniya Zemli iz kosmosa = 
Current Problems in Remote Sensing of the Earth from Space. 2017;14(5):87-99. doi: 
10.21046/2070-7401-2017-14-5-87-99 In Russian

25. Kovyazin VF, Vinogradov KP, Vasilyeva EA, Kitcenko AA. Airborne laser scanning for 
clarification of the valuation indicators of forest stands. Izvestiya VUZov. Lesnoy zhurnal = 
Russian Forestry Journal. 2020;6:42-54. doi: 10.37482/0536-1036-2020-6-42-54 In Russian

26. Zhou J, Proisy C, Descombes X, Le Maire G, Nouvellon Y, Stape JL, Viennois G, Zerubia 
J, Couteron P. Mapping local density of young Eucalyptus plantations by individual tree 
detection in high spatial resolution satellite images. Forest Ecology and Management. 
2013;301:129-141. doi: 10.1016/j.foreco.2012.10.007

http://jfsi.ru/2-4-2019-bogdanov_et_all/
https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S1161030114000069
https://www.mdpi.com/1999-4907/8/9/340
https://www.tandfonline.com/doi/full/10.1080/19475705.2017.1300608
https://www.mdpi.com/2072-4292/12/13/2115
https://www.mdpi.com/2072-4292/12/10/1652
https://www.elibrary.ru/item.asp?id=30026919
https://www.elibrary.ru/item.asp?id=30026919
https://www.elibrary.ru/item.asp?id=35216186
https://www.elibrary.ru/item.asp?id=42535195
https://www.elibrary.ru/item.asp?id=30594369
https://www.elibrary.ru/item.asp?id=44411160
https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S0378112712006044


174

27. Zahawi RA, Dandois JP, Holl KD, Nadwodny D, Reid JL, Ellis EC. Using lightweight 
unmanned aerial vehicles to monitor tropical forest recovery. Biological Conservation. 
2015;186:287-295. doi: 10.1016/j.biocon.2015.03.031

28. Miller E, Dandois JP, Detto M, Hall JS. Drones as a tool for monoculture plantation 
assessment in the steepland tropics. Forests. 2017;8(5):1-14. doi: 10.3390/f8050168

29. Otero V, Van De Kerchove R, Satyanarayana B, Martínez-Espinosa C, Amir Bin Fisol M, 
Rodila Bin Ibrahim M, Sulong I, Mohd-Lokman H, Lucas R, Dahdouh-Guebas F. 
Managing mangrove forests from the sky: forest inventory using field data and unmanned 
aerial vehicle (uav) imagery in the Matang Mangrove Forest Reserve, peninsular Malaysia. 
Forest Ecology and Management. 2018;411:35-45. doi: 10.1016/j.foreco.2017.12.049

30. Eysn L, Hollaus M, Lindberg E, Berger F, Monnet J-M, Dalponte M, Kobal M, Pellegrini 
M, Lingua E, Mongus D, Pfeifer P. A benchmark of LiDAR-based single tree detection 
methods using heterogeneous forest data from the alpine space. Forests. 2015;6(5):1721-
1747. doi: 10.3390/f6051721

31. Picos J, Bastos G, Míguez D, Alonso L, Armesto J. Individual tree detection in a Eucalyptus 
plantation using unmanned aerial vehicle (UAV)-LiDAR. Remote Sensing. 2020;12:1-17. 
doi: 10.3390/rs12050885

32. Shanin VN, Shashkov MP, Ivanova NV, Bykhovets SS, Grabarnik PYa. The study of stand 
structure and microclimatic conditions under the forest canopy on permanent sampling plot 
in Prioksko-Terrasny Reserve. In: Trudy Prioksko-Terrasnogo zapovednika [Proceedings of 
the Prioksko-Terrasny Nature Reserve]. Iss. 7. Moscow: KMK Publ.; 2018. pp. 68-80. In 
Russian

33. Agisoft LLC. Agisoft Metashape (Version 1.5). Software. 2019. Available at: https://www.
agisoft.com/ (accessed 17.01.2021)

34. R Core Team. R: A language and environment for statistical computing. R foundation 
for statistical computing, Vienna, Austria. 2019. Available at: https://www.R-project.org/ 
(accessed 17.01.2021)

35. Silva CA, Hudak AT, Vierling LA, Loudermilk EL, O’Brien JJ, Hiers JK, Khosravipour 
A. Imputation of individual Longleaf Pine (Pinus palustris Mill.) tree attributes 
from field and LiDAR data. Canadian J Remote Sensing. 2016;42(5):554-573. 
doi: 10.1080/07038992.2016.1196582

36. Zhang W, Qi J, Wan P, Wang H, Xie D, Wang X, Yan G. An Easy-to-Use Airborne LiDAR 
data filtering method based on cloth simulation. Remote Sensing. 2016;8(6):1-22. doi: 
10.3390/rs8060501

37. Khosravipour A, Skidmore AK, Skidmore M, Wang T, Hussin Y. Generating pit-free canopy 
height models from airborne LiDAR. Photogrammetric Engineering and Remote Sensing. 
2014;9:863-872. doi: 10.14358/PERS.80.9.863

38. QGIS Development Team. QGIS geographic information system. Open source geospatial 
foundation project. 2019 Available at: http://qgis.osgeo.org (accessed 17.01.2021).

39. Dhodhi MK, Saghri JA, Ahmad I, Ul-Mustafa R. D-ISODATA: A distributed algorithm for 
unsupervised classification of remotely sensed data on network of workstations. J Parallel 
and Distributed Computing. 1999;59(2):280-301. doi: 10.1006/jpdc.1999.1573

40. Jin Y, Sung S, Lee DK, Biging GS, Jeong S. Mapping deforestation in North Korea using 
phenology-based multi-index and Random forest. Remote Sensing. 2016;8(12):1-15. doi: 
10.3390/rs8120997

Received 10 September 2020; Revised 19 January and 15 April 2021;
Accepted 27 May 2021; Published 29 June 2021.

Н.В. Иванова, М.П. Шашков, В.Н. Шанин

https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S0006320715001421
https://www.mdpi.com/1999-4907/8/5/168
https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S0378112717317693?via%3Dihub
https://www.mdpi.com/1999-4907/6/5/1721
https://www.mdpi.com/2072-4292/12/5/885/htm
https://www.agisoft.com/
https://www.agisoft.com/
https://www.R-project.org/
https://www.tandfonline.com/doi/abs/10.1080/07038992.2016.1196582?journalCode=ujrs20
https://www.mdpi.com/2072-4292/8/6/501
https://www.ingentaconnect.com/content/asprs/pers/2014/00000080/00000009/art00003
http://qgis.osgeo.org/
https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S0743731599915733
https://www.mdpi.com/2072-4292/8/12/997


175Определение характеристик смешанных древостоев

Author info:
Ivanova Natalya V, Cand. Sci. (Biol.), Senior Researcher, Laboratory of Computational Ecology, Institute 
of Mathematical Problems of Biology, Russian Academy of Sciences – The Branch of Keldysh Institute of 
Applied Mathematics of the Russian Academy of Sciences, 1 Professor Vitkevich St., Pushchino, Moscow 
Region 142290, Russian Federation.
ORCID iD: https://orcid.org/0000-0003-4199-5924
E-mail: Natalya.dryomys@gmail.com
Shashkov Maxim P, Researcher, Laboratory of Ecological Modelling, Institute of Physicochemical 
and Biological Problems in Soil Science, Russian Academy of Sciences, 2 Institutskaya Str., Pushchino, 
Moscow Region 142290, Russian Federation.
ORCID iD: https://orcid.org/0000-0002-1328-8758
E-mail: Max.carabus@gmail.com
Shanin Vladimir N, Cand. Sci. (Biol.), Senior Researcher, Laboratory of Ecological Modelling, Institute 
of Physicochemical and Biological Problems in Soil Science, Russian Academy of Sciences, 2 Institutskaya 
Str., Pushchino, Moscow Region 142290, Russian Federation.
ORCID iD: https://orcid.org/0000-0002-8294-7796
E-mail: Shaninvn@gmail.com

https://orcid.org/0000-0003-4199-5924
mailto:Natalya.dryomys@gmail.com
https://orcid.org/0000-0002-1328-8758
mailto:Max.carabus@gmail.com
https://orcid.org/0000-0002-8294-7796
mailto:Shaninvn@gmail.com


Вестник Томского государственного университета. Биология. 2021. № 54. С. 176–185

КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ

УДК 581.526.3(571.151)
doi: 10.17223/19988591/54/9

Л.М. Киприянова1, 2, Р.Е. Романов1, 3

1 Институт водных и экологических проблем СО РАН, г. Барнаул, Россия
2 Центральный сибирский ботанический сад СО РАН, г. Новосибирск, Россия

3 Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН, г. Санкт-Петербург, Россия

Флористические находки в Республике Алтай

Работа выполнена в рамках государственных заданий № 121031200178-8 
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РАН при частичной поддержке РФФИ, проект № 16-04-00931.

В Республике Алтай обнаружены пять новых для региона видов водных 
растений: Utricularia macrorhiza Le Conte, Ranunculus subrigidus W.B. Drew, Lemna 
turionifera Landolt, Zannichellia repens Boenn., Stuckenia chakassiensis (Kasсhina) 
Klinkova. Первые три вида обнаружены в пресных, Z. repens и S. chakassiensis – в 
солоноватых водах. Все эти находки дополняют сведения о распространении этих 
видов в Сибири. Utricularia macrorhiza, Ranunculus subrigidus, Lemna turionifera – 
виды преимущественно американско-азиатского распространения, Stuckenia 
chakassiensis – в основном азиатского.

Ключевые слова: Lemna turionifera; Ranunculus subrigidus; Utricularia macrorhiza; 
флористические находки; водные растения; озера; Республика Алтай
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Введение

Республика Алтай располагает огромным озерным фондом – около 
7 тыс. озер общей площадью более 600 км2 (более 0,6% территории респу-
блики), многие из которых практически не исследованы. Несмотря на то, 
что ботанические исследования проводятся на территории этого региона в 
течение довольно длительного периода и опубликован «Определитель рас-
тений Республики Алтай» [1], водная флора региона изучена недостаточно 
полно. 

http://lib.sportedu.ru/CASCard.idc?DocID=26049
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Цель данного исследования – представление обработанной части данных 
по флористическим находкам, полученным в ходе гидроботанических ис-
следований озер Горного Алтая.

Материалы и методики исследования

Полевые работы выполнены в первой половине июля 2018 г. Маршрутным 
методом с использованием надувной лодки обследовано 12 озер, расположен-
ных в Усть-Канском, Онгудайском, Улаганском и Кош-Агачском районах, а 
также несколько небольших придорожных водоемов. В ходе работ использо-
ваны гидроботанические грабельки-кошки, портативный навигатор Garmin 
еTrex Vista (с GPS приемником), водостойкая фотокамера Pentax. Измере-
ния минерализации выполнены в поверхностном слое воды портативным 
кондуктометром-термометром-pH-метром Hanna HI 98130 (Hanna Instru-
ments, США). Определение растений проведено с помощью стереоскопи-
ческого микроскопа Альтами ПС0745-Т («Альтами», Россия). Идентифи-
кация сосудистых растений проведена по Определителю [2], современным 
обзорным статьям по роду Ranunculus [3] и монографиям (роды Utricularia 
и Stuckenia) [4, 5]. Гербарные образцы переданы в Гербарий Центрального 
сибирского ботанического сада СО РАН (NSK).

Результаты исследования и обсуждение

В июле 2018 г. в ходе гидроботанических работ на водных объектах Респу-
блики Алтай обнаружены 5 видов водных макрофитов, ранее не указанных для 
этого региона.

Utricularia macrorhiza Le Conte (рис. 1). 
Исходный материал: 1) Усть-Канский р-н, окрестности с. Усть-Кан, пойма 

р. Кан, 50°56'50,64"N 84°48'25.49"E, 04.VII.2018, образует сообщества; 2) там 
же, 7 км на восток от с.Усть-Кан, оз. Ябоганское. 50°55'33.67"N 84°52'47.85"E 
(GPS 21), минерализация 0,34 г/дм3, 05.VII.2018, образует сообщества; 
3) там же, 2 км на северо-запад от с. Оро, р. Большая Шиверта, 50°55'33.95"N 
84°58'35.64"E (GPS 20), минерализация 0,31 г/дм3, 05.VII.2018, образует со-
общества, NSK0084776; 4) Онгудайский р-н, оз. Теньгинское, 50°55'59.39"N 
85°33'44.32"E (GPS 61), минерализация 0,19 г/дм3, 06.VII.2018, образует со-
общества; 5) Кош-Агачский район, оз. Большое, 49°59'27.10"N 88°35'23.10"E 
(GPS 187), 12.VI.2018.

Монограф рода Utricularia [4] указывает, что U. vulgaris L. – европей-
ско-западноазиатский вид. В Азии восточнее Алтая и в Северной Америке 
его замещает близкий вид U. macrorhiza, хорошо отличающийся деталями 
строения цветка. В сводке по флоре российского Дальнего Востока приве-
дён только U. macrorhiza [6]. По данным В.В. Чепиноги, в Байкальской Си-
бири также встречается только этот вид [7]. В Западной Сибири пузырчатка 
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крупнокорневая отмечена относительно недавно в Ханты-Мансийском ав-
тономном округе – Югре (ХМАО-Югра) [8], а нами найдена в трех озерах 
Алтайского края в (оз. Лена Баевского р-на, озеро Большое Угловского рай-
она, озеро Ракиты Рубцовского района) [9]. На сайте iNaturalist опублико-
вана фотография пузырчатки крупнокорневой с Панкрушихинского района 
Алтайского края (фото П.А. Косачев, дата наблюдения 13.VI.2008. Коорди-
наты 53,849476, 80,202474). Имеются сведения о произрастании этого вида 
в Кемеровской области [10].

Рис. 1. Utricularia macrorhiza. Пойма р. Кан (Усть-Канский р-н) (фото Л.М. Киприяновой)
[Fig. 1. Utricularia macrorhiza. The Kan river floodplain (Ust-Kanskii district). Photo by Laura Kipriyanova]

Ranunculus subrigidus W.B. Drew (Batrachium subrigidum (W.B. Drew) 
Ritchie).

Исходный материал: 1) Улаганский район, пруд недостроенной Чуйской 
ГЭС, 50°15'11,80"N, 87°39'42,63"E, минерализация 0,08 г/дм3, 10.VII.2018; 
2) Кош-Агачский район, с. Кош-Агач, озеро без назв., 50°15'10,6"N, 
87°39'47,5"E, 13.VII.2018; 3) там же, оз. Пресное, глуб. 20 см, 49°59'02,75"N, 
88°34'53,30"E, минерализация 0,14 г/дм3, 11.VII.2018, образует сообщество, 
NSK0084774; 4) там же, оз. Большое, 12.VII.2018.

Это еще один преимущественно американско-восточноазиатский вид, ко-
торый недавно стал достоверно известен с территории России. Согласно со-
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временной обобщающей сводке по роду Ranunculus [3], растения габитуаль-
но похожие на Ranunculus circinatus Sibth. со следующими отличительными 
признаками: грушевидные нектарники, опушенные листья, прилистники и 
верхние части стеблей, более мягкие и редкие листья, следует относить к 
R. subrigidus. Шелковник полужёсткий широко распространён в Северной 
Америке, в Азии встречается в Сибири, на российском Дальнем Востоке, в 
Монголии и Китае [3]. Имеются публикации с указанием вида в Республиках 
Тыва и Саха (Якутия), в Новосибирской области и Алтайском крае [11–14]. 
В Европе этот вид известен с крайнего северо-востока (Полярный Урал) [3].

Lemna turionifera Landolt. 
Исходный материал: 1) Усть-Канский р-н, оз. Букалу, 50°57'54,04"N, 

84°46'46,75"E, минерализация 0,45 г/дм3, 05.VII.2018; 2) Кош-Агачский 
район, оз. Пресное, 49°59'06,49"N, 88°34'53,19"E, минерализация 0,14 г/
дм3, 11.VII.2018, NSK0084775; 3) там же, оз. Большое, 49°59'27,10"N, 
88°35'23,10"E, 12.VII.2018.

Lemna turionifera – вид, относительно недавно выделенный из более 
обычной L. minor L., от которой отличается способностью к турионообра-
зованию, что облегчает выживание вида в холодных регионах. Ряска ту-
рионообразующая ранее, как правило, просматривалась ботаниками из-за 
внешнего сходства с ряской малой, от которой отличается наличием ряда 
бугорков на верхней стороне фрондов вдоль средней линии. Первичный аре-
ал вида расположен в умеренных областях Северной Америки и Азии, где 
вид тяготеет к внутриконтинентальным районам, а в горы поднимается при-
мерно до высоты 3000–3700 м над ур. м. [15]. В Сибири он распространен 
почти повсеместно, за исключением арктических широт [16]. В Азиатской 
России вид приводится для Охотской, Западно-Сибирской, Алтае-Енисей-
ской, Маньчжурской, Камчатской и Сахалинской флористических провин-
ций [17]. Статус вида в Европе является спорным, многими он считается 
заносным видом.

Zannichellia repens Boenn.
Исходный материал: 1) Усть-Канский район, карьер у дороги, глуб. 40 см, 

сообщество Chara vulgaris L., 50°56'33,26"N, 85°01'14,55" E, минерализация 
0,43 г/дм3, 06.VII.2018; 2) Онгудайский р-н, канава у дороги, 50°47'22,34"N, 
85°21'33,05"E, глуб. 20 см, вязкая глина, минерализация 0,88 г/дм3, образует 
сообщество, 06.VII.2018, NSK0084778.

В Определителе Республики Алтай [1] значится только один вид рода 
занникеллия – З. болотная – Z. palustris L., представителей которого мы в 
этой поездке также обнаружили (в озере Пресном Кош-Агачского района).

Stuckenia chakassiensis (Kasсhina) Klinkova.
Исходный материал: 1) Кош-Агачский р-н, безым. оз. у дороги, 

49°57'14,33"N, 88°43'49,41"E, минерализация 2,7 г/дм3, 12.VII.2018, 
NSK0084777; 2) там же, озеро Соленое, 49°58'58,07"N, 88°34'18,85"E, мине-
рализация 0,75 г/дм3, 11.VII.2018.
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Мы принимаем этот таксон в ранге самостоятельного вида вслед за рядом 
авторов [5, 18]. Этот вид отличается от штукении гребенчатой как наличием 
субэпидермальных тяжей механической ткани, так и рядом особенностей 
морфологии плода [18], имеет своеобразную экологию и ареал. В солоно-
ватых озерах степи и лесостепи юга Сибири (Курганская и Новосибирская 
области, Алтайский край, Республики Хакасия и Бурятия, Забайкальский 
край) вид обычен, образует обширные заросли [19, 20], встречается в Се-
верном Казахстане, северном Китае, Монголии. Редок вид на юге Восточ-
ной Европы (Волгоградская обл., Чернышковский р-н, в лиманах и озерах 
Цимлянского песчаного массива близ хуторов Тормосина и Морского) [5] и 
на Кавказе [21].

Таким образом, список флоры Республики Алтай пополнился еще пятью 
видами в большей степени за счет появившегося нового знания о ранее не-
известных или относительно мало известных таксонах для Сибири в целом.

Выражаем признательность сотрудникам группы по оцифровке гербария ЦСБС СО 
РАН (NSK, USU_440537) канд. биол. наук, с.н.с. Н.К. Ковтонюк и ст. лаб. Л.З. Лукмановой 
за оперативную регистрацию гербарных образцов. Авторы благодарны А.И. Киприянову за 
помощь в экспедиционных работах. 

Литература

1. Определитель растений Республики Алтай / под ред. И.М. Красноборова, 
И.А. Артемова, Новосибирск : Изд-во СО РАН, 2012. 701 с.

2. Лисицына Л.И., Папченков В.Г. Флора водоемов России: Определитель сосудистых 
растений. М. : Наука, 2000. 237 с.

3. Wiegleb G., Moravec J., Therillat J.-P., Bobrov A. A., Zalewska-Gałosz J. A taxonomic 
account of Ranunculus section Batrachium (Ranunculaceae) // Phytotaxa. 2017. Vol. 319, 
№ 1. PP. 1–55. doi: 10.11646/phytotaxa.319.1.1

4. Taylor P. The genus Utricularia – a taxonomic monograph. Kew Bulletin Additional Series 
XIV. London: BPC Wheatons Ltd, 1989. xii+724 p.

5. Флора Нижнего Поволжья. Т. 1 (споровые, голосеменные, однодольные) / под ред. 
А.К. Скворцова. М. : Товарищество научных изданий КМК, 2006. 434 с.

6. Цвелев Н.Н. Сем. Пузырчатковые Lentibulariaceae Rich. // Сосудистые растения 
Советского Дальнего Востока. СПб. : Наука, 1996. Т. 8. С. 260–267.

7. Чепинога В.В. Флора и растительность водоемов Байкальской Сибири. Иркутск : 
Изд-во Ин-та географии им. В.Б. Сочавы СО РАН, 2015. 468 с.

8. Капитонова О.А., Капитонов В.И., Ильминских Н.Г. О находке Utricularia macrorhiza 
(Lentibulariaceae) в Западной Сибири // Turczaninowia. 2014. Т. 17, № 2. С. 82–86.

9. Nobis M., Nowak A., Piwowarczyk R., Ebel A., Király G., Kushunina M., Sukhorukov A.P., 
Chernova O.D., Kipriyanova L.M., Paszko B., Seregin A.P., Zalewska–Gałosz J., 
Denysenko M., Nejfeld P., Stebel A., Gudkova P.D. Contribution to the flora of Asian and 
European countries: new national and regional vascular plant records, 5 // Botany Letters. 
2016. Vol. 163, № 2. PP. 159–174. doi: 10.1080/23818107.2016.1165145

10. Эбель А.Л., Эбель Т.В., Михайлова С.И., Шереметова С.А. Флористические находки 
в Западной и Средней Сибири // Систематические заметки по материалам Гербария 
им. П.Н. Крылова Томского государственного университета. 2020. № 122. C. 11–21. 
doi: 10.17223/20764103.122.2

Л.М. Киприянова, Р.Е. Романов

https://doi.org/10.11646/phytotaxa.319.1.1
https://www.tandfonline.com/doi/abs/10.1080/23818107.2016.1165145?journalCode=tabg21
http://journals.tsu.ru/zametki/&journal_page=archive&id=2077&article_id=46475
http://journals.tsu.ru/zametki/&journal_page=archive&id=2077&article_id=46475
http://journals.tsu.ru/zametki/&journal_page=archive&id=2077&article_id=46475


181Флористические находки в Республике Алтай

11. Иванова М.О., Волкова П.А., Копылов-Гуськов Ю.О., Бобров А.А. Флористические 
находки в южных природных районах Республики Тувы и в охранной зоне заповедника 
«Убсунурская котловина» // Turczaninowia. 2017. Т. 20, № 4. С. 15–25. doi: 10.14258/
turczaninowia.20.4.2

12. Бобров А.А., Мочалова О.А. Заметки о водных сосудистых растениях Якутии по 
материалам якутских гербариев // Новости систематики высших растений. 2014. 
Т. 45. С. 122–144.

13. Киприянова Л.М. О новых местонахождениях малоизвестных и редких для Западной 
Сибири водных растений // Бюллетень Московского общества испытателей природы. 
Отд. Биол. 2018. Т. 123, вып. 3. С. 84–85.

14. Nobis M., Klichowska E., Terlević A., Wróbela A., Erst A., Hrivnák R., Ebel A.L., 
Byalt V.V., Gudkova P.D., Király G., Kipriyanova L.M., Olonova M., Piwowarczyk R., 
Pliszko A., Rosadziński S., Seregin A.P., Honcharenko V., Marciniuk J., Marciniuk P., 
Oklejewicz K., Wolanin M., Batlai O., Bubíková K., Choi H.J., Kochjarová J., Molnár A.V., 
Nobis A., Nowak A., Oťaheľová H., Óvári M., Shukherdorj B., Sramkó G., Troshkina V.I., 
Verkhozina A.V., Xiang K., Wang W., Xiang K., Zykova E.Yu. Contribution to the flora of 
Asian and European countries: new national and regional vascular plant records // Botany 
Letters. 2019. Vol. 166, iss. 2. PP. 163–188. doi: 10.1080/23818107.2019.1600165

15. Landolt E. The family of Lemnaceae. Zürich: Ed. Geobot. Inst. ETH. 1986. Vol. 1. 566 p.
16. Капитонова О.А. Материалы к биологии и экологии рясковых (Lemnaceae) Сибири 

// Проблемы ботаники Южной Сибири и Монголии : сборник научных статьей по 
материалам XVIII Международной научно-практической конференции (20–23 мая 
2019 г., Барнаул). 2019. № 18. С. 127–131. doi: 10.14258/pbssm.2019024

17. Конспект флоры Азиатской России: сосудистые растения / ред. К.С. Байков. 
Новосибирск : Изд-во СО РАН, 2012. 640 с.

18. Волобаев П.А. О двух таксонах рода Potamogeton L. из Сибири II. Potamogeton 
chakassiensis (Kaschina) Volob. // Сибирский биологический журнал. 1993. № 3. 
С. 51–59.

19. Киприянова Л.М. Новая ассоциация Cladophoro fractae–Stuckenietum chakassiensis 
класса Ruppietea maritimae из Сибири // Растительность России. 2017. № 30. С. 55–
60. doi: 10.31111/vegrus/2017.30.55 

20. Киприянова Л.М., Долматова Л.А., Базарова Б.Б., Найданов Б.Б., Романов Р.Е., 
Цыбекмитова Г.Ц., Дьяченко А.В. К экологии представителей рода Stuckenia 
(Potamogetonaceae) в озерах Забайкальского края и Республики Бурятия // Биология 
внутренних вод. 2017. № 1. С. 1–10. doi: 10.1134/S1995082917010096

21. Цвелев Н.Н. О некоторых новых для Кавказа видах растений // Новости систематики 
высших растений. 1990. Т. 27. C. 179–183.

Поступила в редакцию 01.04.2021 г.; повторно 15.05.2021 г.; 
принята 27.05.2021 г.; опубликована 29.06.2021 г.

Авторский коллектив: 
Киприянова Лаура Мингалиевна, д-р биол. наук, в.н.с. лаборатории гидробиологии, 
Институт водных и экологических проблем СО РАН (Россия, 630090, г. Новосибирск, 
Морской проспект, 2; в.н.с. лаборатории географии и экологии биоразнообразия, Цен-
тральный сибирский ботанический сад СО РАН (630090, г. Новосибирск, ул. Золотодо-
линская, 101).
ORCID iD: https://orcid.org/0000-0001-9999-1956 
E-mail: lkipriyanova@mail.ru
Романов Роман Евгеньевич, канд. биол. наук, с.н.с. лаборатории альгологии, Ботани-
ческий институт им. В.Л. Комарова РАН (Россия, 197376, г. Санкт-Петербург, ул. Про-

http://turczaninowia.asu.ru/article/view/3444
http://turczaninowia.asu.ru/article/view/3444
https://www.tandfonline.com/doi/full/10.1080/23818107.2019.1600165
http://journal.asu.ru/bpssm/article/view/pbssm.2019024
https://doi.org/10.31111/vegrus/2017.30.55
https://link.springer.com/article/10.1134%2FS1995082917010096
https://orcid.org/0000-0001-9999-1956
mailto:lkipriyanova@mail.ru


182

фессора Попова, 2); с.н.с. Новосибирского филиала Института водных и экологических 
проблем СО РАН (Россия, 630090, г. Новосибирск, Морской проспект, 2).
ORCID iD: https://orcid.org/0000-0002-6137-3586 
E-mail: romanov_r_e@mail.ru

For citation: Kipriyanova LM, Romanov RE. Floristic novelties in the Republic of Altai. Ve-
stnik Tomskogo gosudarstvennogo universiteta. Biologiya = Tomsk State University Journal of 
Biology. 2021;54:176-185. doi: 10.17223/19988591/54/9 In Russian, English Summary

Laura M. Kipriyanova1, 2, Roman E. Romanov1, 3

1 Institute for Water and Environmental Problems, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, 
Barnaul, Russian Federation
2 Central Siberian Botanical Garden, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 
Russian Federation
3 Komarov Botanical Institute of the Russian Academy of Sciences, Saint Petersburg, Russian Federation 

Floristic novelties in the Republic of Altai

In the Republic of Altai, there are about 7 thousand lakes with a total area of more 
than 600 km2 and most of them are practically unexplored. Despite the fact that botanical 
research has been carried out on the territory of the Republic of Altai for a rather long 
period and generalizing works have been published, the aquatic flora of the region 
has not been fully studied. This work presents a processed part of the data on floristic 
findings obtained during hydrobotanical research in lakes of the Altai Mountains.

We completed the fieldwork in the first half of July 2018. 12 lakes located in Ust-
Kanskii, Ongudayskii, Ulaganskii and Kosh-Agachskii districts, as well as several 
small roadside water bodies were surveyed by the route method using an inflatable boat. 
In the course of the work, we used hydrobotanical cat-rakes, a portable Garmin eTrex 
Vista navigator (with a GPS receiver), and a Pentax waterproof camera. Mineralization 
measurements were carried out in the surface layer of water using a Hanna HI 98130 
portable conductometer-thermometer-pH meter. To determine the plants, we used an 
Altami PS0745-T stereoscopic microscope with a camera. Herbarium specimens were 
transferred to the NSK Herbarium of the Central Siberian Botanical Garden of the 
Siberian Branch, Russian Academy of Sciences.

During our hydrobotanical reseach on a number of water bodies of the Altai 
Republic, we discovered five species that had not been previously indicated for this 
region.

Utricularia macrorhiza Le Conte. Localities: 1) Ust-Kanskii district, environs 
of Ust-Kan village, the Kan river floodplain, 50°56'50.64''N. 84°48'25.49''E, 04 VII 
2018, forms communities (see Fig. 1); 2) in the same place, 7 km east of the village of 
Ust-Kan, lake Yaboganskoye. 50°55'33.67''N 84°52'47.85''E, mineralization 0.34 g/dm3, 
05 VII 2018, forms communities; 3) in the same place, 2 km north-west of Oro village, 
Bolshaya Shiverta river, 50°55'33.95''N 84°58'35.64''E, mineralization 0.31 g/dm3, 

05 VII 2018, forms communities, NSK0084776; 4) Ongudayskii district, Tenginskoye 
lake, 50°55'59.39''N 85 ° 33'44.32''E, mineralization 0.19 g/dm3, 06 VII 2018, forms 
communities; 5) Kosh-Agachskii district, lake Bolshoye, 49°59'27.10''N 88°35'23.10''E, 
12 VI 2018.

Ranunculus subrigidus W.B. Drew. Localities: 1) Ulaganskii district, pond of 
the unfinished Chuya hydroelectric power station, 50°15'11.80''N 87°39'42.63''E, 
mineralization 0.08 g/dm3, 10 VII 2018; 2) Kosh-Agachskii district, Kosh-Agach 
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village, in a lake without a name, 50°15'10.6''N 87°39'47.5''E, 13 VII 2018; 3) 
in the same place, lake Presnoe, depth 20 cm, forms a community, 49°59'2.75''N 
88°34'53.30''E, mineralization 0.14 g/dm3, 11 VII 2018, NSK0084774; 4) in the same 
place, lake Bolshoye, 12 VII 2018.

Lemna turionifera Landolt. Localities: 1) Ust-Kanskii district, lake Bukalu, 
50°57'54.04''N 84°46’46.75''E, mineralization 0.45 g/dm3, 05 VII 2018; 2) Kosh-
Agachskii district, lake Presnoe, 49°59'6.49''N 88°34'53.19''E, mineralization 0.14 g/
dm3, 11.VII 2018, NSK0084775; 3) in the same place, lake Bolshoye, 49°59'27.10''N 
88°35'23.10''E, 12 VII 2018.

Zannichellia repens Boenn. Localities: 1) Ust-Kanskii district, quarry near the 
road, depth 40 cm, in Chara vulgaris L. community, 50°56'33.26''N 85°01'14.55''E, 
mineralization 0.43 g/dm3, 06 VII 2018; 2) Ongudayskii district, ditch by the road, 
50°47'22.34''N 85°21'33.05''E, forms a community, depth 20 cm, viscous clay, 
mineralization 0.88 g/dm3, 06 VII 2018, NSK0084778.

Stuckenia chakassiensis (Kasсhina) Klinkova. Localities: 1) Kosh-Agachskii 
district, an unnamed lake by the road, 49°57’14.33''N 88°43’49.41''E, mineralization 
2.7 g/dm3, 12 VII 2018, NSK0084777; 2) in the same place, lake Solyenoye, 
49°58’58.07''N 88°34’18.85''E, mineralization 0.75 g/dm3, 11 VII 2018.

Thus, the list of flora of the Republic of Altai was replenished with five more species 
Utricularia macrorhiza, Ranunculus subrigidus, Lemna turionifera, Zannichellia 
repens and Stuckenia chakassiensis. We found the first three species in fresh waters, 
and Z. repens and S. chakassiensis in brackish waters. All these findings supplement 
information on the distribution of these species in Siberia. Utricularia macrorhiza, 
Ranunculus subrigidus and Lemna turionifera are predominantly American-Asian 
species, Stuckenia chakassiensis is, mainly, an Asian one.

The paper contains 1 Figures and 21 References.
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