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Аннотация. Кузбасс – крупнейший регион, специализирующийся на добыче полезных ис-
копаемых. Большинство горных разработок в регионе производится открытым методом, ко-
торый является наиболее безопасным и эффективным, однако способствует образованию 
значительного количества техногенно нарушенных почв. Для формирования плодородного 
слоя почв и растительного покрова рационально совместное использование микроорганиз-
мов в совокупности с растениями. Известно, что микроорганизмы способны интенсифици-
ровать рост растений за счет улучшения их питания, синтеза ростостимулирующих ве-
ществ, защиты от фитопатогенов. При этом наибольшие ростостимулирующие свойства от-
мечены для представителей рода Pseudomonas и Bacillus. В свою очередь, некоторые расте-
ния, в частности житняк гребневидный (Agropyron cristatum (L.) Gaertn.), формируют 
устойчивый травостой и участвуют в образовании поверхностного горизонта почв (дерни-
ны). Цель исследования: изучить перспективы совместного использования Pseudomonas 
fluorescens B-4252, Bacillus megaterium B-3778, Pseudomonas putida B-2950 и житняка греб-
невидного для повышения плодородия и формирования устойчивого растительного покрова 
на техногенно нарушенных почвах Кузбасса. Установлено, что изучаемые штаммы способ-
ны продуцировать синильную кислоту, фитогормоны, а также осуществлять солюбилиза-
цию фосфора и фиксацию азота. При этом штаммы и консорциумы на их основе улучшают 
рост житняка в лабораторных условиях. Обработка семян данными микроорганизмами спо-
собствует повышению всхожести и скорости роста житняка. Так, всхожесть семян при об-
работке консорциумом № 2 составила 94%, что на 12% больше по сравнению с контролем 
(без обработки). Средняя длина ростков при данном варианте обработки составила 56 мм, 
что превышает контрольные показатели на 43%. За счет описанных качеств консорциум 
может стать эффективным агентом, ускоряющим восстановление техноземов Кузбасса. 
Ключевые слова: техноземы, ризобактерии, Pseudomonas, Bacillus, отвалы, плодородие 
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ВВЕДЕНИЕ 

Проблема восстановления техногенно нарушенных почв и сохранения биоло-
гического разнообразия остро стоит в Кемеровской области – Кузбассе. В процес-
се угледобычи происходит перемещение значительного количества почв и загряз-
нение их токсичными элементами (Drozdova et al., 2021; Osintseva et al., 2022; 
Atuchin et al., 2023). В связи с этим темпы восстановления растительного покрова 
и биологического разнообразия на нарушенных территориях остаются низкими 
(Frolova et al., 2022; Mahar et al., 2016; Podurets, Osintseva, 2021; Kumar et al., 2023). 
В условиях интенсивной эксплуатации угольных месторождений особое значение 
приобретают исследования, направленные на разработку новых эффективных спо-
собов восстановления биологической продуктивности техногенно нарушенных почв. 

Микробиота почвы выполняет основные функции на начальных этапах сук-
цессии и почвообразования (Ahirwal et al., 2017; Wang et al., 2021). Поэтому 
наиболее важным этапом рекультивации считается процесс восстановления мик-
робного сообщества (Qi et al., 2023). Для интенсификации процесса формирования 
устойчивых микробно-растительных ассоциаций перспективно дополнительное 
внесение бактерий (в особенности обладающих ростостимулирующими свойства-
ми) на этапе биологической рекультивации. Известно, что ризобактерии способны 
ускорять рост и развитие растений за счет различных механизмов, включая (Backer 
et al., 2018; Milentyeva et al., 2022; Asyakina et al., 2023a): повышение доступности и 
фиксацию биогенных элементов почвы; синтез ростостимулирующих веществ; 
антагонистическое действие в отношении фитопатогенов. 

Согласно литературным данным, наиболее предпочтительными инокулянтами 
являются бактерии родов Pseudomonas и Bacillus. Они образуют симбиотические 
связи с растением-хозяином путем выработки полезных для растений вторичных 
метаболитов и использования корневых экссудатов в качестве источника питания 
(Ortiz-Castro et al., 2020; Zhang et al., 2020; Zhuang et al., 2021).  
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К преимуществам применения Pseudomonas следует отнести повсеместное 
распространение, указывающее на высокую адаптивность благодаря молекуляр-
ному, экологическому и физиологическому разнообразию (Sah, Singh, 2016; Höfte, 
2021). Бактерии, принадлежащие к данному роду, не только обладают высокими 
ростостимулирующими свойствам, но и принимают активное участие в циклах 
углерода и азота (Zhang et al., 2020; Zhuang et al., 2021). Среди представителей ро-
да Pseudomonas ростостимулирующие свойства особенно выражены у видов 
Pseudomonas fluorescens и Pseudomonas putida (Ortiz-Castro et al., 2020; Höfte, 2021). 

Многие исследования посвящены изучению влияния Pseudomonas на куль-
турные растения в условиях сельскохозяйственных почв (Joshi et al., 2019; Joshi, 
Chitanand, 2020; Rodríguez et al., 2020). При этом роль данных бактерий в процес-
сах повышения плодородия и восстановления растительного покрова техногенно 
нарушенных почв изучена мало.   

Bacillus являются наиболее распространенной группой ризобактерий, состав-
ляя до 95% популяций грамположительных бактерий в прикорневой зоне растений 
(Aloo et al., 2019; Subhasmita et al., 2022). Для коммерческого полевого применения 
бактерии данного рода являются наиболее перспективными за счет способности к 
спорообразованию, которая позволяет препаратам на основе данных бактерий со-
хранять эффективность длительное время без создания специфичных условий хра-
нения (Mendis et al., 2018; Subhasmita et al., 2022). Помимо спорообразования ри-
зобактерии Bacillus обладают многими другими важными свойствами, повышаю-
щими их устойчивость к окружающей среде. Кроме того, некоторые представите-
ли данного вида способны выживать в экстремально бескислородных условиях, что 
дает конкурентное преимущество перед другими ризобактериями (Aloo et al., 2019).  

Перспективным представителем рода Bacillus является вид Bacillus mega-
terium. Данный микроорганизм эффективно стимулирует прорастание и рост рас-
тений на более поздних этапах развития. Также Bacillus megaterium сохраняет 
жизнеспособность при высокой степени засоления субстрата, что делает его перспек-
тивным для интенсификации процессов восстановления растительности в условиях 
загрязненной и обедненной техногенно нарушенной почвы (Nascimento et al., 2020). 

Таким образом, изучение взаимодействия штаммов Pseudomonas fluorescens 
B-4252, Bacillus megaterium B-2950 и Pseudomonas putida B-3778 с растениями, 
произрастающими на техногенно нарушенных почвах, является перспективной 
сферой исследований, направленных на восстановление техногенно нарушенных 
почв Кузбасса.  

Цель работы: оценить перспективы совместного использования Pseudomonas 
fluorescens B-4252, Bacillus megaterium B-2950, Pseudomonas putida B-3778 и жит-
няка для повышения плодородия и формирования устойчивого растительного по-
крова на техногенно нарушенных почвах Кузбасса. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

В работе использовали бактериальные штаммы Pseudomonas fluorescens B-
4252, Bacillus megaterium B-3778 и Pseudomonas putida B-2950. Штаммы получены 
из коллекции Национального биоресурсного центра «Всероссийская коллекция 
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промышленных микроорганизмов» (БРЦ ВКПМ). Штаммы, используемые в дан-
ном исследовании, выделены из сред с высоким техногенным загрязнением. В свя-
зи с этим рационально предположить, что они сохранят эффективность в агрес-
сивных условиях техногенно нарушенных почв Кузбасса.  

Апробацию бактериальных штаммов проводили на житняке гребневидном 
(Agropyron cristatum (L.) Gaertn.) (Ива, Россия). Выбор растения обусловлен тем, 
что дикорастущие злаки (в частности житняк) характеризуются высокой прижива-
емостью в условиях техногенных грунтов, а также способностью формировать 
плотный устойчивый травостой и дернину (Kostenkov, Oznobikhin, 2011). 

Исследования характеристик бактериальных штаммов. Подготовка 
культуральной жидкости (КЖ) для изучения способности микроорганизмов син-
тезировать фитогормоны. Готовили суспензию исследуемых штаммов в 2 мл 
стерильного физиологического раствора до коэффициента мутности по МакФар-
ланду, равного 0.8 – 1.0 (титр микроорганизмов 1.5×108 КОЕ/мл) с помощью ден-
ситометра Densichek plus (Sendle, Россия). Далее 1 мл полученной суспензии до-
бавляли в 10 мл среды Луриа-Бертани в модификации Миллера (ЛБ). Культивиро-
вали на шейкере-инкубаторе LSI-3016A/LSI-3016R (Daihan Labtech, Южная Корея) 
в течение 72 ч при температуре 30±2°С и 100 об/мин. Отделяли культуральную 
жидкость от клеток с помощью центрифугирования при 8000 об/мин в течение 
10 мин. В дальнейшем полученную бесклеточную КЖ использовали для проведе-
ния исследований. 

Анализ способности продуцировать индолил-3-уксусную кислоту (ИУК) осу-
ществляли в соответствии с методикой J. Kaur с соавторами (Kaur et al., 2022). Для 
этого смешивали бесклеточную КЖ с реактивом Сальковского в соотношении 1:1 
и оставляли на 30 мин. По истечении времени измеряли оптическую плотность на 
спектрофотометре UV 1800 (Shimadzu, Япония) при длине волны 535 нм. В каче-
стве раствора сравнения использовали питательную среду с реактивом Сальков-
ского в соотношении 1:1. Количество ИУК определяли по калибровочному графи-
ку стандартных растворов ИУК концентрации от 5 до 200 мкг/мл. 

Анализ способности продуцировать гиббереллиновую кислоту (ГК) осуществ-
ляли в соответствии с методикой R. Abdenaceur с соавторами (Abdenaceur et al., 
2022). Для этого к 2 мл бесклеточной КЖ добавляли по 280 мкл 10.6% ферроциа-
нида III калия и 1 М раствор цинка уксуснокислого и встряхивали. Затем центри-
фугировали в течение 10 мин при 4500 об/мин. Далее 2 мл полученного суперна-
танта смешивали с 2 мл 30% соляной кислоты. Раствор выдерживали при комнат-
ной температуре в течение 75 мин и измеряли оптическую плотность при длине 
волны 254 нм. В качестве раствора сравнения использовали питательную среду с 
5% соляной кислотой в соотношении 1:1. Концентрацию ГК определяли по калиб-
ровочному графику стандартного раствора ГК в пределах от 1 до 100 мкг/мл. 

Анализ способности к фиксации азота осуществляли в соответствии с мето-
дикой J. Kaur с соавторами (Kaur et al., 2022). Для этого готовили питательную 
среду следующего состава, г/л: сахароза – 20.0; калий фосфорнокислый 2-за-
мещенный – 1.0; магний сернокислый – 0.5; натрий хлористый – 0.5; натрий мо-
либденовокислый – 0.005; железо II сернокислое – 0.01; кальций углекислый – 2.0; 
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агар-агар – 15.0. Суточную культуру наносили на среду с помощью бактериологи-
ческой петли. Культивировали в течение 4 сут. при температуре 30±2°С. Призна-
ками фиксирования азота служило наличие блестящих колоний и/или линий мик-
роорганизмов.  

Анализ способности к солюбилизации фосфора осуществляли в соответствии 
с методикой M. R. Swain с соавторами (Swain et al., 2012), расчет количества рас-
творенного фосфора – S. P. Sandilya с соавторами (Sandilya et al., 2018). Для этого 
5 мл суспензии микроорганизмов культивировали на 100 мл среды следующего 
состава, г/л: глюкоза (Химреактивы, Россия) – 20.0; натрий хлористый – 0.2; маг-
ний сернокислый – 0.1; марганец сернокислый (Ленреактив, Россия) – 0.01; железо 
(II) сернокислое – 0.01 г; кальций фосфорнокислый (Ленреактив, Россия) – 5.0. 
Далее отделяли клетки от культуральной жидкости по методике, описанной ранее.  

Оценку способности к биосинтезу HCN осуществляли в соответствии с мето-
дикой S. Ogale с соавторами (Ogale et al., 2018). Для этого готовили среду следу-
ющего состава, г/л: пептон – 10, мясной экстракт – 11, натрий хлористый – 5, агар-
агар – 15, глицин (ЛенРеактив, Россия) – 4.4. Половину чашки Петри засевали 
штрихом исследуемого штамма, а вторую половину оставляли чистой. Затем на 
поверхность питательной среды наносили фильтровальную бумагу, пропитанную 
0.5% пикриновой кислотой в 1% растворе натрия углекислого. Запечатанные па-
рафином чашки Петри культивировали при температуре 30±2°С в темном месте в 
течение 96 ч. Проявление окраски на фильтровальной бумаге от темно-оранжевой 
до красной указывает на способность к продуцированию HCN. 

Конструирование консорциумов. Анализ биосовместимости по методу лу-
нок осуществляли в соответствии с методикой А. Н. Иркитовой и соавторов (Irki-
tova et al., 2012). Для этого бактериальную культуру 1 выращивали на среде ЛБ при 
30±2°С в течение 48 ч. Полученный образец центрифугировали при 7500 об/мин в 
течение 15 мин для отделения КЖ от клеток. На поверхность чашки Петри с ага-
ризованной средой ЛБ наносили тест-культуру методом газона с помощью шпате-
ля Дригальского. Далее делали лунку диаметром 5 мм и вносили в нее КЖ иссле-
дуемой культуры. Культивировали в течение 48 ч при температуре 30±2°С. Под 
положительным влиянием принималось наличие зоны активного роста тест-
культуры вокруг лунки, нейтралитет – без выраженной зоны активного роста, ин-
гибирование – зона подавления роста тест-культуры.  

Составление консорциумов. В среде ЛБ готовили суспензии чистых культур с 
использованием денситометра до коэффициента мутности 0.8 – 1.0 по МакФар-
ланду. Культивировали при температуре 30±2°С в течение 48 ч и 110 об/мин. За-
тем в пробирки со средой ЛБ вносили 5% от объема суспензий микроорганизмов, 
входящих в консорциум (количество мл вносимой суспензии микроорганизмов 
зависит от числа штаммов, присутствующих в консорциуме). 

Оценка влияния бактериальных штаммов на рост житняка в лаборатор-
ных условиях. Подготовку бактериальных изолятов осуществляли в условиях, 
прописанных в работе Л. К. Асякиной с соавторами (Asyakina et al., 2023b). Семе-
на в количестве 100 шт. замачивали в течение 30 мин в суспензии микроорганиз-
мов/консорциумов с концентрацией по МакФарланду 2.5. Для посадки семян ис-
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пользовали универсальный грунт (ООО «Терра Мастер», Россия). Почву стерили-
зовали с помощью автоклавирования. Стерильную почву распределяли в емкости 
по 0.25 кг. Посадку житняка осуществляли по методике, описанной в работе 
L. K. Asyakina с соавторами (Asyakina et al., 2023a). Далее на 7 сут. рассчитывали 
всхожесть семян и измеряли длину побегов.  

Все исследования проводили в трехкратной повторности. Полученные значе-
ния данных выражали как среднее значение трех измерений со стандартным от-
клонением. Статистический анализ полученных данных проводили с помощью 
одномоментного парного критерия Стьюдента по каждой паре интересов. Разли-
чия считали статистически значимыми при р < 0.05. Анализ статистических дан-
ных осуществляли при помощи программного продукта Microsoft Office Excel 
2007 (Miсrosoft, США). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Характеристика бактериальных штаммов. В ходе работы изучили PGP 
свойства 3 штаммов микроорганизмов: P. fluorescens B-4252, B. megaterium B-3778 
и P. putida B-2950. Анализировали следующие показатели: способность к синтезу 
фитогормонов, солюбилизация фосфатов, фиксация азота и производство HCN. 
Результаты представлены в табл. 1. 
 
Таблица 1. Характеристика штаммов 
Table 1. Characteristics of the strains 

Показатель / Indicator 
P. fluorescens 

B-4252 
B. megaterium  

B-3778 
P. putida  
B-2950 

Количество ИУК, мкг/мл / Amount of indolyl-3-acetic acid, µg/mL 131.45±6.23 16.72±0.56 71.40±3.45 
Количество ГК, мкг/мл / Amount of gibberellic acid, µg/mL 6.43±0.28 82.33±3.03 3.52±0.12 
Содержание растворимого фосфора, мг/л / Сontent of soluble 
phosphorus, mg/L 

437.19±20.45 264.04±12.53 49.83±2.39 

Способность фиксировать азот / Ability to fix nitrogen + + + 
Способность к биосинтезу HCN / Ability to biosynthesize HCN + + + 

 
Полученные данные свидетельствуют о том, что все изученные штаммы спо-

собны продуцировать ростостимулирующие вещества – фитогормоны. Представи-
тели рода Pseudomonas наиболее активно синтезируют ИУК. Так, P. fluorescens B-
4252 способен производить 131.45 мкг/мл этого вещества, что значительно выше 
показателей других изученных штаммов. Это говорит о высокой активности дан-
ного штамма и его потенциале в качестве источника ростостимулирующих ве-
ществ. Полученный результат согласуется с литературными данными. Так, в ис-
следовании A. Syed с соавторами (Syed et al., 2023) P. fluorescens PGPR-7 синтези-
ровал ИУК в количестве 124 мкг/мл за 5 сут.; исследователи C. L. Patten и B. R. Glick 
(Patten, Glick, 2002) выяснили, что P. putida GR12-2 дикого типа продуцирует 
68 мкг/мл за 48 ч.  

В свою очередь, штамм B. megaterium B-3778 продемонстрировал значитель-
но меньшую способность к синтезу ИУК – 16.72 мкг/мл. Однако для данного мик-
роорганизма отмечена высокая способность к продуцированию ГК. B. megaterium 
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B-3778 производил 82.33 мкг/мл этого вещества, в то время как P. putida B-2950 и 
P. fluorescens B-4252 синтезировали 3.52 и 6.43 мкг/мл соответственно. Способ-
ность ГК выводить из покоя семена за счет регулирования роста зародыша, раз-
мягчения слоев эндосперма и мобилизации запасных веществ достоверно под-
тверждена современными исследованиями. В связи с этим рационально предполо-
жить, что обработка растений штаммом B. megaterium B-3778 может способство-
вать лучшей всхожести семян.  

Способность представителей рода Bacillus и Pseudomonas подтверждается 
другими исследованиями. Например, J. Mishra с соавторами (Mishra et al., 2022) 
определили, что P. fluorescens JM-1 способен продуцировать ГК в количестве 
4 мкг/мл за 72 ч; в исследовании A. Gh. Rahal с соавторами (Rahal et al., 2010) вы-
яснено, что B. megaterium R44 синтезирует 94 мкг/мл за 4 сут. на среде с глюкозой; 
P. Verma с соавторами (Verma et al., 2019) изучали штамм P. putida IARI-NIAW1-
16, который синтезировал 9.8 мкг/мл за 72 ч.  

Таким образом, установлено, что способность к синтезу фитогормонов среди 
изученных штаммов вариабельна. В связи с этим совместное культивирование штам-
мов при условии их биологической совместимости может являться перспективным, 
так как позволит обогатить культуральную жидкость сразу двумя фитогормонами. 
Кроме того, действие ИУК и ГК на растения во многом является однонаправленным.  

Изученные микроорганизмы обладали рядом других ростостимулирующих 
свойств. Результаты исследований показали, что они способны к солюбилизации 
фосфора (содержание растворимого фосфора в питательной среде от 49.83 до 
431.19 мг/л), фиксации азота и производству HCN. Полученные данные согласу-
ются с литературными источниками. Так, в исследовании M. Sepehri и B. Khatabi 
(Sepehri, Khatabi, 2021) P. fluorescens B3 солюбилизировал фосфор в количестве 
373 мг/л за 72 ч; в работе K. Bhatt и D. K. Maheshwari (Bhatt, Maheshwari, 2020) 
B. megaterium CDK25 – 281 мг/л за 48 ч; P. putida IARI-NIAW1-16 в исследовании 
P. Verma с соавторами (Verma et al., 2019) – 54 мг/л за 72 ч. В других исследовани-
ях подтверждается, что данные микроорганизмы обладают способностью к фикси-
рованию азота (Li et al., 2017; Efe, 2020; Wu et al., 2022) и продуцированию HCN 
(Li et al., 2017; Abd El-Rahman et al., 2019; Sepehri, Khatabi, 2021). 

Конструирование консорциумов. Анализ биосовместимости исследуемых 
штаммов необходим для конструирования бактериальных консорциумов. По по-
лученным данным установили, что анализируемые штаммы оказывали положи-
тельное влияние на рост друг друга. За исключением P. fluorescens B-4252 и 
B. megaterium B-3778, во взаимном влиянии которых наблюдали нейтралитет. В 
соответствии с результатами биосовместимости сконструировали 4 варианта кон-
сорциумов, в состав которых вошли P. fluorescens B-4252, B. megaterium B-3778, 
P. putida B-2950: соотношение микроорганизмов: 1:1:1 соответственно; соотноше-
ние микроорганизмов: 2:1:1 соответственно; соотношение микроорганизмов: 1:2:1 
соответственно; соотношение микроорганизмов: 1:1:2 соответственно. 

Влияние бактерий на рост житняка и показатели грунта. Данные о влия-
нии исследуемых штаммов на ростовые показатели житняка в лабораторных усло-
виях представлены на рисунке и в табл. 2. 
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При анализе результатов, пред-
ставленных в табл. 2, можно сде-
лать вывод, что обработка суспен-
зией микроорганизмов и консорци-
умов способствует увеличению 
всхожести семян и средней длины 
ростков. Так, при использовании 
P. fluorescens B-4252 всхожесть 
составила 87%, консорциума № 2 – 
94%, что на 15 и 22% соответствен-
но больше по сравнению с контро-
лем, общая всхожесть которого со-
ставляет 72%. Наименьший прирост 
показателя общей всхожести наб-
людается при поливе суспензией 
микроорганизма P. putida B-2950 – 
на 11% больше по сравнению с 
контролем (однако эти данные не 

являются статистически значимыми) и консорциума № 1 – 18%. 
 

Таблица 2. Влияние бактерий и консорциумов на рост Agropyron cristatum (L.) Gaertn. 
Table 2. Influence of the bacteria and their consortia on the growth of Agropyron cristatum (L.) 
Gaertn. 

Показатель / Indicator 
Общая всхожесть, % / 
Total germination, % 

Средняя длина ростков, мм / 
Average length of sprouts, mm 

Без обработки (контроль) / Without processing 
(control) 

72±3 39±2 

Обработка P. fluorescens B-4252 / Treatment with 
P. fluorescens B-4252 

87±3* 
Tst = 3.54, p = 0.04 

46±1* 

Tst = 3.13, p = 0.001 
Обработка B. megaterium B-3778 / Treatment 
with B. megaterium B-3778 

84±4 
Tst = 2.40, p = 0.09 

43±1 

Tst = 1.79, p = 0.17 
Обработка P. putida B-2950 / Treatment with 
P. putida B-2950 

83±4  
Tst = 2.20 p = 0.12 

44±2 

Tst = 1.77, p = 0.18 
Обработка консорциумом № 1 / Treatment with 
consortium No. 1 

89±4 

Tst = 3.40, p = 0.04 
46±1* 

Tst = 3.13, p = 0.05 
Обработка консорциумом № 2 / Treatment with 
consortium No. 2 

94±5 
Tst = 3.77, p = 0.03 

56±3* 

Tst = 4.71, p = 0.02 
Обработка консорциумом № 3 / Treatment with 
consortium No. 3 

91±4 
Tst = 3.80, p = 0.03 

50±2* 
Tst = 3.89, p = 0.03 

Обработка консорциумом № 4 / Treatment with 
consortium No. 4 

90±3 

Tst = 3.60, p = 0.04 
51±2* 

Tst = 4.24, p = 0.02 

Примечание. * – Наблюдаемые различия статистически значимы (уровень значимости 
р < 0.05). 

Note. * The observed differences are statistically significant (significance level p < 0.05). 
 

Средняя длина ростков при обработке штаммом P. fluorescens B-4252 увели-
чилась на 7 мм по сравнению с контролем (39 мм) и консорциумом № 2 – на 17 мм. 
Наименьшее увеличение средней длины ростков наблюдается в случае примене-

 
              а / a                                      б / b 
Влияние консорциума на рост Agropyron crista-
tum (L.) Gaertn.: а – без обработки, б – с обработ-
кой консорциумом № 2 
Figure. The consortium’s influence on the growth of
Agropyron cristatum (L.) Gaertn.: a – without treat-
ment; b – treatment with consortium No. 2 
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ния консорциума № 3 – 11 мм. При обработке микроорганизмами B. megaterium B-
3778 и P. putida B-2950 статистически значимых различий в средней длине рост-
ков в сравнении с контролем не обнаружено. Таким образом, наибольшее положи-
тельное влияние на семена житняка оказал консорциум № 2. 
 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

По результатам исследований микроорганизмы P. fluorescens B-4252, B. mega-
terium B-3778, P. putida B-2950 обладали свойствами PGP-ризобактерий, а именно: 
продуцировали индолил-3-уксусную кислоту (17 – 131 мкг/мл), гиббереллиновую 
кислоту (3.5 – 82.5 мкг/мл), обладали способностью к солюбилизации фосфора, 
фиксации азота и синтезу HCN.  

Обработка консорциумами, составленными на основании данных микроорга-
низмов, повышала всхожесть семян житняка, а также способствовала увеличению 
средней длины побегов. При этом наиболее эффективен консорциум № 2. 

Таким образом, полученные результаты позволят в дальнейшем разработать 
микробное удобрение комплексного действия для интенсификации процессов вос-
становления растительного покрова в условиях техногенных территорий. 
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Abstract. The Kuznetsk Basin (Kuzbass) is the largest Russian region specializing in mining. 
Most mining operations in the region are carried out by the open method, which is the safest and 
most effective, but contributes to the formation of a significant amount of technogenically dis-
turbed land. To form a fertile soil layer and vegetation cover, it is rational to use microorganisms 
together with plants. Microorganisms are known to be able to intensify plant growth by improving 
their nutrition, synthesis of growth-stimulating substances, and protection from phytopathogens. 
The greatest growth-stimulating properties were noted for representatives of the genera Pseudo-
monas and Bacillus. In turn, some plants, in particular the granary (Agropyron cristatum L.), form 
stable herbage and participate in the formation of the surface horizon of soils (sod). The purpose of 
the work was to study the prospects for the joint use of Pseudomonas fluorescens B-4252, Bacillus 
megaterium B-3778, Pseudomonas putida B-2950, and granary to increase fertility and form a sta-
ble vegetation cover in the technogenically disturbed territories of the Kuznetsk Basin. It has been 
established that the studied strains are capable of producing prussic acid, phytohormones, as well 
as phosphorus solubilization and nitrogen fixation. These strains and consortia based thereon im-
prove the growth of the granary in laboratory conditions. Seed treatment with the above microor-
ganisms contributes to an increase in germination and the growth rate of the granary. E.g., the 
germination of seeds during processing by consortium No. 2 was 94%, which was 12% more com-
pared to the control (without treatment). The average length of the sprouts in this treatment option 
was 56 mm, which was more than 17 mm for the control. Due to the described qualities, the con-
sortium could become an effective agent to accelerate the restoration of the Kuzbass technozems. 
Keywords: technozems, rhizobacteria, Pseudomonas, Bacillus, dumps, fertility 
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Аннотация. Многовидовые цианобактериальные сообщества (биопленки, феномен «цвете-
ние») могут постоянно развиваться и длительно вегетировать на различных плотных средах, 
включая почву и каменистые субстраты. Эти сообщества представляют интерес как в теоре-
тическом, так и практическом планах. Специфические особенности биопленок связаны с 
тем, что помимо фототрофов (водорослей и цианобактерий), в их состав входят гетеро-
трофные бактерии, микромицеты, простейшие, коловратки, т. е. в подобных микробоцено-
зах наблюдается классическая трофическая сеть, дающая возможность существовать по-
добным консорциумам длительное время, в первую очередь, из-за способности цианобакте-
рий к автотрофному питанию по углероду (фотосинтез) и по азоту (азотфиксация), что 
обеспечивает их устойчивость не только в стабильных условиях среды, но и при стрессовых 
ситуациях. С практической точки зрения цианобактериальные биопленки могут найти при-
менение в биотехнологии в таких направлениях, как биосорбция, синтез экзометаболитов 
различной направленности. Кроме того, они могут быть полезны в связи с эксплуатацией 
различных построек из материала, аналогичного тому, который служил субстратом произ-
растания микроорганизмов в нашем эксперименте. Исследуемые биопленки в течение 15 лет 
поддерживались в модельном опыте на каменистом субстрате. Проведенные анализы по 
определению качественного и количественного состава фототрофного компонента биопле-
нок, антифузариозной активности, определения содержания пигментов и концентрации тя-
желых металлов показали, что для разрастаний характерны не только морфологические раз-
личия, но и существенные различия определяемых показателей в зависимости от характера 
роста. В пределах данного каменистого субстрата было выделено три различных типа биопле-
нок и особые разрастания на стенках контейнера, в котором происходило культивирование. 
Ключевые слова: альгоцианобактериальный консорциум, биопленки, антифузариозная ак-
тивность, фотосинтетические пигменты, тяжелые металлы 
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ВВЕДЕНИЕ 

С первичным появлением автотрофных микроорганизмов на нашей планете 
связывают начальный этап накопления кислорода в атмосфере и протекание поч-
вообразовательного процесса после выхода организмов на сушу (Заварзин, Кры-
лов, 1983; Панкратова, Трефилова, 2007). В первую очередь, такая способность 
присуща цианобактериям, которые, помимо автотрофии по углероду (фотосинтез), 
обладают автотрофией по азоту (азотфиксация) и легко вступают в различные ти-
пы симбиотических связей с другими микроорганизмами, включая водоросли, ге-
теротрофные бактерии, микромицеты, простейшие (Домрачева, 2005). Формиру-
ющиеся макроскопические сообщества с доминированием цианобактерий, полу-
чившие название «биопленки» или феномен «цветения», интересны не только в 
теоретическом плане, но в перспективе могут иметь большой биотехнологический 
потенциал для производства разнообразных целевых продуктов (Пиневич и др., 
2018). С этой целью интересен отбор предназначенных для биотестирования на 
определенные свойства природных биопленок из различных местообитаний, 
включая биотопы с экстремальными условиями. 

Пройдя миллиарды лет эволюции, цианобактерии сохранили способность не 
только выживать в различных средах обитания, но и завоевывать субстраты, недо-
ступные для других организмов, в частности, каменные породы различного проис-
хождения от твердого гранита до пористых гипсовых, известняковых и песчанико-
вых скал (Bell et al., 1993; Schultz et al., 2000; Gorbushina, 2007; De Natale et al., 
2020). Колонизация цианобактериями минерального субстрата обеспечивается 
наличием экзополисахаридного матрикса, который практически приклеивает клет-
ки цианобактерий к твердой поверхности, препятствует их высыханию, обеспечи-
вает относительное постоянство внутренней среды биопленок (Crispin, Gaylarde, 
2005; Gorbushina, 2007; Rossi, De Phillipis, 2015). 

Разрастания альгоцианобактериальных комплексов настолько разнообразны и 
масштабны, что выявление их систематической структуры и фитоценотической 
организации в условиях первичного освоения различного рода субстратов имеет 
огромное значение в плане изучения биоразнообразия микрофототрофов относи-
тельно экстремальных условий обитания, понимания механизмов освоения суб-
стратов, выяснения путей становления и метаморфозов от инициальных, пионер-
ных биогеоценозов до зрелых (Пивоварова и др., 2012). 
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Цель работы: определение качественного и количественного состава массо-
вых многолетних разрастаний микрофототрофов на каменистом субстрате с выяв-
лением пигментного состава, антифузариозной и сорбционной активности. 

 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Объектом исследований стали разрастания фототрофных микроорганизмов на 
каменистом субстрате. Этот субстрат был найден вблизи железной дороги и заин-
тересовал тем, что на его поверхности имелись цветные налеты. Аналогичные нале-
ты были отмечены на строениях, расположенных недалеко от железнодорожного 
полотна. Каменистый субстрат поместили в пластиковый контейнер с дистиллиро-
ванной водой и оставили на свету. В течение 15 лет экспозиции происходило авто-
номное развитие поверхностных микробных комплексов, при этом, кроме воды, в 
контейнер ничего не добавляли. Характер разрастаний, развивающихся в контей-
нере, был различных типов: 1) пузыри (условно цианобактериальные пузыри – 
ПЦБ), 2) плотные пленки (биопленки – БП), 3) биопленки с включениями мха – 
условно БПМ), 4) разрастания на стенках сосуда (пристенные биопленки – ПБП). 

Для определения качественного и количественного состава разрастаний бури-
ком площадью 1 см2 были отобраны биопленки всех имеющихся типов разраста-
ний, пипеткой отбирали жидкость, омывающую каменистый субстрат. 

Количественный учет цианобактерий и водорослей проводили методом мик-
роскопирования на мазках (Заварзин, Крылов, 1983). Определение видового соста-
ва проводили в свежих культурах и при выращивании в жидкой питательной среде 
Громова № 6 без азота. 

Для анализа содержания фотосинтетических пигментов разрастания с камени-
стого субстрата измельчали. Навеску массой 0.200 – 0.300 г заливали 5 мл 100% 
ацетона и фиксировали в кипящей водяной бане. Фиксированную пробу растирали 
в фарфоровой ступке с добавлением кварцевого песка под слоем ацетона. В целях 
предотвращения феофитинизации во время извлечения к ацетону добавляли не-
большое количество карбоната кальция для нейтрализации кислот клеточного со-
ка, а также сульфата натрия для обезвоживания пробы. Полученный экстракт 
фильтровали через стеклянный фильтр с помощью вакуумного насоса. Фильтрат 
переносили в мерную колбу объемом 25 мл, доводили до метки ацетоном. 

Оптическую плотность раствора измеряли на спектрофотометре при длинах 
волн 662 нм (хлорофилл а), 644 нм (хлорофилл b) и 470 нм (каротиноиды) в кюве-
те с толщиной слоя 1 см (Кудряшов и др., 2011). При смещении максимума по-
глощения хлорофилла а делали коррекцию на длины волн других пигментов. В 
качестве стандарта использовали 100%-ный ацетон. Повторность определения со-
держания пигментов трехкратная. 

Для количественного определения тяжелых металлов (ТМ) использовали об-
разцы биопленок, вырезанные буриком. Образцы озоляли и определяли содержа-
ние методом инверсионной вольтамперометрии по ГОСТ 33824-2016. 

Антифузариозную активность выявляли путем помещения вырезанных дис-
ков из всех вариантов площадью 1 см2 на предварительно выращенный газон фи-
топатогенного гриба Fusarium culmorum с последующим измерением диаметра зон 
лизиса. В случае культуральной жидкости ее также вносили на газоны фитопато-
гена в количестве 0.1 мл. Все в 5-кратной повторности. 



 
 
 
 
 
 
 
 
 

Т. Я. Ашихмина, Л. И. Домрачева, А. И. Коротких и др. 

402                                                    ПОВОЛЖСКИЙ ЭКОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ   № 4   2024 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Статистическую обработку полученных результатов выполняли стандартны-
ми методами с использованием встроенного пакета программ Microsoft Excel 
(Microsoft Corp., USA). Статистическую значимость различий средних величин 
оценивали по t-критерию Стьюдента (использовали гетероскедастический двусто-
ронний тест ТТЕСТ из статистического пакета Microsoft Excel). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

При определении видового состава в целом выявлено 9 видов цианобактерий 
и 6 видов зеленых водорослей (табл. 1). Однако в разных консорциумах видовой 
состав различается. 

 
Таблица 1. Фототрофные микроорганизмы обрастания 
Table 1. Phototrophic fouling microorganisms 

№ / 
No. 

Отдел, вид / Department, species 
ПЦБ / 

CB 
БП / B 

БПМ / 
BMI 

ПБП /  
WB 

Ж-р / 
L-s 

Cyanobakteria 

1 Leptolyngbya angustissima Anag. et Kom. + + + – + 
2 L. frigida (Fritsch) Anag. et Kom. + – – – – 
3 L. fragilis (Gom.) Anag. et Kom. – + – – – 
4 L. foveolarum (Rabenhorst ex Gom.) Anag. et Kom – – – + + 
5 L. notata (Schmidle) Anag. et Kom. – – + + + 
6 Nostoc linckia Born. et Flah. f. muscorum (Ag.) Elenk. + + + – – 
7 N. paludosum Kütz. +  + + – 
8 Phormidium autumnale Gom. – +  – – 
9 Ph. ambiguum Gom. – – + – – 

Chlorophyta 

10 Chlorella vulgaris Beijerinck + + + + + 
11 Ch. minutissima Fot et Novakova – + + + + 
12 Chlorococcum infusionum (Schrank) Meneg. – – + + + 
13 Chloroplana terricola Hollerb. – – + – – 
14 Scenedesmus acuminatus (Lagerheim) Chodat – – + – – 
15 S. quadricauda Breb. – – + – – 

Всего 5 6 11 6 6 

Примечание. ПЦБ – цианобактериальные пузыри, БП – биопленки, БПМ – биопленки с 
включениями мха, ПБП – пристенные биопленки, Ж-р – жидкость-раствор. 

Note. CB – cyanobacterial bubbles, B – biofilms, BMI – biofilms with moss inclusions, 
WB – wall biofilms, L-s – liquid-solution. 

 
В природном обрастании выявлено 15 видов микрофототрофов. Матриксом 

данного микробного сообщества являются гетероцистные цианобактерии, пред-
ставители рода Nostoc (N. linckia, N. paludosum), за счет слизи, объединяющей все 
организмы в единый комплекс. Присутствующие нитчатые цианобактерии распо-
лагаются большей частью в поверхностных слоях комплекса: Phormidium 
autumnale, Ph. ambiguum, Leptolyngbya angustissimum, L. frigidum, L. fragile, L. fo-
veolarum, L. notatum. Данные виды широко распространены в почвах региона, об-
ладают толерантностью к антропогенной нагрузке. 



 
 
 
 
 
 
 
 
 

МНОГОЛЕТНИЕ РАЗРАСТАНИЯ НА КАМЕНИСТОМ СУБСТРАТЕ 

ПОВОЛЖСКИЙ ЭКОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ   № 4   2024                                                                    403 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Зеленые водоросли, населяющие данный комплекс, представлены видами-
убиквистами, встречающимися как в почвенной, так и в водной средах. В био-
пленке с мхом выявлено наибольшее число видов, в основном за счет зеленых во-
дорослей. Умеренное сходство обнаружено для вариантов 3, 4 и 5. Наиболее сход-
ны варианты 4 и 5, для которых коэффициент Жаккара составил 41.7% (табл. 2). 
 
Таблица 2. Коэффициенты Жаккара, % 
Table 2. Jaccard’s coefficients, % 

Вариант / Option 1 2 3 4 5 
1  27.3 25.0 18.2 18.2 
2 –  17.6 16.7 25.0 
3 – –  29.4 29.4 
4 – – –  41.7 
5 – – – –  

Примечание. 1 – ПЦБ, 2 – БП, 3 – БПМ, 4 – ПБП, 5 – жидкость-раствор. 
Note. 1 – cyanobacterial bubbles, 2 – biofilms, 3 – biofilms with moss inclusions, 4 – wall 

biofilms, 5 – liquid-solution. 
 

Учет численности фототрофных микроорганизмов исследуемых биопленок 
показал очень высокую плотность развивающихся популяций во всех вариантах 
опыта с суммарной численностью клеток от 0.47×108 до 69.26×108 на см2 (табл. 3). 
При этом своего максимума по численности достигали разрастания в виде плот-
ных пленок. Сравнительно небольшая плотность популяций характерна для раз-
растаний со мхом, где, вероятно, мох выступает в виде конкурента за простран-
ство, и для популяций, развивающихся в водной среде. 

Абсолютными лидерами по численности клеток всех изученных сообществ 
выступают цианобактерии, где их доминирование может превышать 90% (табл. 4), 
которые являются эдификаторами всех изученных консорциумов и основой их 
автономного длительного существования без внешней подпитки минеральными 
элементами (см. табл. 3). Существенное преобладание (более 90%) цианобактерий 
оказалось в вариантах «пленка» и «пузырь». В минимальном количестве в вариан-
тах встречались зеленые водоросли. 

 
Таблица 3. Численность фототрофных микроорганизмов (кл./ см2) в составе разрастаний 
на каменистом субстрате 
Table 3. Numbers of phototrophic microorganisms (cells/cm2) in growths on a stony substrate 

Вариант / 
Option 

Численность, ×108 / Number, ×108 Общая численность фототрофов, 
×108 / Total numbers  
of phototrophs, ×108 

Цианобактерии /  
Cyanobacteria 

Зеленые водоросли /  
Green algae 

1 9.33±1.00 0.97±0.20 10.3 
2 68.6±11.5 0.66±0.10 69.26 
3 0.31±0.10 0.16±0.07 0.47 
4 5.97±0.32 3.10±0.07 9.07 
5 0.327±0.28 0.113±0.02 0.44 

Примечание. 1 – ПЦБ, 2 – БП, 3 – БПМ, 4 – ПБП, 5 – жидкость-раствор. 
Note. 1 – cyanobacterial bubbles, 2 – biofilms, 3 – biofilms with moss inclusions, 4 – wall 

biofilms, 5 – liquid-solution. 
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Постоянная регенерация аль-
гоцианобактериальных сообществ 
обеспечивается наличием гетеро-
трофных микроорганизмов: коло-
враток, микромицетов, бактерий, 
перерабатывающих и отмершие 
клетки, и продукты экзосмоса ци-
анобактерий до минеральных со-
лей и газов, которые постоянно 
используются вновь автотрофами, 
в первую очередь, цианобактерия-
ми вследствие их способности 
усваивать не только углекислый 
газ в процессе фотосинтеза, но и 
молекулярный азот в процессе 
азотфиксации. 

Опыт по изучению антифуза-
риозной активности фототрофных микроорганизмов в составе разрастаний пока-
зал, что во всех вариантах присутствовали зоны лизиса, свидетельствующие о 
процессе подавления фитопатогенного гриба Fusarium culmorum. Наибольший 
литический эффект наблюдался в вариантах сообществ, развивающихся на стенках 
сосуда (4) и в цианобактериальном пузыре (1) (табл. 5). 

В ходе анализа содержания фотосинтетических пигментов в разрастаниях по-
лучены данные, которые проиллюстрированы на рисунке. Наибольшее содержа-
ние хлорофиллов а и b определено в биопленках на стенках контейнера (4), в ко-
тором находился каменистый субстрат: 0.138 и 0.053 мг/г сырой массы соответ-
ственно. Несколько ниже было содержание хлорофиллов в биопленках на самом 
каменистом субстрате (2). В мохоподобных разрастаниях (3) концентрация всех 

фотосинтетических пигментов была 
ниже, чем в биопленках. Мини-
мальной концентрацией пигмен-
тов отличались пузыреподобные 
разрастания (1). 

В результате определения ТМ 
в отобранном биоматериале уста-
новлено, что в большем количестве 
накопилось железо (табл. 6, 7). Со-
единения железа были заметны 
даже визуально, а после озоления 
биоматериала азотнокислая вы-
тяжка имела характерный для 
ионов железа (III) цвет. При до-
бавлении к азотнокислой  вытяжке 

Таблица 4. Соотношение численности (%) / видо-
вого разнообразия (%) фототрофных микроорганиз-
мов в составе разрастаний на каменистом субстрате 
Table 4. Ratio of abundance (%) / species diversity 
(%) of phototrophic microorganisms in the composi-
tion of growths on a stony substrate 

Вариант / 
Option 

Цианобактерии /  
Cyanobacteria 

Зеленые водоросли / 
Green algae 

1 91.0/80.0 9.0/20.0 
2 99.0/66.7 1.0/33.3 
3 66.0/45.4 34.0/54.6 
4 66.0/33.3 34.0/66.7 
5 74.0/50.0 26.0/50.0 

Примечание. 1 – ПЦБ, 2 – БП, 3 – БПМ, 4 – 
ПБП, 5 – жидкость-раствор. 

Note. 1 – cyanobacterial bubbles, 2 – biofilms, 
3 – biofilms with moss inclusions, 4 – wall biofilms, 
5 – liquid-solution. 

Таблица 5. Антифузариозная активность фототроф-
ных разрастаний с камня 
Table 5. Antifusarium activity of the phototrophic 
growths from the stone 

Вариант / 
Option 

Зоны лизиса на газоне Fusarium culmorum, мм / 
Lysis zones on the Fusarium culmorum lawn, mm 

1 7.8±2.0 
2 3.8±0.8 
3 3.4±0.5 
4 12.4±2.0 
5 3.6±0.2 

Примечание. 1 – ПЦБ, 2 – БП, 3 – БПМ, 4 – 
ПБП, 5 – жидкость-раствор. 

Note. 1 – cyanobacterial bubbles, 2 – biofilms, 
3 – biofilms with moss inclusions, 4 – wall biofilms, 
5 – liquid-solution. 
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раствора роданида калия 
(5%) вытяжка окрашивалась 
в кроваво-красный цвет, что 
указывало на наличие ионов 
железа (III). Анализ методом 
ИВА показал, что в большем 
количестве железо содержит-
ся в том материале, у которо-
го площадь соприкосновения 
с субстратами (каменистый 
субстрат, стенка контейнера) 
была выше. Скорее всего, это 
обусловлено тем, что соеди-
нения железа (оксогидрокси-
ды, гидроксиды, оксиды) 
лучше удерживаются в слоях, 
плотно прилегающих к суб-
стратам (водоросли на стен-
ках сосуда 4 и каменистого субстрата 2), чем в биоматериале (мох 3, пузырь 1), 
омываемом жидкостью. 

Во всех образцах обнаружены следовые количества свинца. В биопленке с кам-
ня не удалось обнаружить кадмий и медь. Незначительные количества меди и кад-
мия обнаружены в образцах 
со мхом и биопленке со стен-
ки контейнера (см. табл. 6). 

Таким образом, в ходе 
работы выявлены морфоло-
гические, структурные, анта-
гонистические, биохимиче-
ские особенности биопленок 
(см. табл. 7), которые пока-
зывают, что каждый исследу-
емый консорциум имеет спе-
цифические особенности. 

 
Таблица 7. Морфологические и физиологические особенности биопленок, развивающихся 
на каменистом субстрате 
Table 7. Morphological and physiological characteristics of the biofilms developing on the stony 
substrate 

Показатель / Index 
Вариант / Option 

1 2 3 4 
1 2 3 4 5 

Общее число фототрофных видов / Total number of phototrophic species 5 6 11 6 
Число видов цианобактерий / Number of cyanobacteria species 4 4 5 3 
Число видов водорослей/ Number of algae species 1 2 6 3 

 

Таблица 6. Содержание тяжелых металлов (мкг/г) в 
биоматериале, отобранном с каменистого субстрата 
Table 6. Content of heavy metals (µg/g) in the biomaterial 
selected from the stony substrate 

Вариант / 
Option 

Fe Cd Cu Pb 

1 12.0±0.6 
– – 

Следы / 
Footprints 

2 50±13 
3 11.0±0.6 6.9±2.5 3.8±1.3 
4 700±60 2.8±0.9 3.7±1.3 

Примечание. 1 – ПЦБ, 2 – БП, 3 – БПМ, 4 – ПБП. 
Note. 1 – cyanobacterial bubbles, 2 – biofilms, 3 – bio-

films with moss inclusions, 4 – wall biofilms. 
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Содержание фотосинтетических пигментов в разраста-
ниях на каменистом субстрате: 1 – ПЦБ; 2 – БП; 3 – БПМ;
4 – ПБП 
Figure. Content of photosynthetic pigments in the growths 
on the rocky substrate: 1 – cyanobacterial bubbles, 2 – bio-
films, 3 – biofilms with moss inclusions, 4 – wall biofilms 
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Окончание таблицы 7 
Table 7. Continuation 

1 2 3 4 5 
Численность клеток фототрофов, ×108 кл./см2 / Number of phototroph 
cells, ×108 cells/cm2 

10.3 69.26 0.47 9.07 

Содержание цианобактерий, % / Content of cyanobacteria, % 91 99 66 66 
Антифузариозная активность (диаметр зоны лизиса, мм) Antifusarium 
activity (lysis zone diameter, mm) 

7.8 3.8 3.4 12.4 

Содержание хлорофилла а, мг/г сырой массы / Chlorophyll a content, mg/g 
wet weight 

0.033 0.118 0.084 0.138 

Содержание хлорофилла b, мг/г сырой массы/ Chlorophyll b content, mg/g 
wet weight 

0.007 0.028 0.047 0.052 

Содержание каротиноидов, мг/г сырой массы / Carotenoid content, mg/g 
wet weight 

0.013 0.045 0.017 0.041 

Содержание железа, мкг/г/ Iron content, µg/g 12.0 50 11.0 700 

Примечание. 1 – ПЦБ, 2 – БП, 3 – БПМ, 4 – ПБП; жирным шрифтом выделены макси-
мальные значения. 

Note. 1 – cyanobacterial bubbles, 2 – biofilms, 3 – biofilms with moss inclusions, 4 – wall 
biofilms; the maximum values are highlighted in bold. 
 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Все выявленные нами морфологические, структурные, антагонистические, 
биохимические особенности исследованных биопленок, отраженные в табл. 7, по-
казывают, что каждый исследуемый консорциум имеет специфические особенно-
сти, что проявляется в характере доминирования отдельных показателей. При этом 
лидером по численности клеток фототрофов, доминированию цианобактерий, от-
носительно высокому содержанию фотосинтетических пигментов и железа явля-
ется плотная биопленка, занимающая большую часть поверхности каменистого 
субстрата. Биотехнологически значимые антагонистическая и антифузариозная 
активности характерны для пристенной биопленки, в которой также отмечается 
максимальное содержание пигментов и железа.  

Сообщества, развивающиеся в одних условиях, имеют различные структур-
ные и функциональные особенности, в первую очередь биопленки, сформировав-
шиеся на пластиковом сосуде, что, видимо, связано с характером трофических и 
аллопатических связей между фото- и гетеротрофными партнерами. 

Таким образом, 4 типа биопленок, много лет существующих без внесения до-
полнительных питательных веществ, представляют собой модель возможных при-
родных биопленок, обладающих способностью не только к длительному автоном-
ному существованию, но и к самовосстановлению и самосборке. 
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Abstract. Multispecies cyanobacterial communities (biofilms, the “blooming” phenomenon) may 
constantly develop and vegetate for a long time on various dense media, including soil and stony 
substrates. These communities are of interest both theoretically and practically. Some specific fea-
tures of such biofilms are due to the fact that in addition to phototrophs (algae and cyanobacteria), 
they include heterotrophic bacteria, micromycetes, protozoa, rotifers. I.e., a classical trophic net-
work is observed in such microbial cenoses, which makes it possible for such consortia to exist for 
a long time, primarily due to the ability of cyanobacteria to autotrophic nutrition in terms of car-
bon (photosynthesis) and nitrogen (nitrogen fixation), which ensures their stability not only in sta-
ble environmental conditions, but also in stressful situations. From a practical viewpoint, cyano-
bacterial biofilms could find application in biotechnology in such areas as biosorption and the syn-
thesis of exometabolites of various directions. In addition, they could be useful in connection with 
the operation of various buildings made of a material similar to that which served as a substrate for 
the growth of these microorganisms in our experiment. The studied biofilms were maintained for 
15 years in a model experiment on a stony substrate. Our analyzes carried out to determine the 
qualitative and quantitative composition of the phototrophic component of these biofilms, their an-
tifusarium activity, the content of pigments and the concentration of heavy metals showed that the 
growths were characterized not only by morphological differences, but also by significant differ-
ences in the determined indicators depending on the nature of growth. Within this stony substrate, 
three different types of biofilms and specific growths on the walls of the container which the culti-
vation took place in were identified. 
Keywords: algal-cyanobacterial consortium, biofilms, antifusarium activity, photosynthetic pig-
ments, heavy metals 
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Аннотация. Пауки, как важнейшие энтомофаги экосистем, являются самыми многочислен-
ными ядовитыми животными на планете и незаменимыми регуляторами численности попу-
ляций, истребляя, главным образом, насекомых и других мелких членистоногих. Пауки – 
неотъемлемая часть трофической цепи, они производят яд, который служит для обездвижи-
вания добычи. Яды пауков являются «природной комбинаторной библиотекой» биологиче-
ски активных веществ, с различной эффективностью и специфичностью. Особенностью 
биологического действия яда пауков является уникальное сочетание относительно низкой 
общей токсичности цельного яда, как для животных, так и для человека, с высокой селек-
тивностью взаимодействия нейротоксинов, входящих в состав яда, с молекулярными струк-
турами ионных каналов и синаптических рецепторов нервной системы. Обзор знакомит с 
новыми фундаментальными фактами и идеями в активно развивающейся области изучения 
яда пауков-птицеедов и перспектив их практического применения в биомедицинских ис-
следованиях для рационального конструирования лекарств (drug design). Рассмотрено со-
временное состояние исследований уникального набора полипептидных токсинов, служа-
щих химическими факторами (алломонами) межвидовых (аллелохимических) взаимодей-
ствий пауков-птицеедов семейства Thetaphosidae. Современная информация о структуре 
токсинов яда пауков-птицеедов анализируется по базе данных UniProt. Приведена новейшая 
биоэкологическая и токсинологическая характеристика пауков-птицеедов. Рассмотрена хи-
мическая природа и механизм действия уникальных токсинов, селективно действующих на 
ключевые процессы в нервной системе: синаптическую передачу и функционирование ион-
ных каналов, что позволяет паукам-птицеедам не только взаимодействовать с различными 
молекулярными мишенями жертвы или хищника, но и реализовывать различные жизненные 
стратегии, приобретая эволюционное преимущество. 
Ключевые слова: пауки-птицееды, Theraphosidae, алломоны, полипептидные токсины 
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ВВЕДЕНИЕ 

Пауки – универсальные хищники-генералисты, которых можно встретить во 
всех наземных экосистемах, за исключением Антарктиды. В основном они охотят-
ся на других членистоногих, хотя некоторые виды иногда охотятся на позвоноч-
ных. Несмотря на то что у ряда групп пауков развилась трофическая специализа-
ция (стенофагия): питание другими пауками (аранеофагия, например, Portia spp.), 
муравьями (мирмекофагия, например, Zodarion spp.), мокрицами (онискофагия, 
например, Dysdera spp.), бабочками и мотыльками (лепидоптерофагия, например, 
Mastophora spp.) и даже иногда травоядными, большинство пауков питаются пре-
имущественно насекомыми и, таким образом, занимают важную экологическую 
нишу, поддерживая равновесие в популяциях насекомых. В наземных экосистемах 
пауки – один из важнейших регуляторов численности насекомых, которых они 
ежегодно потребляют суммарно от 400 до 800 млн тонн (Pekar et al., 2011; Platnick, 
2020; Lüddecke et al., 2022; Hesselberg, Galvez, 2023). 

Ключевым компонентом значительного эволюционного успеха пауков, свя-
занным с их ролью хищных членистоногих, является универсальный молекуляр-
ный инструментарий, позволяющий осуществлять химические атаки на добычу, 
представленный двумя основными уникальными компонентами – паутинным 
шелком и ядом. Если паутина характеризуется рекордными прочностными харак-
теристиками, то яд пауков лидирует по молекулярному разнообразию компонен-
тов: он может содержать до 3000 различных молекул, что позволяет предполо-
жить, что поиск всех сохранившихся видов пауков может дать 10 млн компонен-
тов яда. Таким образом, пауки представляют собой гиперразнообразную группу 
хищников с ядом, который намного сложнее, чем у большинства других животных 
(Saez et al., 2010; Herzig, 2019; Pineda et al., 2020). Заметим, что, несмотря на ка-
жущуюся избыточность в арсенале ядовитых средств, пауки весьма экономно ис-
пользуют яд, который является метаболически дорогим продуктом. Согласно «ги-
потезе оптимизации яда» ядовитые животные регулируют количество яда во время 
хищничества и / или защиты в зависимости от размера жертвы или хищника (Wig-
ger et al., 2002). 

С экологической точки зрения яды, вырабатываемые живыми организмами, 
служат химическими факторами, участвующими в межвидовых (аллелохимиче-
ских) взаимодействиях. В свою очередь, вещества, участвующие в аллелохимиче-
ских взаимодействиях и приносящие пользу организму-продуценту, называют ал-
ломонами (Whittaker, Feeny, 1971). К их числу относятся яды, вырабатываемые 
животными – зоотоксины. Предметом изучения зоотоксинологии являются яды, 
вырабатываемые различными животными, их химическая природа и механизмы 
токсического действия на организм человека и животных (Gelashvili et al., 2015). В 
круг задач зоотоксинологии входит также изучение особенностей биологии, эко-
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логии и физиологии ядопродуцирующих животных, исследование ядов как хими-
ческих факторов эволюции живых организмов, использование зоотоксинов в фун-
даментальных направлениях биологии и медицины, а также вопросы их практиче-
ского применения. Зоотоксинология – составная часть токсинологии – науки, изу-
чающей природные яды (животного, растительного и микробного происхожде-
ния). Ядовитые пауки традиционно являются предметом внимания зоотоксиноло-
гии, прежде всего в связи с их медицинским значением, но в настоящее время яды 
пауков привлекают пристальное внимание специалистов широкого профиля как 
«природные комбинаторные библиотеки» биологически активных веществ, в 
первую очередь полипептидов (Vassilevski et al., 2009). Такие «библиотеки» поз-
воляют ядовитым животным реализовывать различные жизненные стратегии. Так, 
наличие в ядах широкого спектра молекул с различными функциональными свой-
ствами обеспечивает богатство выбора потенциальных жертв с относительно низ-
кой устойчивостью к яду. С другой стороны, альтернативой является возможность 
отбора селективно действующих токсинов.  

Предлагаемый обзор мировой литературы позволит отечественным специали-
стам познакомиться с новыми фундаментальными фактами и идеями в активно 
развивающейся области изучения яда пауков-птицеедов1 и перспектив их практи-
ческого применения. Рассмотрению фактического материала целесообразно пред-
послать краткую биоэкологическую и токсинологическую характеристику пауков-
птицеедов. 

 
Биоэкологическая и токсинологическая характеристика 

пауков-птицеедов 

Пауки (Araneae, Aranei) – отряд членистоногих, второй по числу известных 
представителей в классе паукообразных (Arachnida). Пауки – облигатные хищни-
ки, питаются, прежде всего, насекомыми или мелкими животными. Отряд делится 
на три инфраотряда: Mesothelae (Членистобрюхие пауки), Mygalomorphae (пауки-
птицееды в широком смысле) и Araneomorphae (Аранеоморфные пауки). «Всемир-
ный каталог пауков. Версия 25.0» включает в него 51930 видов (World Spider Cata-
log, 2024). В токсинологическом плане интерес представляют последние два ин-
фраотряда. Наиболее изученные представители мигаломорфных пауков принад-
лежат к сем. Theraphosidae (пауки-птицееды), включающее 1084 вида, на примере 
некоторых из них целесообразно рассмотреть особенности механизма действия 
различных групп токсинов пауков. 

Пауки-птицееды населяют все континенты, кроме упоминавшейся Антаркти-
ды. Ареал включает полностью Африку, Южную Америку, юго-запад США, Ав-
стралию и Океанию (Pérez-Miles, 2020). В Европе пауки-птицееды встречаются 
редко, их ареал включает южную половину Италии, Испанию и Португалию. 

 
1 В ряде европейских языков птицеедов, а иногда и всех крупных пауков, часто назы-

вают tarantula. В русском языке слово «тарантул» служит для обозначения пауков другой 
группы. В связи с этим часто возникает путаница при неграмотном переводе текстов. В 
современной биологической систематике таксоны «тарантулы» и «птицееды» не пересека-
ются; птицееды относятся к мигаломорфным паукам, а тарантулы – к аранеоморфным. 
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Встречаются как влаголюбивые виды, обитающие в кронах экваториальных лесов, 
так и засухоустойчивые полупустынные. Пауки-птицееды нередко достигают в 
размахе ходильных ног 6 – 11 см и более. Живут на деревьях в паутинных трубках 
или полостях почвы, в дуплах деревьев или расщелинах скал. Паук-птицеед опасен 
для мелких животных в условиях дикой природы. Птицеед охотится на лягушек, 
ящериц и маленьких птиц, при этом он подкарауливает добычу из засады, а не ис-
пользует паутину для изготовления ловушек. В природе птицееды едят только по-
движную добычу, в неволе же отмечено употребление в пищу как молодыми пау-
ками, так и взрослыми экземплярами, обездвиженных кормовых объектов, а также 
отдельных их частей, кусочков мяса и рыбы (индивидуально). Яд паука не убивает 
жертву, а всего лишь парализует ее. Паук схватывает жертву ортогнатными (по-
движные когти направлены вперед и вниз параллельно друг другу) хелицерами – 
ротовыми придатками пауков, клещей, сольпуг, скорпионов, мечехвостов и др., по 
наличию которых эта группа членистоногих получила название хелицеровых. Они 
же служат для защиты и умерщвления добычи. На концах когтевидных члеников 
открываются протоки пары ядовитых желез, лежащих или в основных члениках 
хелицер, или заходящих в головогрудь. 

В силу своих размеров и нередко агрессивного поведения пауки-птицееды 
могут представлять опасность и для человека: роды Avicularia (Гвиана, Суринам, 
Бразилия, Калифорния), Acanthoscurria и Lasiodora (Южная Америка), Pterinochi-
lus (Восточная Африка), Poecilotheria (остров Цейлон). Пауки-птицееды, которых 
в последнее время все чаще стали содержать в домашних условиях, как правило, 
имеют яркую окраску, а размах ходильных ног достигает 25 см. Птицееды кусают-
ся только в целях самозащиты. Укусы их не более опасны, чем ужаления пчел. 
Большинство укусов приводит к слабой или сильной локальной боли, сильному 
зуду и болезненности, которые могут сохраняться в течение нескольких часов по-
сле укуса, отеку, эритеме, скованности в суставах, опухшим конечностям, чувству 
жжения и судорогам. В более тяжелых случаях сильные судороги и мышечные 
спазмы могут длиться несколько часов, прежде чем утихнуть. Боль после укуса 
может быть вызвана сочетанием механических повреждений от больших клыков, 
низкого уровня pH яда (обычно pH 5) и воздействия биогенных аминов (серотони-
на и гистамина), аденозина и АТФ и других компонентов яда (Schanbacher et al., 
1973; Chan et al., 1975; Odell et al., 1987). Домашний паук-птицеед чаще всего кусает 
хозяина «сухим» способом, то есть не выпускает яд, а только повреждает кожные 
покровы. Кроме того, у пауков-птицеедов Нового Света тело покрыто особыми раз-
дражающими (уртикуляционными) волосками. Если паука потревожить, он скрещи-
вает задние ноги над брюшком и потирает их друг об друга; волоски при этом раз-
летаются в стороны и, вонзаясь в кожу, вызывают образование зудящих папул.  

Яды пауков – сложные смеси биологически активных веществ, представляю-
щие собой «химическое оружие», используемое для нападения и защиты. По ме-
ханизму действия в настоящее время выделяют три основные группы ядовитых 
веществ: нейротоксические и цитолитические полипептиды и ферменты. С хими-
ческой точки зрения токсины яда пауков по молекулярной массе также можно раз-
делить на три группы (Escoubas, Rash, 2004; Vassilevski et al., 2009; Kuhn-Nentwig 
et al., 2011). Первую группу представляют низкомолекулярные соединения 
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(<1 кДа), например ацилполиамины, встречающиеся в яде пауков кругопрядов 
(сем. Araneidae). Вторая группа представлена пептидами с молекулярной массой 
1 – 10 кДа, в ней выделяют две структурно-функциональные группы: цитолитиче-
ские полипептиды и нейротоксины. Последние встречаются у большинства изу-
ченных пауков. Наконец, третья группа включает высокомолекулярные белки – 
ферменты и нейротоксины, например α-латротоксин из яда каракурта. Большин-
ство изученных пауков производят яд с преобладанием дисульфид-содержащих 
пептидных нейротоксинов, которые в основном характеризуются общим цистеи-
новым «мотивом» первичной структуры и относятся к так называемым «нотти-
нам» (от англ. knot – узел) – пептидным молекулам, формирующим в пространстве 
структуру «цистинового узла» (inhibitor cystine knot, ICK). Этот же мотив встреча-
ется у множества пептидов с разнообразными функциями, выделенными из самых 
разных источников: животных, растений, грибов, вирусов:  

C1X2–7C2X3–11C3X0–7C4X1–17C5X1–19C6, 
где Х – любой аминокислотный остаток (а.о.). Расположение дисульфидных свя-
зей для всех молекул этого типа следующее: C1–C4,C2–C5,C3–C6. Пространственная 
структура пептидов с мотивом ICK характеризуется наличием β-шпильки и свое-
образного «узла» (отсюда их название): третья по счету дисульфидная связь (C3–C6) 
пронизывает кольцо, образованное двумя другими дисульфидами и атомами ос-
новной цепи, их соединяющими. В одном яде могут присутствовать до нескольких 
сотен молекул ноттинов со сходной пространственной структурой, стабилизиро-
ванной инвариантными остатками полуцистина. Специфичность действия каждой 
молекулы определяется уникальной комбинацией вариабельных аминокислотных 
остатков, расположенных в петлевых участках между дисульфидными мостами. 
Следует подчеркнуть, что различные по структуре и механизму действия токсины 
могут усиливать действие друг друга (эффект синергизма), что позволило выдви-
нуть концепцию «групп заговорщиков» (англ. cabals). «Заговорщики» – разнокаче-
ственные компоненты яда – действуют согласованно для достижения определен-
ного биологического эффекта. 

Пауки, так же, как и другие ядовитые животные, например змеи или скорпио-
ны, характеризуются не только межвидовой, но и внутривидовой гетерогенностью 
химического состава, а следовательно, и механизмов действия яда и его компонен-
тов. Мишенями действия нейротоксинов яда пауков являются наиболее уязвимые, 
с точки зрения тяжести последствий структурно-функциональных нарушений, 
элементы нервной системы: ионные каналы электровозбудимых мембран, участ-
вующие в генерации и распространении потенциалов действия, и синаптические 
структуры, обеспечивающие передачу сигнала между нейронами или между 
нейроном и эффекторным органом. 

В настоящее время основные нейротоксические компоненты яда пауков-
птицеедов рассматривают в рамках следующей классификации: токсины Na+-
каналов, токсины K+-каналов, токсины Ca2+-каналов, токсины TRPV12-каналов, 
токсины ASIC-каналов (acid-sensing ion channels – протон-активируемые катион-

 
2 Transient receptor potential channel vanilloid family member 1 – первый представитель 

ванилоидного семейства переменного рецепторного потенциала. 
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ные каналы) и токсины MSC-каналов (mechano-sensitive ion channels – механочув-
ствительные ионные каналы). 

Особенностью биологического действия яда пауков-птицеедов является уни-
кальное сочетание относительно низкой общей токсичности цельного яда, как для 
животных, так и для человека, с высокой селективностью взаимодействия нейро-
токсинов, входящих в состав яда, с молекулярными структурами ионных каналов 
и синаптических рецепторов нервной системы. Это открывает широкие возможно-
сти для рационального конструирования лекарств (drug design), обеспечивающего 
ускорение и оптимизацию процесса нахождения новых биологически активных 
соединений – базовых структур новых лекарств. 

Токсины, выделенные из яда пауков-птицеедов, в соответствии с рациональ-
ной номенклатурой (King et al., 2008) называются терафотоксины (theraphotoxins), 
однако в научной литературе широко применяются оригинальные названия, исто-
рически закрепленные за тем или иным токсином и образованные созвучно латин-
скому названию (родовому или видовому) паука-продуцента, например, псалмо-
токсин-1, либо называнию рецептора-мишени – ваниллотоксины, или механоток-
сины. Ниже будут кратко охарактеризованы основные группы терафотоксинов в 
соответствии с их оригинальными названиями и с учетом рекомендаций рацио-
нальной номенклатуры. 

 
Токсины яда паука-птицееда Psalmopoeus cambridgei 

Паук-птицеед Psalmopoeus cambridgei Pocock, 1895 – эндемик острова Трини-
дад. Дендробиальные птицееды живут поодиночке в специально построенной 
шелковистой паутине или в расщелинах, за рыхлой корой или среди эпифитных 
растений. P. cambridgei охотится на летучих мышей, лягушек, ящериц, кузнечи-
ков, мышей, сверчков и других насекомых. Максимальный размах ходильных ног 
этого птицееда около 18 см при длине тела 6 – 7 см.  

Ваниллотоксины (vanillotoxins) продуцируются пауком P. cambridgei, из яда 
которого выделено три паралогичных токсина3 – ваниллотоксины 1 – 3 (vanillotoxins 
1 – 3) (табл. 1), представляющие собой полипептидные цепочки, состоящие из 34 – 
35 а.о., стабилизированные тремя дисульфидными связями (табл. 2) (Cromer, McIn-
tyre, 2008; Siemens et al., 2006).  

Ваниллотоксины избирательно активируют каналы TRPV1 – суперсемейство 
трансмембранных белков, которые преобразуют химические и/или физические сиг-
налы внешней среды в изменение потенциала клеточной мембраны и далее в коле-
бания концентрации важнейшего вторичного мессенджера – внутриклеточного каль-
ция (Ca2+) и представляют собой неселективный  катионный канал млекопитающих, 
экспрессируемый сенсорными нейронами болевого пути (Gladkikh et al., 2021). 
TRPV1, или проще – ваниллоидный рецептор 1, назван так, потому что каналы TRPV1 
активируются  химическими  соединениями,  содержащими  ванилиновую   группу 

 
 

3 Паралоги – это гомологичные белки, принадлежащие одному организму. Они возни-
кают в результате дупликации гена и могут разойтись в процессе эволюции настолько, что 
начнут выполнять разные функции. 
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Таблица 1. Характеристика ваниллотоксинов из яда P. cambridgei 
Table 1. Characteristic of the vanillotoxins from P. cambridgei venom 

Рекомендуемое название / 
Recommended name 

Рекомендуемая  
аббревиатура /  

Recommended abbreviation 

Синоним / 
Synonym 

Число а.о. / 
Number 

a.a.r. 

Mr (Да) / 
Mr (Da) 

UniProt 

τ/κ-Theraphotoxin-Pc1a τ/κ-TRTX-Pc1a Vanillotoxin-1 35 4008.5 P0C244 
τ-Theraphotoxin-Pc1b τ-TRTX-Pc1b Vanillotoxin-2 35 3842.0 P0C245 
τ-Theraphotoxin-Pc1c τ-TRTX-Pc1c Vanillotoxin-3 34 4179.0 P0C246 

Примечание. Число а.о. – число аминокислотных остатков; Mr (Да) – молекулярная мас-
са, Да; UniProt – здесь и далее под логином UniProt даны ссылки на базу данных последова-
тельностей белков (https://www.uniprot.org/).  

Note. Number of a.a.r. – the number of amino acid residues; Mr (Da) – molecular mass, Dal-
ton; UniProt – here and below under the UniProt login are links to the protein sequence database 
(https://www.uniprot.org/). 

 

(например, капсаицином4). Кроме того, каналы TRPV1 активируются температурой 
свыше 43оС, низким значением pH, медиаторами воспаления. Поскольку ванилло-
токсины неспецифически блокируют и калиевые каналы типа Kv2.1, было высказано 
предположение, что токсины могут играть двойную роль в яде: ингибирование кали-
евых каналов Kv2.1 вызывает паралич, а агонизм к каналам TRPV1 вызывает боль. 
 
Табл. 2. Первичная структура терафотоксинов 
Table 2. Primary structure of Theraphotoxins 
№ / 
No. 

Аминокислотная последовательность /  
Amino acid sequencee 

Название токсина и его продуцента /  
Name of toxin and it’s of a producer 

1 2 3 

1 
SECRWFMGGC DSTLDCCKHL SCKMGLYYCA WDGTF 
Дисульфидные связи / Disulfide bonds: 3–17; 10–22; 16–29 

Ваниллотоксин 1(τ/κ-TRTX-Pc1a, UniProt P0C244) 
из яда P. cambridgei / Vanillotoxin 1(τ/κ-TRTX-Pc1a, 
UniProt P0C244) from P. cambridgei venom 

2 
EDCIPKWKGC VNRHGDCCEG LECWKRRRSF EVCVPKT 
Дисульфидные связи / Disulfide bonds: 3–18; 10–23; 17–33 

Псалмотоксин-1 (π-TRTX-Pc1a, UniProt P60514) из яда 
P. cambridgei / Psalmotoxin-1 (π-TRTX-Pc1a, UniProt 
P60514) from P. cambridgei venom 

3 
ECRYLFGGCS STSDCCKHLS CRSDWKYCAW DGTFS 

Дисульфидные связи / Disulfide bonds: 2–16; 9–21; 15–28 

Гетероскодратоксин 1(δ-TRTX-Hm1a, UniProt P60992) 
из яда H. maculate / Heteroscodratoxin 1(δ-TRTX-
Hm1a, UniProt P60992) from H. maculate venom 

4 
EGECGGFWWK CGSGKPACCP KYVCSPKWGL CNFPMP 
Дисульфидные связи / Disulfide bonds: 4–19; 11–24; 18–31 

Гуанкситоксин-1 (κ-TRTX-Pg1a, UniProt P84835) из 
яда P. guangxiensis / Guangxitoxin-1 (κ-TRTX-Pg1a, 
UniProt P84835) from P. guangxiensis venom 

5 
ECRYLFGGCK TTSDCCKHLG CKFRDKYCAW DFTFS 
Дисульфидные связи / Disulfide bonds: 2–16; 9–21; 15–28 

Ханатоксин-1 (κ-TRTX-Gr1a, UniProt P56852) из яда 
G. rosea / Hanatoxin-1 (κ-TRTX-Gr1a, UniProt P56852) 
from G. rosea venom 

6 
DCVRFWGKCS QTSDCCPHLA CKSKWPRNIC VWDGSV 
Дисульфидные связи / Disulfide bonds: 2–16; 9–21; 15–30 

ω-граммотоксин SIA (ω-TRTX-Gr1a, UniProt P60590) из 
яда G. rosea / ω-grammotoxin SIA (ω-TRTX-Gr1a, 
UniProt P60590) from G. rosea venom 

7 GCLEFWWKCN PNDDKCCRRK LKCSKLFKLC NFSF 
Дисульфидные связи / Disulfide bonds: 2–17; 9–23; 16–30 

Токсин GsMTx-4 (M-TRTX-Gr1a, UniProt Q7YT39) 
из яда G. rosea / GsMTx-4 toxin (M-TRTX-Gr1a, 
UniProt Q7YT39) from of G. rosea venom 

8 ECRYWLGGCS AGQTCCKHLV CSRRHGWCVW DGTFS  
Дисульфидные связи / Disulfide bonds: 2–16; 9–21; 15–28 

Протоксин-I (β/ω-TRTX-Tp1a, UniProt P83480) из 
яда T. pruriens / Protoxin-I (β/ω-TRTX-Tp1a, UniProt 
P83480) from T. pruriens venom 

 

 
4 Капсаицин (ванилиламид 8-метил-6-ноненовой кислоты) – алкалоид, содержащийся в 

различных видах стручкового перца Capsicum. Чистый капсаицин представляет собой бес-
цветное кристаллическое вещество со жгучим вкусом. 
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Окончание табл. 2 
Table 2. Continuation 

1 2 3 

9 ECKGFGKSCV PGKNECCSGY ACNSRDKWCK VLL 
Дисульфидные связи / Disulfide bonds: 2–17; 9–22; 16–29 

Хаинантоксин- I (μ-TRTX-Hhn2b, UniProt D2Y1X8) 
из яда C. hainanus / Hainantoxin-I (μ-TRTX-Hhn2b, 
UniProt D2Y1X8) from C. hainanus venom 

10 ACKGVFDACT PGKNECCPNR VCSDKHKWCK WKL 
Дисульфидные связи / Disulfide bonds: 2–17; 9–22; 16–29 

Хувентоксин-I (μ/ω-TRTX-Hs1a, UniProt P56676) из 
яда C. schmidti / Huventoxin-I (μ/ω-TRTX-Hs1a, 
UniProt P56676) from C. schmidti venom 

11 ACGQFWWKCG EGKPPCCANF ACKIGLYLCI WSP 
Дисульфидные связи / Disulfide bonds: 2–17; 9–22; 16–29 

Цзинчжаотоксин-1(δ-TRTX-Cg1a, UniProt P83974) 
из яда C. guangxiensis / Jingzhaotoxin-1(δ-TRTX-
Cg1a, UniProt P83974) from C. guangxiensis venom 

 

Псалмотоксин-1 (psalmotoxin-1, PcTx1), рекомендованное название π-
theraphotoxin-Pc1a (π-TRTX-Pc1a), выделен из яда P. cambridgei и состоит из 
40 а.о., стабилизированных тремя дисульфидными связями, с Mr 4695 Да (см. 
табл. 2) (Escoubas et al., 2000; Saez et al., 2011; Dawson et al., 2012). Псалмотоксин-1 
образован тремя антипараллельными β-листами, скрученными в три петли, в цен-
тре которых лежит компактное ядро из трех дисульфидных мостиков. Таким обра-
зом, для псалмотоксина-1 характерна укладка полипептидной цепи, описываемая 
структурным мотивом ICK, известным для многих полипептидных токсинов (нот-
тинов), в том числе для беспозвоночных, например, моллюсков (конусов), скорпи-
онов или других пауков, блокирующих Na+-каналы, но PcTx1 является первым 
ноттином пауков, действующим на каналы ASIC1a (рис. 1). 

Протон-активируемые катионные каналы семейства ASIC широко распро-
странены в ЦНС позвоночных и играют важную роль в ряде физиологических и 
патологических процессов. Наиболее чувствительны к закислению внешней среды 
каналы ASIC1a, что и обусловливает интерес к их функции и лигандам. Псалмо-
токсин-1селективно ингибирует (IC50 = 0.9 нМ) каналы подкласса ASIC1a, увели-

чивая чувствительность рецептора к про-
тонам, но при этом сдвигая кривую инак-
тивации рецептора к менее кислым значе-
ниям pH. Этот подтип каналов экспрессиру-
ется как в нейронах ЦНС, так и в сенсорных 
нейронах задних корешков спинного мозга. 

Псамотоксин-1 является первым вы-
сокоаффинным и высокоселективным фар-
макологическим агентом для каналов 
ASIC1a и избирательно блокирует только 
гомомультимерные сборки ASIC1a. Другие 
члены семейства ASIC и гетеромультимер-
ные агрегаты ASIC1a с другими ASIC 
субъединицами нечувствительны к этому 
токсину. Поэтому PcTx1 является важным 
инструментом для характеристики натив-
ных ASIC-каналов и изучения их физиоло-
гической роли. 

 
 

Рис. 1. Ленточное представление вторич-
ной структуры псалмотоксина-1 из яда
паука P. cambridgei (Escoubas et al., 2003) 
Fig. 1. Ribbon diagram of the secondary
structure of psalmotoxin-1 from the venom
of P. cambridgei (Escoubas et al., 2003) 
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Токсины яда паука-птицееда Heteroscodra maculata 

Heteroscodra maculata Pocock, 1900 – вид пауков-птицеедов Старого Света, 
родом из Западной Африки и встречается преимущественно в Того и Гане. Эти 
пауки достигают своего полного размера примерно через 3 года, с размахом хо-
дильных ног до 13 см. Будучи «старосветскими видами», эти пауки обладают 
очень сильным ядом и не рекомендуются для домашнего содержания. Кроме того, 
они не имеют раздражающих волосков, что еще больше побуждает их кусаться в 
качестве основной защиты. 

Гетероскодратоксины (heteroscodratoxins) выделены из яда H. maculata в 
виде двух гомологичных полипептидов гетероскодратоксинов 1 и 2 (heteroscodra-
toxins 1 и 2, HmTx1 и HmTx2), состоящих из 35 и 38 а.о. и имеющих Mr 3994.57 
и 4754.06 Да соответственно (Escoubas et al., 2002; Osteen et al., 2016; Richards 
et al., 2018).  Оба полипептида стабилизированы тремя дисульфидными связями. 
С-концевая часть полипептида карбоксилирована у HmTx1 и амидирована у 
HmTx2. В соответствии с рекомендациями рациональной номенклатуры полипеп-
тиды HmTx1 и HmTx2 получили название δ-theraphotoxin-Hm1a (δ-TRTX-Hm1a; 
UniProt P60992) и κ-theraphotoxin-Hm2a (κ-TRTX-Hm2a; UniProt P60993) соответ-
ственно (см. табл. 2). Первоначально HmTx1 позиционировался как блокатор ка-
лиевых каналов с умеренным сродством к потенциал-управляемым каналам Kv4.1. 
Однако последующие исследования показали, что HmTx1 селективно ингибирует 
инактивацию потенциал-управляемого натриевого канала Nav1.1 млекопитающих. 
Таким образом, токсин δ -TRTX-Hm1a действует подобно α-токсинам скорпионов, 
которые ингибируют инактивацию Na+-каналов. Токсин κ-TRTX-Hm2a (300 Нм) 
ингибирует потенциал-управляемые каналы Kv2.1, но не активен в отношении ка-
налов Kv2.2, Kv4.1, Kv4.2 и Kv4.3. При внутрижелудочковом введении мышам κ-
TRTX-Hm2a, в отличие от δ-TRTX-Hm1a, не вызывает заметных нейротоксиче-
ских симптомов. 

 
Токсины из яда паука-птицееда Plesiophrictus guangxiensis 

Plesiophrictus guangxiensis Yin, Tan, 2000 (=Chilobrachys guangxiensis) встре-
чается в Гуанси-Чжуанском автономном районе Китая. Несмотря на название, паук, 
вероятно, не встречается в провинции Гуанси. Отметим, что вид C. jingzhao, иден-
тифицированный в 2001 г., был признан синонимом C. guangxiensis в 2008 г.  

Гуанкситоксины (guangxitoxins) выделены из яда P. guangxiensis в виде по-
липептидных токсинов гуанкситоксина-1 (guangxitoxin-1, GxTx-1) и гуанкситок-
сина-2 (guangxitoxin-2, GxTx-2). GxTx-1 (см. табл. 2) существует в двух изофор-
мах: GxTx-1E (guangxitoxin-1Е, GxTx-1E) и GxTX-1D (guangxitoxin-1D, GxTX-1D), 
отличающихся N-концевым а.о. – глутаматом (Е) в случае GxTx-1E и аспарататом 
(D) в случае GxTX-1D. GxTx-1E и GxTX-1D состоят из 36 а.о. и имеют Mr 3955 Да 
и 2941 Да соответственно, а GxTx-2 – из 33 а.о. (Mr 3.586 Да), все токсины стаби-
лизированы тремя дисульфидными связями (Lee et al., 2010; Tilley et al., 2019). Наибо-
лее подробно изучен GxTx-1E, который более эффективно модифицирует воротный 
механизм канала Kv2.1 (IC50 = 5.1 нМ), чем каналов Kv2.2 и Kv4.3 (IC50 = 39 нМ). Из-
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вестно, что панкреатические β-клетки деполяризуются в ответ на глюкозу и вызы-
вают кальций-зависимые потенциалы действия, которые запускают секрецию ин-
сулина. Основной эффект, ответственный за реполяризацию потенциала действия 
в β-клетках, обеспечивают каналы Kv2.1(Herrington et al., 2007). Следовательно, 
блокаторы каналов Kv2.1 могут удлинять потенциалы действия и усиливать всасы-
вание кальция и секрецию инсулина. Поскольку GxTx-1Е ингибирует ток каналов 
Kv в β-клетках, продлевая вызванный глюкозой потенциал действия, тем самым он 
усиливает глюкоза-зависимое повышение внутриклеточного кальция и секрецию 
инсулина. Вместе взятые, эти данные свидетельствуют о том, что блокаторы кана-
лов Kv2.1, в том числе и GxTx-1Е, могут быть полезными при разработке новых 
терапевтических средств для лечения диабета 2-го типа. 

 
Токсины яда паука-птицееда Grammostola rosea 

Grammostola rosea (Walckenaer, 1837) (=Grammostola spatulata) обитает в се-
верной части Чили, Боливии и Аргентины. G. rosea – распространенный питомец 
среди любителей пауков-птицеедов. В прошлом существовала значительная пута-
ница между этим видом и G. porteri, но в 2022 г. Всемирный каталог пауков пере-
смотрел его как младший синоним G. rosea. Естественная среда обитания G. rosea 
– высокогорные пустынные и кустарниковые районы северной части Чили, Боли-
вии и Аргентины. У этого паука разнообразный рацион, включающий множество 
жуков, гусениц, сверчков, тараканов, кузнечиков, мучных червей, шелкопрядов, 
восковых червей и даже мелких ящериц и грызунов.  

Ханатоксины (hanatoxins) выделены из яда G. rosea в виде полипептидных 
токсинов – ханатоксин-1 (hanatoxin-1, HaTx1; κ-theraphotoxin-Gr1a, κ-TRTX-Gr1a) 
и ханатоксин-2 (hanatoxin-2, HaTx2; κ-theraphotoxin-Gr1b, κTRTX-Gr1b) (Fletcher et 
al., 1999; Swartz, MacKinnon, 1997; Takahashi et al., 2000). HaTx1 состоит из 35 а.о., 
стабилизирован тремя дисульфидными связями, Mr 4.1кДа (см. табл. 2). HaTx2 так-
же состоит из 35 а.о. и стабилизирован тремя дисульфидными связями, Mr 4.1 кДа. 
HaTx1 и HaTx2 отличаются друг от друга только а.о. в положении 13, где у HaTx1 
находится S(Ser), а у HaTx2 – A(Ala). HaTx1 и HaTx2 ингибируют потенциал-
управляемые калиевые каналы Kv2.1 и Kv4.2, смещая открытие канала в сторону 
более деполяризованных значений. Сайты связывания токсинов расположены на 
внеклеточном линкере S3 – S4 канала. Отличительной особенностью HaTx1 явля-
ется наличие большого участка гидрофобных остатков Tyr(Y)4, Leu(L)5, Phe(F)6, 
Tyr(Y)27, Ala(A)29 и Trp(W)30, окруженных тремя основными остатками Lys(K)22, 
Arg(R)24 и Lys(K)26 и двумя кислотными остатками Asp(D)25 и Asp(D)31. Пред-
полагается, что именно эта часть HaTx является стороной токсина, которая взаи-
модействует непосредственно с К-каналом (рис. 2). 

В практическом плане перспективным является применение HaTx1 как блока-
тора каналов типа Kv2.1, так же, как и рассмотренного выше токсина GxTX-1Е яда 
P. guangxiensis для разработки терапевтических средств коррекции диабета 2-го 
типа. 

Грамматоксин (grammotoxin) – токсический полипептид – ω-граммотоксин 
SIA (ω-grammotoxin SIA, ω-GSTxSIA), или в соответствии с рациональной номен-
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клатурой ω-theraphotoxin-Gr1a (ω-TRTX-
Gr1a) (Lampe et al., 1993; Piser et al., 1995; 
Takeuchi et al., 2002). ω-Граммотоксин SIA 
ингибирует потенциал-управляемые каль-
циевые каналы P/Q-(Cav2.1) и N-(Cav2.2) 
типов. Селективно и обратимо блокирует 
кальциевые каналы, связанные с высвобож-
дением глутамата. С меньшим сродством 
ингибирует калиевые каналы (Kv2.1).  

Ингибиторы механочувствительных 
ионных каналов (inhibitors of mechano-
sensitive ion channels) представлены полипеп-
тидными токсинами GsMTx-4 (M-therapho-
toxin-Gr1a; M-TRTX-Gr1a); GsAFII (κ-thera-
photoxin-Gr2c; κ-TRTX-Gr2c) и GsMTx-2 (κ-
theraphotoxin-Gr2a; κ-TRTX-Gr2a) (Suchyna 
et al., 2000; Ostrow et al., 2003; Bowman et 
al., 2007). GsMTx-4 состоит их 34 а.о., ста-
билизированных тремя дисульфидными свя-
зями, с Mr 4.0 кДа. GsAF II состоит из 31 а.о., 
стабилизированных тремя дисульфидными 
связями, Mr 3.9 кДа. GsMTx-2 состоит так-
же из 31 а.о., с тремя дисульфидными свя-
зями и Mr 3.9 кДа. GsMTx-4 является селективным ингибитором механочувстви-
тельных ионных каналов (mechanosensitive channel, MSC), также называемых ак-
тивируемыми растяжением каналами (stretch-activated channels, SACs). MSC при-
сутствуют в мембранах бактерий, архей и эукариотов. Все организмы и, очевидно, 
все типы клеток чувствуют механические стимулы и реагируют на них. MSC 
функционируют как механотрансдукторы, способные генерировать как электриче-
ские, так и ионные сигналы потока в ответ на внешние или внутренние стимулы. 
Дефицит блокаторов MSC (кроме GsMTx-4 известны еще блокирующие свойства 
гадолиния) стимулирует интерес к имеющимся и к поиску других потенциальных 
блокаторов, в связи с ролью MSC в целом ряде актуальных патологий (сердечная 
аритмия, включая фибрилляцию предсердий, гипертрофия сердца, миодистрофия 
Дюшенна и другие сердечно-сосудистые заболевания). 

Селективность GsAF II и GsMTx-2 в отношении MSC ниже, чем у GsMTx-4, 
поскольку они еще ингибируют, но с низкой эффективностью натриевые, калие-
вые и кальциевые каналы. 

 
Токсины яда паука-птицееда Thrixopelma pruriens 

Thrixopelma pruriens Schmidt, 1998 – обитает в Чили и Перу в Южной Амери-
ке. Несмотря на мирный характер, этот вид редко содержат в качестве домашнего 
животного, отчасти из-за его склонности выбрасывать раздражающие волоски при 
минимальной провокации.  

 
Рис. 2. Поверхностный профиль моле-
кулы HaTx1. Гидрофобные аминокис-
лотные остатки окрашены в зеленый
цвет; основные и кислотные аминокис-
лотные остатки в синий и красный цвет
соответственно (Takahashi et al., 2000) 
Fig. 2. HaTx1 molecular surface profile.
Hydrophobic amino acid residues are co-
lored green; basic and acidic amino acid
residues are colored blue and red, respec-
tively (Takahashi et al., 2000) 
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Протоксины (protoxins) – протоксин-I (protoxin-I, ProTx-I) и протоксин-II 
(protoxin-II, ProTx-II) выделены из яда T. ruriens (Middleton et al., 2002; Priest et al., 
2007; Wright et al., 2017). В соответствии с рациональной номенклатурой они 
называются β/ω-theraphotoxin-Tp1a и β/ω-theraphotoxin-Tp2a соответственно. Про-
токсин-I состоит из 35 а.о., стабилизированных тремя дисульфидными связями, и 
имеет Mr 3994 Да (см. табл. 2). Протоксин-II также состоит из 30 а.о., стабилизи-
рованных тремя дисульфидными связями с Mr 3833 Да. C использованием твердо-
фазного синтеза получены лантионин5-связанные аналоги ProTx-II, в которых одна 
из трех дисульфидных связей заменена на тиоэфирную связь, что открывает воз-
можности оптимизации конструирования и синтеза конформационно ограничен-
ных пептидов с улучшенными фармакокинетическими свойствами (рис. 3). 

Протоксин-I блокирует по-
тенциал-управляемые Ca2+-каналы 
Cav3.1 (IC = 53 нM), К+-кана-
лы Kv2.1(IC50 = 411 нМ) и все тести-
рованные Na+-каналы (IC = 60 – 
104 нМ), а также TRPA16 кана-
лы (IC50 = 389 нM). Протоксин-II 
блокирует потенциал-управляемые 
Na+-каналы Nav1.7 (IC50 = 1 – 1.5 nM). 
При этом протоксин-II по крайней 
мере в 100 раз более селективен 
для NaV1.7 по сравнению с други-
ми подтипами натриевых каналов, 
что позволяет рассматривать его 
как универсальный эксперимен-
тальный инструмент для изучения 
роли NaV1.7. Помимо натриевых 
каналов, протоксин-II также инги-
бирует некоторые подтипы потен-
циал-управляемых кальциевых 
каналов, Cav1.2 и Cav3.2. 

 

 
5 Лантионин – это непротеиногенная аминокислота с химической формулой (HOOC-

CH(NH2)-CH2-S-CH2–CH(NH2)-COOH). Обычно он образован остатком цистеина и остатком 
дегидратированного серина. 

6 Ионный канал TRPA1 (Transient Receptor Potential Ankyrin) – одно из семейств ион-
ных каналов TRP, отличающееся длинным N-концом, содержащим цистеин и состоящим из 
18 повторяющихся анкириновых доменов. TRPA1 является мишенью для действия таких 
веществ, как горчичное масло и чеснок. Не исключается роль TRPA1 в реализации темпера-
турной (холодовой) и болевой чувствительности, боли воспаления, а также слуха. TRPA1 
также является мишенью для таких внешних раздражителей, как акролеин (входит в состав 
слезоточивого газа и оказывает токсическое и воспалительное действие), выхлопные газы и 
побочные продукты метаболизма химиотерапевтических препаратов. 

 
 

Рис. 3. Вариант замены дисульфидной связи Сys9-
S-S-Сys21 на тиоэфирную связь Lan9-S-Lan21 в
молекуле ProTx-II (Wright et al., 2017) 
Fig. 3. An option to replace the Cys9–S–S–Cys21
disulfide bond with the Lan9-S-Lan21 thioether bond
in the ProTx-II molecule (Wright et al., 2017) 
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Токсины яда паука-птицееда Cyriopagopus hainanus 

Cyriopagopus hainanus (Liang, Peng, Huang, Chen, 1999) (= Selenocosmia hai-
nana, Ornithoctonus hainana, Haplopelma hainanum) обитает в Китае и Вьетнаме. 
C. hainanus похож на C. schmidti, но отличается темно-коричневой окраской тела и 
более длинными «шипами» на обращенной вперед (пролатеральной) стороне мак-
силл. C. hainanus делает норы, выстланные шелком, и часто с шелковыми сигналь-
ными линиями, исходящими изо рта. Паук остается в норе в течение дня, выходя 
только ночью, чтобы поймать добычу, в основном крупных насекомых.  

Хаинантоксины (hainantoxins) в виде большого числа изоформ выделены из 
яда C. hainanus. В соответствии с рациональной номенклатурой они получили 
название терафотоксины (theraphotoxins). Наиболее полно изучены хаинантоксины 
I – V (hainantoxins I – V, HnTx-I-V) (Li et al., 2003; Liu et al., 2013; Cheng et al., 2016). 
Хаинантоксины I – V состоят из 33 – 37 а.о., с Mr 3.6 – 4.2 кДа. Хаинантоксины I (см. 
табл. 2), III и IV демонстрируют высокую гомологию, включая наличие трех дисуль-
фидных связей, которые образуют мотив ингибиторного цистеинового узла (ICK).  

Хаинантоксины являются блокаторами потенциал-управляемых Na+-каналов 
как у насекомых, так и у млекопитающих, но с разной эффективностью. Наиболее 
селективным антагонистом нейрональных тетродотоксин (TTX)-чувствительных 
потенциал-управляемых натриевых каналов (IC50 = 1270 нМ для Nav1.1, 270 нМ 
для Nav1.2, 491 нМ для Nav1.3 и 232 нМ для Nav1.7) является хаинантоксин-III, но 
он не влияет на каналы Nav1.4 и Nav1.5.  

 
Токсины яда паука-птицееда Cyriopagopus schmidti 

Cyriopagopus schmidti (von Wirth, 1991) (=Haplopelma schmidti, Selenocosmia 
huwena, Ornithoctonus huwena, Haplopelma huwenum) обитает в провинции Гуанси 
на юге Китая. Также как представители рода Cyriopagopus, C. schmidti оплетает 
норы шелковой паутиной. Паук охотится в основном на крупных насекомых.  

Хувентоксины (huwentoxins). Как показали биохимические исследования, а 
также транскриптомный и протеомный анализы в яде C. schmidti содержится 
большое число полипептидных токсинов и белков (Liang, 2004; Yuan et al., 2008; 
Deng et al., 2014; Agwa et al., 2017). Часть из них, получившие групповое название 
хувентоксинов (huwentoxins, HwTx), были очищены и охарактеризованы. Хувен-
токсины обладают разными биологическими активностями, включая ингибирова-
ние кальциевых и натриевых каналов, инсектицидной активностью, лектинопо-
добной агглютинацией и ингибированием трипсина. Эти различия нашли свое от-
ражение в рекомендованных названиях согласно рациональной номенклатуре 
(табл. 3). Однако следует подчеркнуть, что для большого числа идентифицирован-
ных с химической точки зрения токсинов не установлена молекулярная мишень их 
действия, на что указывает префикс «U – unknown activity». Большинство хувенток-
синов состоят из 28 – 55 а.о., сшитых тремя дисульфидными связями (см. табл. 3). 

Как правило, типичные хувентоксины имеют компактную пространственную 
структуру, состоящую из небольших трехцепочечных антипараллельных бета-
листов и бета-поворотов. На одной стороне молекулы расположен небольшой гид-
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рофобный участок, три дисульфидные связи располагаются внутри молекулы. 
Структура содержит мотив «цистинового узла» (ICK). 
 
Таблица 3. Примеры названия хувентоксинов 
Table 3. Examples of Huventoxins names 

Рекомендованное название / 
Recommended name 

Синоним / Synonym 
Краткое название / 

Short name 
Uniprot 

μ/ω-theraphotoxin-Hs1a Huwentoxin-I HwTx-I P56676 
U1-theraphotoxin-Hs1a Huwentoxin-II HwTx-II P82959 
μ-theraphotoxin-Hs1a Huwentoxin-III HwTx-III P61103 
μ-theraphotoxin-Hs2a Huwentoxin-IV HwTx-IV P83303 
ω-theraphotoxin-Hs2a Huwentoxin-V HwTx-V P61104 
U3-theraphotoxin-Hs1a Huwentoxin-VI HwTx-VI P68420 
U1-theraphotoxin-Hs1a Huwentoxin-VII HwTx-VII P68421 
U1-theraphotoxin-Hs1f Huwentoxin-VIII HwTx-VIII P68422 
U4-theraphotoxin-Hs1a Huwentoxin-IX HwTx-IX P68423 
ω-theraphotoxin-Hs1a Huwentoxin-X HwTx-X P68424 
Kunitz-type κπ-theraphotoxin-Hs1a Huwentoxin-XI HwTx-XI P68425 

 
Хувентоксины обладают широким спектром биологической активности. 

HwTx-1 (см. табл. 2) ингибирует ТТХ-чувствительные Na+-каналы в нейронах 
спинного мозга крысы (IC50 = 55 нМ), а также активен при прямом тестировании 
на каналах Nav1.7 (IC50 = 25.1÷630 нМ). Кроме того, ингибирует Ca2+-каналы N-
типа (Cav2.2; IC50 = 100 нМ). При интратекальном введении (под оболочки мозга) 
токсин вызывает анальгетический эффект на модели болевой реакции, вызванной 
формалином. Смертельные дозы для мышей: LD50 0.7 mg/kg при в/б введении и 
LD50 9.40 мкг/кг при внутрижелудочковом введении. HwTx-II является инсекто-
токсином, блокирует нервно-мышечную передачу. Действует кооперативно, по-
тенцируя активность хувентоксина-I. HwTx-III – блокатор Na+-каналов, подобный 
тетродотоксину. In vivo обратимо парализует тараканов. HwTx-IV – летальный 
нейротоксин, ингибирует потенциал-управляемые Na+-каналы Nav1.2 (IC50 = 
= 10÷150 нМ), rNav1.3 (IC50 = 338 нМ), Nav1.6 (IC50 = 117 нМ) и hNav1.7 (IC50 = 9.6 – 
33 нМ). HwTx-V блокирует Сa2+-каналы таракана. Вызывает обратимый паралич у 
саранчи и тараканов, в высоких дозах приводит к летальному исходу. HwTx-XI – 
двухфункциональный токсин, ингибирующий как сериновые протеазы (например, 
трипсин), т.е. являющийся аналогом ингибитор типа Кунитца, так и потенциал-
управляемые К+-каналы (Kv). Токсин активнее действует на Kv1.1 (78% ингибиро-
вания), чем на Kv1.2 (10% ингибирования) и Kv1.3 (28% ингибирования), но в вы-
соких концентрациях (5 мкМ). При введении в четвертый желудочек мозга мыши 
токсичность (LD50) HwTx-XI составляет 256±23 мкг/кг. HwTx-XVI специфически 
ингибирует Сa2+-каналы N-типа в клетках ганглия заднего корешка спинного мозга 
крысы (IC50 = 60 нМ), а также семявыносящего протока (vas deferens) крысы, но не 
оказывает влияния на Сa2+-каналы Т-типа, К+- и Na+-каналы. Внутрибрюшинное 
введение токсина HwTx-XVI вызывает значительный анальгетический ответ на 
вызванную формалином болевую реакцию, а также в тесте горячей пластинки. 
Полагают, что HwTx-XVI имеет терапевтический потенциал для разработки новых 
потенциальных анальгетиков.  
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Токсины яда паука-птицееда Chilobrachys guangxiensis 

Chilobrachys guangxiensis (известный как «китайский тарантул») – вид птице-
еда, обитающий в Китае, в провинции Хайнань. Этот сравнительно крупный нор-
ный паук-птицеед достигает длины 8 – 9 см по телу, 16 – 18 см в размахе ходиль-
ных ног, имеет коричневую окраску.  

Цзинчжаотоксины (jingzhaotoxins) – это групповое название полипептид-
ных токсинов, выделенных из яда C. guangxiensis, взаимодействующих с различ-
ными Na+- и K+-ионными каналами (Chen et al., 2008; Liao et al., 2007; Xiao et al., 
2004). Эти различия нашли свое отражение в рекомендованных, согласно рацио-
нальной номенклатуре, названиях (табл. 4). 

 
Таблица 4. Примеры названия цзинчжаотоксинов 
Table 4. Examples of Jingzhaotoxins names 

Рекомендованное название / 
Recommended name 

Синоним / Synonym 
Краткое название / 

Short name 
Uniprot 

Delta-theraphotoxin-Cg1a1 Jingzhaotoxin-I JZTX-I P83974 
U7-theraphotoxin-Cg1a Jingzhaotoxin-II JZTX-II B1P1B9 
Beta/kappa-theraphotoxin-Cg1a Jingzhaotoxin-III JZTX-III P62520 
Mu-theraphotoxin-Cg2a Jingzhaotoxin-IV JZTX-IV B1P1F4 
Beta/kappa-theraphotoxin-Cg2a Jingzhaotoxin-V JZTX-V Q2PAY4 
U18-theraphotoxin-Cg1a Jingzhaotoxin-IX JzTx-IX B1P1F5 
Kappa-theraphotoxin-Cg1a1 Jingzhaotoxin-XI JZTX-XI P0C247 
Kappa-theraphotoxin-Cg2a Jingzhaotoxin-XII JZTX-XII P0C5X7 
Mu-theraphotoxin-Cg1a Jingzhaotoxin-34 JZTX-34 B1P1F7 

 
Большинство цзинчжаотоксинов состоят из 29 – 36 а.о., например, цзинчжао-

токсин-1 сшит тремя дисульфидными связями (см. табл. 2) и имеет характерный 
ICK мотив с шестью остатками цистеинов. Сырой яд C. guangxiensis при в/б вве-
дении мышам имеет LD50 = 4.4 мг/кг. Значения LD50 для токсинов, входящих в со-
став яда, варьируются от 0.23 мг/кг для JZTX-IX до 1.48 мг/кг для JZTX-I. Цзин-
чжаотоксины обладают мультифункциональными свойствами, взаимодействуя с 
разными ионными каналами, в том числе потенциал-управляемыми TTX-чув-
ствительными (TTX-S) и TTX-устойчивыми (TTX-R) натриевыми каналами (Nav), 
а также потенциал-управляемыми калиевыми каналами (Kv) с разной степенью 
селективности. 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Подведем итог анализу химической природы и механизмов токсического дей-
ствия яда пауков-птицеедов. Токсические полипептиды яда пауков способны се-
лективно взаимодействовать с ионными каналами и синаптическими структурами. 
Рассмотренные примеры химического состава и механизмов действия яда пауков-
птицеедов свидетельствуют, что их характерной особенностью является поли-
тропность: способность яда одного вида пауков взаимодействовать с различными 
молекулярными мишенями жертвы или хищника. Эта особенность обусловлена 
наличием в яде полипептидных токсинов, селективно действующих на ключевые 
процессы в нервной системе: синаптическую передачу и функционирование ион-
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ных каналов. Миллионы лет молекулярной эволюции и селективного давления 
привели к созданию у животных ядовитых арсеналов, дополненных синергиче-
скими и взаимодополняющими токсинами для наиболее эффективного обездвижи-
вания добычи, т. е. появлению фармакологически сложных ядов, имеющихся в том 
числе и у пауков.  

Учитывая вышесказанное, общую схему поражающего действия яда пауков 
на примере насекомых (наиболее распространённой добычи пауков-птицеедов) 
можно представить следующим образом. Действуя через ионотропные глутамат-
ные рецепторы нервно-мышечной системы, яд вызывает быстрый, но обратимый 
паралич. Более стойкому обездвиживанию способствуют блокаторы K+-каналов, 
предотвращающие реполяризацию нервной мембраны, а также блокаторы Na+-ка-
налов токсинами, которые подавляют инактивацию, еще больше активируя нерв-
ную ткань. Действие этих токсинов приводит к массивному выбросу и истощению 
нейротрансмиттеров в пресинаптических окончаниях, что дает время для более 
медленно действующих, но необратимых блокаторов Ca2+-каналов, что полностью 
подавляет высвобождение нейротрансмиттеров и приводит к необратимому пара-
личу насекомого с летальным исходом. Такое синергетическое действие токсинов 
(«групп заговорщиков», cabals) не только повышает эффективность действия яда, 
но и приводит к его экономии. Следует учесть и болевой эффект, вызываемый 
компонентами яда и способный, например, отпугнуть хищника. 

Молекулярная биология дает множество примеров успешного использования 
нейротоксинов. Так, основываясь на естественном для пауков-птицеедов взаимо-
действии в паре хищник – жертва с насекомыми, было логичным использовать 
инсектотоксины яда пауков для разработки биоинсектицидов в рамках «зеленой» 
биотехнологии. Такой подход оказался вполне продуктивным, уже получены 
трансгенные растения, продуцирующие токсины (Khan et al., 2006), а также вирус-
ные векторы на основе бакуловирусов, содержащие гены токсинов и доставляю-
щие токсины к своим мишеням в организме жертвы (Ardisson-Araújo et al., 2013). 

Наблюдаемое в зоотоксинах разнообразие компонентов одного структурного 
типа сегодня называют уже упоминавшейся эволюционно отредактированной 
«комбинаторной библиотекой». Примеры этому дают токсины конусов – брюхо-
ногих моллюсков, скорпионов и пауков. Эти зоотоксины обладают различной эф-
фективностью и специфичностью в отношении широкого круга рецепторов, а ре-
зультирующая смесь токсинов эффективна для разновидовых мишеней. Эти факты 
позволяют выдвинуть гипотезу эволюционного преимущества наличия такого бо-
гатого арсенала «химического оружия» – например, отслеживать способность 
жертвы мутировать и тем самым пытаться ускользнуть из-под воздействия хищни-
ка, однако у последнего есть «запасные» варианты токсинов, которые могут быть 
аффинными к мутирующему рецептору. В дальнейшем эта комбинация может 
быть подхвачена отбором, а источником является все та же «комбинаторная биб-
лиотека». Зоотоксины используются как для защиты, так и для нападения, но ни в 
одном из этих случаев не предусматривается щадящее отношение к жертве или 
агрессору: смертельный исход является самым эффективным. Но природа «муд-
рее» – она не дает ядовитым животным такого абсолютного преимущества, спо-
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собного подорвать их ресурсную базу – жертва тоже эволюционирует и совершен-
ствует защитные механизмы. Поэтому избыточность токсинов – это шанс сохра-
нить паритет в эволюционной «гонке вооружений» хищника и жертвы. 
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Abstract. Spiders are the most important entomophages in ecosystems. They are the most nume-
rous poisonous animals on the planet, indispensable regulators of populations’ numbers by killing 
mainly insects and other small arthropods. Spiders are an integral part of the food chain; they pro-
duce venom serving to immobilize the prey. Spider venoms are a “natural combinatorial library” 
of biologically active substances, with varying effectiveness and specificity. A feature of the bio-
logical effect of spider’s venom is a unique combination of the low toxicity of the whole venom, 
for both animals and humans, with high selectivity of the interaction of the neurotoxins, which are 
part of the venom, with the molecular structures of ion channels and synaptic receptors of the 
nervous system. The present review introduces the reader to new fundamental facts, ideas and per-
spective of the practical application of spider’s venoms in biomedical research and drug design. 
The current state of research on a unique set of polypeptide toxins which serve as chemical factors 
(allomons) of the interspecific (allelochemical) interactions of spiders of the family Thetaphosidae 
is considered. Modern information on the structure of spiders’ venom toxins is analyzed using the 
UniProt database. The latest bioecological and toxicological characteristics of tarantulas are pre-
sented. The chemical nature and mechanism of action of some unique toxins selectively acting on 
key processes in the nervous system are considered. The toxins act upon synaptic transmission and 
the functioning ion channels, which allow spiders not only to interact with various molecular tar-
gets of the prey or predator, but also to implement various life strategies, gaining an evolutionary 
advantage. 
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Аннотация. Пресноводный фитопланктон чувствителен к изменениям окружающей среды, 
поэтому его мониторинг имеет экологическое, рекреационное и экономическое значение. 
Анализ многолетних изменений фитопланктонных сообществ особенно важен, поскольку 
позволяет не только выявлять причины изменений, но и делать прогнозы на будущее. В 
настоящей работе проведено исследование динамики доминантных видов летнего фито-
планктона дельты р. Великой с 2016 по 2021 г., в том числе изучена связь видового состава 
и количественных характеристик фитопланктона с изменениями рН и температуры воды. В 
целом в течение исследованного периода обозначилась тенденция к снижению видового 
разнообразия и количества фитопланктона в дельте р. Великой. В 2020 и 2021 гг. отмеча-
лось резкое снижение количества/биомассы тех видов фитопланктона, которые обычно до-
минируют в р. Великой. Данные изменения затронули сначала зеленые микроводоросли и 
цианобактерии (2020 г.), затем диатомовые водоросли (2021 г.). В течение того же периода 
(2020 – 2021 гг.) наблюдали наибольшее снижение количества клеток у цианобактерии 
Aphanocapsa delicatissima, что позволяет использовать данный вид как индикатор состояния 
фитопланктона в дельте р. Великой. Температура и рН воды значительно влияли на количе-
ство клеток доминантных отделов (Bacillariophyta, Chlorophyta, Cyanobacteria) и слабо кор-
релировали с видовым составом. Особенно температура воды и рН воды влияли на количество 
клеток цианобактерий, что указывает на важность этих факторов для инициации цветения во-
доемов и позволяет предполагать усиление эффекта при их единовременном действии. 
Ключевые слова: фитопланктон, доминантные виды, видовой состав, экологическое рав-
новесие 
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ВВЕДЕНИЕ 

Фитопланктон играет ключевую роль в круговороте углерода и составляет ос-
нову пищевой цепи пресноводных и морских водоемов. Антропогенные и клима-
тические изменения оказывают значительное влияние на изменение структуры 
фитопланктонного сообщества, что, в свою очередь, отражается на функциониро-
вании всей экосистемы (Barinova et al., 2006; Castellani, 2010). 

Негативное воздействие антропогенного влияния на фитопланктонные сооб-
щества возродило научный интерес к изучению взаимосвязи между биоразнообра-
зием и стабильностью экосистем. Вопрос о том, необходимы ли все виды в экоси-
стеме для поддержания ее способности к восстановлению, является ключевым в 
возникшей дискуссии (Elliott, 2012). В настоящее время считается, что видовое 
богатство и динамика популяций доминирующих видов значительно влияют на 
стабильность сообщества при действии различных стрессов. При гибели или зна-
чительном снижении количества доминирующих видов может происходить рост 
редких и устойчивых к стрессу видов, что должно предупредить гибель естествен-
ных сообществ. Например, мелкий фитопланктон, как принято считать, лучше 
приспособлен к олиготрофным условиям, поэтому структура сообществ фито-
планктона может сместиться в сторону мелкоклеточных видов при снижении до-
ступности биогенных элементов (Díaz, Cabido, 2001).  

 Изменения абиотических факторов (доступность СО2, температура, инсоля-
ция, доступность биогенных элементов, уровень солености и т.д.) значительно 
влияют на эффективность фотосинтетических процессов, а также распространение 
и распределение видового состава фитопланктона (Díaz, Cabido, 2001). Влияние 
некоторых факторов, например, содержания CO2 и температуры, может быть как 
прямым, так и косвенным. Так, увеличение CO2 напрямую способствует активации 
фотосинтетических процессов и, как следствие, увеличивается количество водо-
рослей, но данный эффект весьма видоспецифичен (Raven et al., 2011; Ighalo et al., 
2022). Было показано, что увеличение содержания CO2 способствует росту более 
крупных представителей диатомовых (Wu et al., 2014; Hennon et al., 2017). Кроме 
того, повышенный уровень CO2 может вызывать изменения в химическом составе 
карбонатов, уменьшение рН и закисление водоема (Beaufort et al., 2011; Nagelker-
ken, Connell, 2015).  

Известно, что видовой состав сообществ фитопланктона тесно связан с вели-
чиной рН (Dixit et al., 1992; Locke, Sprules, 2000), которая влияет на скорость роста 
и численность видов, что может приводить к смене доминантных сообществ. Важ-
но, что изменения величины рН водоемов, индуцированные антропогенными фак-
торами, влияют на все организмы: от водорослей до позвоночных, и представляют 
основную угрозу биоразнообразию и функционированию экосистем (Yang et al., 



 
 
 
 
 
 
 
 
 

ДИНАМИКА СОСТАВА И СТРУКТУРЫ СООБЩЕСТВ ФИТОПЛАНКТОНА 

ПОВОЛЖСКИЙ ЭКОЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ   № 4   2024                                                                    433 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

2008), что определяет важность мониторинга данного параметра и необходимость 
оценки его влияния на структуру фитопланктонного сообщества.  

Увеличение температуры в основном приводит к росту скорости метаболизма, 
при этом скорость дыхания возрастает в большей степени по сравнению с фото-
синтезом (Regaudie-de-Gioux, Duarte, 2012). Это способствует образованию ло-
кальных анаэробных условий, благоприятных для распространения видов водо-
рослей и нефотосинтезирующей микрофлоры с развитым анаэробным метаболиз-
мом. Кроме того, изменение температуры коррелирует с размером клеток водо-
рослей, в частности, с преобладанием мелких видов диатомовых, как предполага-
ют, вследствие температурной стратификации (Finkel et al., 2005).    

В настоящей работе проведен анализ многолетних (с 2016 по 2021 г.) измене-
ний доминантных сообществ фитопланктона в дельте р. Великой – наиболее круп-
ной реки Псковской области (Россия). Она является основным источником воды 
для Псковско-Чудского озера, определяя в значительной степени экологическое 
состояние этого крупного озера. Дельта реки Великой представлена комплексом 
заболоченных островов, разделенных протоками, и является уникальной экотон-
ной акваторией, соединяющей речные и озерные экосистемы, а также играет роль 
барьера, защищающего Псковско-Чудское озеро от загрязнения, вызванного ан-
тропогенными факторами. На ее территории встречаются редкие представители 
флоры и фауны (Lebedeva, 2006). 

Цель работы: проанализировать взаимосвязи между температурой, рН воды и 
таксономическим составом доминантных видов фитопланктона в дельте р. Вели-
кой в разные сезоны 2016 – 2021 гг. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Исследования проводили в летний период с 2016 по 2021 г. на пяти постоян-
ных станциях дельты р. Великой 
(рис. 1).  

Гидробиологический материал 
отбирали пластиковыми емкостями 
(0.5 л) с поверхностного слоя (0.5 м) 
дельты и фиксировали раствором 
формалина. Параллельно с отбором 
проб фитопланктона проводили 
измерение температуры и рН воды. 

После отстаивания отобранные 
пробы фитопланктона концентри-
ровали осадочным методом до 5 – 
10 мл с помощью сифона, затянуто-
го несколькими слоями мельнично-
го газа № 76 (Sadchikov, 2003).  

Идентификацию микроводорос-
лей проводили с помощью микро-
скопа «Carl Zeiss Axio Lab. A1.» 

 
 

Рис. 1. Станции отбора проб (●) дельты р. Великой
(Муровицы, Горки, Средняя, Большая Листовка,
Вайменка) 
Fig. 1. Sampling stations (●) in the Velikaya River
delta (Murovitsy, Gorki, Srednaya, Bolshaya Listov-
ka, Vaymenka) 
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(Carl Zeiss, Германия), используя определители, указанные ранее (Drozdenko, 
Antal, 2021).  

Для количественного анализа фитопланктона использовали камеру Нажотта 
объемом 0.05 см3. Клетки на литр пересчитывали по общеизвестной формуле 
(Sadchikov, 2003). Доминирующими видами считали микроводоросли, числен-
ность которых была больше 15% от общего количества летнего фитопланктона 
исследуемого года.   

За весь период исследования было обработано 60 качественных и количе-
ственных проб фитопланктона. 

Подготовительную обработку и анализ данных проводили в приложении 
Microsoft Office Excel 2010 (Microsoft Corp.), статистические расчеты выполняли с 
использованием программы STATISTICA 6.0 (Statsoft Inc., OK, USA). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Изменения доминантных отделов фитопланктона. В период с 2016 г. по 
2021 г. уменьшалось общее количество видов в дельте р. Великой (рис. 2, а). 
Наиболее значительные изменения происходили в 2017 и в 2020 гг., однако их ди-
намика была разной. В 2017 г. количество видов снизилось на 23% (с 165 до 127) 
по сравнению с 2016 г. и оставалось примерно на том же уровне до 2019 г. В 2020 
г. наблюдали еще большее уменьшение видового состава (до 94), а в 2021 г. – не-
которое увеличение количества видов (до 123), однако эта величина была ниже 
показателей в первые 4 года исследования.  

Пятилетняя динамика изменения количества клеток также была отрицатель-
ной (см. рис. 2, а) – снижение составило около 70 – 80%, за исключением 2018 г., 
когда наблюдали значительное (более чем в 13 раз) увеличение количества клеток 
по сравнению с 2017 г. Однако на следующий год (2019) количество клеток снизи-
лось до уровня 2017 г. и мало изменялось в дальнейшем. 

Снижение количества клеток в 2017 г. по сравнению с 2016 г. происходило в 
основном за счет уменьшения количества клеток в двух отделах фототрофных 
микроорганизмов: Chlorophyta (на 82%) и Cyanobacteria (на 75%) (рис. 3). Значи-
тельное увеличение количества клеток в 2018 г. по сравнению с 2017 г. также было 
связано с этими двумя отделами. Так, количество клеток отдела Chlorophyta уве-
личилось более чем в 17 раз, а Cyanobacteria – в 22 раза по сравнению с 2017 г. 
Уменьшение количества клеток в 2019 г. происходило во всех трех отделах при-
мерно одинаково (на 90%). 

Уменьшение видового богатства в 2017 г. происходило в основном за счет 
снижения количества видов из доминантных отделов (см. рис. 2, б). Значительное 
уменьшение количества видов наблюдали в отделе Chlorophyta (на 40%), затем 
Cyanobacteria (на 25%) и Bacillariophyta (на 16%). Следует отметить, что в анализ 
включали род водорослей, содержащий 4 и более видов. В 2017 г. было зареги-
стрировано снижение видовых представителей следующих родов отдела Chloro-
phyta: Ankistrodesmus (100% снижение), Chlamydomonas (снижение на 57%), Mono-
raphidium (на 43%), Kirchneriella (на 40%), Scenedesmus (на 30%), Dictyosphaerium 
(на 29%), Pediastrum (на 25%). В отделе Bacillariophyta снижение количества видов 
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наблюдали у Diatoma (на 75%), Epithemia (на 75%), Cymbella (на 60%), Fragilaria 
(на 55%), Achnanthes (на 50%), Gyrosigma (на 50%), Navicula (на 44%), Gomphone-
ma (на 40%), Aulacoseira (на 25%), 
а в отделе Cyanobacteria – у Apha-
nocapsa (на 50%), Aphanothece 
(на 40%), Anabaena (на 25%). 

При снижении видового бо-
гатства в 2020 г. наблюдали сни-
жение количества видов по срав-
нению с 2019 г. у следующих 
родов Chlorophyta: Tetraëdron (на 
75%) и Scenedesmus (на 50%). 
Отдел Bacillariophyta характери-
зовался снижением видового сос-
тава у четырех родов: Diatoma 
(100% снижение), Fragilaria (на 
57%), Navicula (на 57%), Nitz-
schia (на 25%). У цианобактерий 
каждый род был представлен 1-2 
видами, поэтому при анализе 
использовали род с двумя пред-
ставителями. Число видов рода 
Aphanocapsa снизилось на 50%, а 
представители родов Merismope-
dia и Snowella зарегистрированы 
не были. 

Доминантные и устойчивые 
к стрессу виды. Изменения до-
минантных видов основных от-
делов фитопланктона представ-
лено на рис. 4. У диатомовых 
водорослей было выявлено три 
доминантных вида: Aulacoseira 
granulata, Stephanodiscus hantz-
schii и Stephanodiscus hantzschii 
var. pusilla (см. рис. 4, а). В 2018 г. 
наблюдали рост количества кле-
ток St. hantzschii var. pusilla с 10 
до 50%, а на следующий год дан-
ный показатель снижался до 30%. 
При снижении видового богат-
ства в 2017 г. не было выявлено 
видов, вклад которых в количе-
ственные показатели фитопланк-
тонных сообществ превышал 15%. 
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Рис. 2. Изменение общего количества видов (а), 
количество видов по отделам (б), рН и температуры 
(в) в дельте р. Великой в летний период 
Fig. 2. Change in the total number of species (a), the 
number of species by phylum (b), pH and temperature 
(c) in the delta of the Velikaya River in the summer 
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Снижение количества видов в 
2020 г. сопровождалось значитель-
ным ростом (с 3 до 70%) вклада 
Aulacoseira granulata и снижени-
ем Stephanodiscus hantzschii, ко-
торый являлся доминантным в 
предыдущие несколько лет.  

У представителей зеленых 
микроводорослей (см. рис. 4, б) 
снижение количества видов и кон-
центрации клеток в 2017 г. по 
сравнению с 2016 г. сопровожда-
лось значительным падением (c 60 
до 2%) вклада Chlamydomonas 
monadina и увеличением вклада 
Scenedesmus quadricauda c 3 до 
23%. В 2018 г. на фоне увеличе-
ния общего количества клеток 
фитопланктона произошла смена 
доминантного вида на Binuclea-

ria lauterbornii. Затем в 2019 г. доминантным видом стал Chlamydomonas monadina 
(25%). В последующие два года четко выраженных доминант зеленых микроводо-
рослей не было обнаружено.  

У цианобактерий (см. рис. 4, с) на протяжении первых 4 лет основным доми-
нантным видом была Aphanocapsa delicatissima, вклад которой варьировал от 40 до 
50% за исключением 2017 г., когда доминировала Aphanokapsa incerta (56%). В 
2018 и 2019 гг. некоторый вклад (от 10 до 22%) вносили Aphanocapsa holsatica и 
Merismopedia minima. В 2020 и 2021 гг. видов, количество которых превышало 
20%, зарегистрировано не было.  

Влияние рН и температуры. Известно, что рН среды влияет на химическое 
равновесие и, соответственно, на доступность биогенных элементов для фито-
планктона, а также отражает количество растворенного неорганического углерода, 
доступного для фотосинтеза (Peterson et al., 1984). Изменения температуры и рН в 
дельте р. Великой в период исследования представлены на рис. 1, в. Максимальная 
(25.5ºС) и минимальная (16.6ºС) температуры были зарегистрированы в 2018 и 
2021 гг. соответственно. Схожие между собой температуры наблюдали в 2016 и 
2020 гг. (21.7ºС), а также в 2017 и 2019 гг. (18.8ºС). Минимальное значение рН 7.6 
было зарегистрировано в 2017 и 2020 гг., а максимальное – 8.0 в 2018 г. В осталь-
ные годы значения рН были около 7.8.  

Для определения степени возможной связи между температурой, рН, количе-
ством клеток и видов доминантных отделов были рассчитаны коэффициенты кор-
реляции (таблица). Наиболее высокая корреляция между температурой и количе-
ством клеток была выявлена для отдела Chlorophyta (r = 0.9), затем следовал отдел 
Cyanobacteria (r = 0.8) и Bacillariophyta (r = 0.7). Связь между количеством видов и 
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Рис. 3. Изменение количества клеток доминантных
отделов Bacillariophyta, Chlorophyta и Cyanobacteria
за пятилетний период 
Fig. 3. Change in the number of cells of the dominant
phyla of Bacillariophyta, Chlorophyta and Cyanobac-
teria over the five-year period 
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Рис. 4. Изменение доминантных видов от-
делов: а – Bacillariophyta, б – Chlorophyta, 
в – Cyanobacteria 
Fig. 4. Change in dominant species: a – Bacil-
lariophyta, b – Chlorophyta, c – Cyanobacteria в / c 

 
 

температурой была выражена в меньшей степени. Так, коэффициент корреляции 
между количеством видов и температурой составил 0.64 для отдела Chlorophyta и 
0.57 для Cyanobacteria, что свидетельствовало о наличии положительной связи 
между этими параметрами. Такой результат согласуется с полученными ранее 
данными о предпочтении цианобактериями более высоких температур по сравне-
нию с зелеными водорослями, что отражается в более выраженной зависимости 
скорости роста от температуры (Elliott, 2012). 

Влияние рН на изменение количества клеток было наиболее высоким у 
двух отделов – Bacillariophyta и Cyanobacteria, для которых коэффициент корреля-
ции составил 0.73 и 0.70 соответственно. Для зеленых водорослей коэффициент 
корреляции был несколько ниже – 0.59. Количество видов у диатомовых практи-
чески не было связано с рН (r = 0.04) и имелась слабая зависимость цианобактерий 
(r = 0.34). Для зеленых водорослей был выявлен более высокий коэффициент кор-
реляции (r = 0.60). 
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Коэффициент корреляции, рассчитанный между концентрацией клеток или количеством 
видов и абиотическими факторами (температурой и рН)  
Table. Correlation coefficient calculated between cell concentration or the number of species and 
abiotic factors (temperature and pH) 

Параметр / Parameter Bacillariophyta Chlorophyta Cyanobacteria 
Клетки / t, ºC / Сells / t, ºC 0.71 0.90 0.80 
Клетки / рН / Сells / рН 0.73 0.59 0.70 
Виды / t, ºC / Species / t, ºC -0.58 0.64 0.57 
Виды / рН / Species / рН 0.04 0.60 0.34 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Анализ структуры фитопланктона на данный момент является основным ин-
струментом для оценки жизнеспособности водной экосистемы, а также для опре-
деления различных показателей качества воды (Barinova et al., 2006; Castellani, 
2010). Следует особо отметить, что анализ многолетних изменений фитопланктон-
ных сообществ необходим не только для выявления изменений в экосистеме водо-
емов, но и для определения причин этих изменений и прогнозирования на будущее. 

В данной работе проведен анализ реакции доминантных отделов фитопланк-
тонного сообщества дельты р. Великой (2016 – 2021 гг.) на основные абиотические 
факторы ‒ рН и температуру. Основу флористического комплекса альгофлоры 
дельты составляли диатомовые и зеленые водоросли, что характерно для водоемов 
Псковской области (Drozdenko et al., 2020; Drozdenko, Volgusheva, 2021). Струк-
турная трансформация планктона, отражающаяся в перераспределении вклада 
двух отделов, зависела от температуры. Так, увеличение температуры приводило к 
доминированию зеленых водорослей над диатомовыми, а понижение – к обратно-
му эффекту, что позволяет прогнозировать доминирование отдела Chlorophyta при 
потеплении климата. Положительное влияние более высоких значений рН и тем-
пературы на количество клеток цианобактерий указывает на важность этих факто-
ров в периоды цветения водоемов и синергическое усиление эффекта при одно-
временном действии этих параметров.  

Исследования в течение шести лет, начиная с 2016 г., выявили тренд на сни-
жение видового богатства и количества фитопланктона в дельте р. Великой. Видо-
вое богатство уменьшилось примерно на 25%, в то время как численность клеток 
фитопланктона снизилась на 88% за этот период.  

Снижение видового богатства в дельте р. Великой в течение исследованного 
периода главным образом происходило за счет снижения численности представи-
телей доминантных отделов. В отделе Bacillariophyta наибольшее снижение видо-
вого разнообразия наблюдалось среди представителей следующих доминантных 
родов: Diatoma (75%), Epithemia (75%), Cymbella (60%), Fragilaria (55%), Achnanthes 
(50%), Navicula (57%) Gyrosigma (50%). Из отдела Chlorophyta наблюдали умень-
шение данного показателя у представителей Ankistrodesmus (100%), Tetraëdron 
(75%), Chlamydomonas (57%) и Scenedesmus (50%). У цианобактерий был выявлен 
один доминантный род (Aphanocapsa), видовое разнообразие которого снизилось 
на 50%.  
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Выявленные различия в качественном и количественном составе фитопланк-
тона могут быть связаны с особенностями сезонного развития, солнечной активно-
сти, с гидрохимическими особенностями (температура, динамика водных масс) и 
уровнем воды в дельте конкретного года в период отбора проб, а также с загрязне-
нием водной среды в результате антропогенной деятельности. 
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Abstract. Freshwater phytoplankton is sensitive to environmental changes; therefore its monito-
ring is a crucial aspect of ecological, recreational and economic importance. Examination of the 
multi-year alterations in phytoplankton populations is of paramount importance, as it enables to 
elucidate the underlying drivers of the change and to formulate projections for future scenarios. 
The present work studies the dynamics of the dominant species of summer phytoplankton in the 
Velikaya River delta from 2016 to 2021, including the relationship between the species composi-
tion and the quantitative characteristics of phytoplankton with changes in pH and water tempera-
ture. In general, there was a tendency of decreasing the species diversity and the quantity of phy-
toplankton in the delta of the Velikaya River during the study period. In 2020 and 2021, there was 
a sharp decline in the number/biomass of the phytoplankton species that usually dominated in the 
river. These changes first affected green microalgae and cyanobacteria (2020), and then diatoms 
(2021). During the same period (2020–2021), the largest decrease in cell numbers was observed in 
the cyanobacterium Aphanocapsa delicatissima, which allows us to use this species as an indicator 
of the status of the phytoplankton in the Velikaya River delta. Water temperature and pH signifi-
cantly influenced the numbers of cells of the dominant phyla (Bacillariophyta, Chlorophyta, and 
Cyanobacteria) and correlated weakly with the species composition. In particular, water tempera-
ture and pH influenced the numbers of cyanobacterial cells, indicating the importance of these fac-
tors in the initiation of blooms in water bodies and suggesting that the effect is enhanced by their 
simultaneous action. 
Keywords: phytoplankton, dominant species, species composition, ecological equilibrium 
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Аннотация. Настоящая статья посвящена усовершенствованию метода определения вос-
полняемых потенциалов популяций диких животных по динамическим рядам их численно-
сти. Суть метода состоит в том, что если динамический ряд численности содержит в себе 
хорошо выраженный достаточно протяженный участок перехода популяции от меньшей ее 
численности к большей, то его можно аппроксимировать логистической кривой и опреде-
лить значения нижнего и верхнего стационарных состояний популяции. Для этого необхо-
димо выбирать наиболее продолжительный временной период, пригодный для соответ-
ствующей аппроксимации. После этого в динамическом ряде численности нужно опреде-
лить временной период, в который численность росла наиболее быстро и с помощью пря-
молинейной аппроксимации нужно определить значение фактического максимального го-
дового прироста популяции. После этого можно определить восполняемый потенциал по-
пуляции как отношение четырехкратного значения фактического максимального годового 
прироста популяции к разности значений верхнего и нижнего стационарных состояний по-
пуляции. В том случае, когда в изучаемой популяции миграции животных незначительны 
или их объемы малы, по сравнению с внутренним воспроизводством, то можно говорить о 
тождестве восполняемого потенциала биотическому. Нами установлено, что наследственно 
обусловленный репродуктивный потенциал лося во всех исследованных нами популяциях 
примерно одинаков, независимо от мест их обитаний и близок к значению величины rm = 
= 0.5. Анализ фактически реализованной максимальной скорости роста рассмотренных по-
пуляций лося показал, что интенсивность их добычи в настоящее время может быть увели-
чена минимум в два-три раза без каких-либо негативных последствий. 
Ключевые слова: лось, восполняемый потенциал, динамические ряды численности попу-
ляций, репродуктивный потенциал 
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ВВЕДЕНИЕ 

Реальная среда обитания любого вида животных всегда имеет ограниченные 
ресурсы, необходимые для обеспечения их жизнедеятельности. Поэтому среда 
обитания характеризуется емкостью, определяющей предельную численность по-
пуляций животных, обитающих здесь, ее еще называют потенциальной емкостью. 
Если фактическая численность популяции мала, она растет экспоненциально, ко-
гда численность приближается к максимально возможной, ее рост экспоненциаль-
но замедляется. Такой характер изменения численности называется логистическим 
и описывается уравнением Ферхюльста – Пирла 

,1 





 

K

N
Nr

dt

dN
m

           K > 0, (1) 

где N – фактическая численность популяции, rm – максимальная экспоненциальная 
скорость роста популяции, удельная скорость роста без ограничений со стороны 
внешних ресурсов, K – предельное значение численности популяции, определяе-
мое потенциальной емкостью среды обитания. 

Величину rm еще называют репродуктивным или биотическим потенциалом. 
При анализе динамических рядов численности диких животных, во многих случа-
ях, можно выделить участки, где рост их численности имел достаточно выражен-
ный логистический характер. 

Расчет репродуктивного потенциала обычно производят по оценкам плодови-
тости и выживаемости для различных составляющих популяцию возрастных групп 
(Caughey, 1979; Gilyarov, 1990). Это достаточно легко сделать для групп живот-
ных, наблюдаемых в неволе, и совсем не просто для популяций диких животных, 
особенно крупных, наблюдаемых в полевых условиях. Поэтому исследования по 
оценке репродуктивных потенциалов диких копытных животных проводились 
лишь в отношении некоторых их популяций (Kelker, 1947; Andersen, 1962; Murphy, 
1963; Morisita, 1965; Saether et al., 2002; Nygrén et al., 2007; Kaeuffer et al., 2010; 
Glushkov et al., 2013; Glushkov, 2015; Peters et al., 2020; Paterson et al., 2021). 

В предыдущей работе (Kondratenkov et al., 2021) нами была показана принци-
пиальная возможность определения репродуктивных или биотических потенциа-
лов популяций некоторых видов диких копытных животных по динамическим ря-
дам их численности на примере Саратовской области. При этом предполагалось, 
что популяции указанных животных достаточно крупные, чтобы их можно было 
считать условно изолированными. То есть предполагалось, что потенциальный 
рост их численности определялся в первую очередь внутренними факторами, та-
кими как рождаемость и смертность, а внешними факторами, такими как мигра-
ции, можно было бы пренебречь. 
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Однако надо иметь в виду, что в реальности даже региональные популяции 
диких копытных животных нельзя считать достаточно изолированными, чтобы 
пренебрегать миграционными процессами. Потенциальная скорость роста числен-
ности этих популяций может быть существенно больше таковой скорости, опреде-
ляемой репродуктивным потенциалом, за счет притока животных с соседних тер-
риторий или, наоборот меньше, если перемещения животных будут происходить в 
обратном направлении. Миграционные процессы коренным образом будут отра-
жаться на динамических рядах численности таких популяций. 

Поэтому определяемую нами по динамическим рядам численности оценку 
максимальной экспоненциальной скорости роста популяции r0 в общем случае 
нельзя полностью отождествлять с репродуктивным потенциалом этой популяции 
rm, следовательно, необходимо определиться с терминами. 

В настоящей статье величину r0 мы будем называть восполняемым потенциа-
лом. В тех случаях, когда его можно будет отождествлять с репродуктивным по-
тенциалом, это будет оговариваться особо. 

Целью настоящего исследования является усовершенствование метода опре-
деления восполняемых потенциалов популяций диких животных по динамическим 
рядам их численности. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Проанализирована динамика состояния популяций лося (Alces alces L.) в раз-
личные периоды времени на территории России и Финляндии, а также в таких 
субъектах Российской Федерации, как Республика Карелия, Мурманской и Сара-
товских областях. При этом были использованы данные о численности этого вида 
А. А. Данилкина (Danilkin, 1999), Росстата, специально уполномоченных государ-
ственных органов по охране и использованию охотничьих ресурсов Российской 
Федерации, Республики Карелия, Мурманской и Саратовской областей. 

Выражение 1 хорошо описывает динамику изолированной популяции живых 
организмов, численность которых начинает увеличиваться от некоторой величины 
близкой к нулю и далее стремится к некоторой конечной фиксированной вели-
чине, ограниченной внешними ресурсами. Однако рост численности реальных по-
пуляций диких животных начинается с величин равных сотням, тысячам или де-
сяткам тысяч особей, в связи с чем нами был предложен следующий метод опре-
деления восполняемого потенциала популяции. 

Сначала данные динамического ряда численности аппроксимируются логи-
стической кривой вида 

,11 
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dt
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    KU > 0,      KL > 0,       KU > KL, (2) 

где r – логистический коэффициент функции, KU и KL – возможные стационарные 
значения численности популяции, соответствующие фактической емкости среды 
обитания вида на исследуемой территории, KU соответствует лучшим, а KL худ-
шим условиям обитания в течение рассматриваемого периода времени. 

Аппроксимация проводилась методом наименьших квадратов. 
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Временной период для аппроксимации выбирался таким образом, чтобы он 
включал в себя не только период непосредственного увеличения размеров популя-
ции, но и полностью периоды стационарного состояния непосредственно предше-
ствующие и (или) последующие за ростом численности. Если период стационар-
ного состояния был не выражен, а имели место минимумы или максимумы, то в 
качестве периода стационарного состояния выбирались года, на которые приходи-
лись указанные минимумы или максимумы, а также 1 – 3 года им предшествую-
щих и 1 – 3 года им последующих, в зависимости от вариабельности или надежно-
сти данных учета. 

В общем случае, в отличие от функции Ферхюльста – Пирла, коэффициент r в 
выражении 2 не имеет четкой биологической интерпретации, так как его значение, 
при одной и той же форме кривых, будет зависеть от конкретного положения гра-
фика функции относительно оси абсцисс. 

Далее выражение 2 приводилось к виду выражения 1 путем параллельного 
переноса, совмещая нижнюю асимптоту логистической кривой выражения 2 с 
осью абсцисс. Для чего из всех значений динамического ряда численности вычи-
талась величина KL. Затем по новым значениям динамического ряда проводилась 
аппроксимация логистической кривой выражения 1, заново определялась величина 
r, которая в дальнейшем обозначалась нами как r0. Здесь следует отметить, что 
заново определенную величину K нельзя интерпретировать как потенциальную 
емкость среды обитания, она в данном случае будет обозначать лишь верхний 
предел логистической функции и, в дальнейшем, в соответствии с целями настоя-
щей статьи, будем обозначать ее как K*. 

Первоначально мы интерпретировали величину r0, полученную таким обра-
зом, как оценку восполняемого потенциала популяции. Однако в дальнейшем вы-
яснилось, что чем больше часть динамического ряда, вбираемого в качестве ниж-
него или верхнего стационарных состояний, тем меньше значение параметра r0, 
при всех прочих равных условиях, таково влияние некоторых особенностей мето-
да наименьших квадратов. Возникла необходимость в определении некоторого 
объективного критерия для продолжительности временного периода, выбираемого 
для анализа динамического ряда численности. 

Собственно, в этом и заключается усовершенствование предложенного нами 
ранее метода определения восполняемых потенциалов популяций диких животных 
по динамическим рядам их численности. 

В общем случае величина r определяет крутизну наклона логистической кри-
вой (скорость роста численности), последнюю можно также оценить при помощи 
касательной к указанной кривой в точке ее перегиба. 

Как уже отмечалось ранее, логистическая кривая имеет три стадии роста, 
начальная стадия является приблизительно экспоненциальной, затем, по мере при-
ближения к верхнему пределу, рост замедляется и становится линейным, а по до-
стижении этого предела рост постепенно прекращается. Наибольших значений 
скорость роста достигает в точке перегиба, то есть на этапе линейного роста. Если 
в точке перегиба провести касательную прямую вида y = a0 + a1x, то коэффициент 
a1 (показатель максимального годового прироста популяции) и будет дополни-
тельной оценкой крутизны соответствующей логистической кривой. 
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Значение коэффициента a1 касательной к логистической кривой в точке ее пе-
региба определяется формулой 

                                                               a1 = 
r0K* 

, (3) 
4 

где r0 – логистический коэффициент, в нашем случае оценка максимальной удель-
ной скорости роста или восполняемого потенциала, K* – верхний предел логисти-
ческой функции. 

Далее, если в рассматриваемом динамическом ряду выбрать временной период, 
где численность росла примерно линейно, то аппроксимируя этот участок прямой 
линией, мы получим значение коэффициента a1 (показатель фактического макси-
мального годового прироста популяции), который можно взять в качестве крите-
рия оценки пригодности логистических кривых, получаемых аппроксимацией раз-
личных временных периодов изучаемого динамического ряда. В дальнейшем бу-
дем обозначать его как .  

Затем из всех логистических кривых, полученных для всех возможных вре-
менных периодов, выбираемых в качестве основы для последующей аппроксима-
ции, выбрать те, для которых значение коэффициента a1 соответствующих им ка-
сательных меньше значения величины .  

После чего, из отобранных логистических кривых следует выбрать ту, для ко-
торой значение коэффициента a1 наиболее близко к значению величины , ее ло-
гистический коэффициент r0 и следует принимать за восполняемый потенциал 
популяций.  

Это достаточно трудоемкий процесс, требующий значительных объемов вы-
числений, кроме того, он не всегда применим, например, когда нижнее или верх-
нее стационарные состояния слабо выражены, или вместо них имеются локальные 
максимумы или минимумы. 

Поэтому мы прибегли к возможности аналитического определения величины 
r0 посредством выражения 3, если в указанное выражение вместо величины a1 
подставить величину , то можно определить значение максимальной удельной 
или экспоненциальной скорости роста популяции, соответствующее фактическому 
максимальному годовому приросту популяции 

                                                               r0 =   . (4) 
K* 

Получаемое таким образом значение величины r0 практически не зависит от 
продолжительности временного периода, выбираемого для анализа динамического 
ряда численности и, соответственно, указанная величина может быть интерпрети-
рован как восполняемый потенциал популяции. 

Если при этом исходить из того, что K* ≈ KU - KL, то окончательно выражение 
для определения максимальной удельной или экспоненциальной скорости роста 
популяции можно переписать в виде 

                                                           r0 =   . (5) 
KU - KL 

Использование выражения 5 для определения восполняемых потенциалов по-
пуляций существенно снижает объем проводимых вычислений, так как отпадает 
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необходимость в приведении выражения 2 к виду уравнения Ферхюльста – Пирла. 
Кроме того, все переменные в выражении 5 имеют четкую биологическую интер-
претацию. 

Правда, значения величины r0, полученные в соответствии с выражением 5, 
могут несколько отличаться от аналогичных значений, полученных в соответствии 
с выражением 4, однако, эти отличия бывают не всегда и они незначительны. В 
целом указанная замена выражения 4 на выражение 5 себя оправдывает. 

Теперь мы можем окончательно сформулировать метод определения воспол-
няемых потенциалов популяций диких животных по динамическим рядам их чис-
ленности. 

Если динамический ряд численности содержит в себе хорошо выраженный и 
достаточно протяженный участок перехода популяции от меньшей ее численности 
к большей, то необходимо аппроксимировать его логистической кривой (выраже-
ние 2), с целью определения значений величин KL и KU, нижнего и верхнего преде-
лов ряда (стационарных состояний популяции). Для чего необходимо выбирать 
наиболее продолжительный временной период, пригодный для соответствующей 
аппроксимации. Следует учитывать, что предложенный нами метод оценки вос-
полняемых потенциалов является статистическим, поэтому чем больше данных 
временного ряда будет использовано, тем надежнее будут окончательные оценки. 

Затем на динамическом ряде необходимо определить временной период, где 
численность росла наиболее быстро, с помощью прямолинейной аппроксимации 
определить значение величины  (фактического максимального годового приро-
ста популяции). Подставить найденные значения указанных величин в выражение 5, 
и определить, таким образом, значение величины r0 (восполняемого потенциала 
популяции). 

В случае, когда в изучаемой популяции миграции животных незначительны 
или их объемы малы, по сравнению с внутренним воспроизводством, можно гово-
рить о тождестве восполняемого потенциала биотическому и примерном равенстве 
величин r0 и rm. 

Подготовительную обработку и анализ данных проводили в приложении 
Microsoft Office Excel 2010 (Microsoft Corp.), статистические расчеты выполнены с 
использованием пакета программ STATISTICA 6.0 (Statsoft Inc., OK, USA). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

На рисунке (а – д) представлены графики динамики численности лося (Alces 
alces L.) на территории России, Финляндии, Республики Карелия, Мурманской и 
Саратовской областей. 

Сведения о численности лося на территории России даны за период с 1950 
по 2021 г. График динамического ряда достаточно гладкий, кроме незначительно-
го периода с 1979 по 1992 г., а также небольшого, но резкого снижения численно-
сти в 2015 г., которое можно считать результатом стечения некоторых случай-
ных обстоятельств во время проведения учетов, а не реальным сокращением чис-
ленности.  
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На графике хорошо выделяются три периода роста численности популяции 

лося – до 1959 г., с 1968 по1979 г., с 2002 г. и по настоящее время. 
Сведения о численности лося на территории Финляндии даны за период с 

1950 по 2005 г. График динамического ряда тоже достаточно гладкий, выделяются 
два периода роста численности с 1969 по 1981 г. и с 1996 по 2001 г. Последний 
рост популяции лося был искусственно прерван за счет повышенной интенсивно-
сти его добычи (Danilkin, 1999). 

Сведения о численности лося на территориях республики Карелия, Мурман-
ской и Саратовской областей представлены за период с 1961 по 2021 г. Графики 
динамических рядов численности для указанных субъектов Российской Федерации 
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Динамика численности популяций лося: а –
в России, б – в Финляндии, в – в республике
Карелия, г – в Мурманской области, д – в
Саратовской области 
Figure. Population dynamics of Alces alces: 
a – in the Russian Federation, b – in Finland,
c – in the Republic of Karelia, d – in the Mur-
mansk region, e – in the Saratov region 
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имеют выраженную пилообразность, что объясняется наличием случайных со-
ставляющих в данных о численности лося. Это, в свою очередь, объясняется не-
большой численностью популяций этого вида в указанных субъектах Российской 
Федерации по сравнению с ранее рассмотренными популяциями. 

Для республики Карелия можно выделить две выраженных стадии роста чис-
ленности с 1967 по 1974 г. и с 1983 по 1991 г. Можно также говорить о некотором 
росте численности в период с 2002 по 2013 г., но он слабо выражен. 

Для Мурманской области выделяются две стадии роста численности с 1975 по 
1999 г., а также с 2002 г. и по настоящее время. 

Для Саратовской области уверенно можно говорить только об одном хорошо 
выраженном периоде роста численности с 2000 г. и по настоящее время. 

В табл. 1 приведены данные об участках, представленных выше динамиче-
ских рядов численности лося, выбранных для проведения соответствующего ана-
лиза и определения восполняемых потенциалов популяций. 
 
Таблица 1. Временные периоды, выбранные для определения восполняемых потенциалов 
рассматриваемых популяций лося по динамическим рядам их численности 
Table 1. Time periods chosen for determining the replenishable potentials of the considered popu-
lations of Alces alces according to their dynamic abundance series 
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Россия (1) / Russian Federation (1) 1958 – 1987 1968 – 1979 1973 1968 – 1976 
Финляндия / Finland 1953 – 1984 1969 – 1981 1974 1972 – 1980 
Республика Карелия (1) / Republic of Karelia (1) 1961 – 1981 1967 – 1974 1971 1968 – 1974 
Республика Карелия (2) / Republic of Karelia (2) 1982 – 1993 1983 – 1991 1987 1983 – 1991 
Мурманская область (1) / Murmansk region (1) 1975 – 1999 1984 – 1998 1989 1985 – 1993 
Россия (2) / Russian Federation (2) 1997 – 2021 2002 – 2021 2014 2009 – 2021 
Республика Карелия (3) / Republic of Karelia (3) 1998 – 2019 2002 – 2013 2009 2004 – 2013 
Мурманская область (2) / Murmansk region (2) 2002 – 2021 2016 – 2021 2018 2016 – 2021 
Саратовская область / Saratov region 2000 – 2021 2004 – 2021 2010 2006 – 2013 

 
Теперь определим изложенным выше методом восполняемые потенциалы для 

различных популяций лося в различные периоды их роста численности. Соответ-
ствующие расчеты представлены в табл. 2. 

Здесь мы видим, что полученный коэффициент максимальной удельной ско-
рости роста популяции лося в целом для Российской Федерации в первый выбран-
ный для анализа период роста численности r0 = 0.46 незначительно уступает тако-
вому для финской популяции лосей примерно для того же времени r0 = 0.49, что 
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для нас было несколько неожиданным. Ведь популяция лося в Российской Феде-
рации состоит из множества территориальных популяций этого вида, сравнимых 
по численности с финской популяцией лосей. Это говорит о том, что рост числен-
ности, по крайней мере, в большинстве из них проходил примерно в одно и то же 
время, что можно объяснить действием некоторого глобального для всего ареала 
обитания лося в России фактора. 

 
Таблица 2. Характеристики состояний рассматриваемых популяций лося в различные пе-
риоды времени и их восполняемые потенциалы 
Table 2. Characteristics of the states of the considered populations of Alces alces in different pe-
riods of time and their replenishing potentials 

Регион обитания популяции /  
Region of the population habitat 
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Россия (1) / Russian Federation (1) 450000 779000 38000 0.46 
Финляндия / Finland 19300 97200 9527 0.49 
Республика Карелия (1) / Republic of Karelia (1) 9800 24700 2857 0.77 
Республика Карелия (2) / Republic of Karelia (2) 16500 29400 1488 0.46 
Мурманская область (1) / Murmansk region (1) 4380 9090 718 0.61 
Россия (2) / Russian Federation (2) 570000 1290000 49600 0.28 
Республика Карелия (3) / Republic of Karelia (3) 15720 21000 534 0.40 
Мурманская область (2) / Murmansk region (2) 4440 13400 1089 0.49 
Саратовская область / Saratov region 2160 4960 314 0.45 

Примечание. Курсивом выделены популяции, рост численности которых к настоящему 
времени не завершен. 

Note. The populations whose growth has not been completed by now are highlighted in ita-
lics. 

 
Если сравнивать первый выбранный для анализа период роста численности 

лося в Российской Федерации со вторым, наблюдаемым в настоящее время, то 
коэффициент максимальной удельной скорости роста численности во втором слу-
чае r0 = 0.28 почти в два раза меньше, чем в первом. 

Это можно объяснить тем, что благоприятные условия для роста численности 
популяции лося в различных регионах Российской Федерации складывались в раз-
личные временные периоды начала XXI в. Например, для Саратовской области рост 
численности был связан с закреплением значительной части охотничьих угодий за 
частными охотпользователями в начале 2000-х гг. (Oparin et al., 2018; Kondratenkov, 
2023). Указанная растянутость по времени создания благоприятных условий при-
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вела к сглаживанию кривой роста численности лося в целом для России и, соот-
ветственно, к занижению показателя потенциальной удельной скорости роста по-
пуляции. Если посмотреть на аналогичные показатели для региональных популя-
ций лося за это же время, то они существенно больше, для Мурманской области 
r0 = 0.49, для Саратовской области r0 = 0.45, для республики Карелия r0 = 0.40. 

Здесь отметим, что показатели потенциальной удельной скорости роста, 
определенных ранее для популяций лося в республике Карелия и Мурманской об-
ласти больше таковых в настоящее время. Это говорит о зависимости восполняе-
мого потенциала одной и той же популяции от складывающихся внешних условий, 
благоприятных для раскрытия этого потенциала или нет. Кроме того, можно за-
ключить, что потенциальная емкость среды обитания не является постоянной ве-
личиной, и она меняется с течением времени. 

Если говорить о репродуктивных потенциалах, то в качестве таких следует 
рассматривать восполняемые потенциалы, определяемые для достаточно крупных 
популяций, которые можно считать условно изолированными, при складывании 
наиболее благоприятных условий для роста численности. В качестве таковых 
можно считать популяции лося на территории Финляндии и России в целом в пе-
риод 60-х и 70-х гг. XX в. Отсюда можем заключить, что наследственно обуслов-
ленный репродуктивный потенциал лося близок к значению величины rm = 0.5 и 
он примерно одинаков для всех его популяций, независимо от мест их обитаний. 
Это несколько больше, чем определялось другими исследователями по соотноше-
нию возрастных групп. Для популяции лося в Финляндии rm = 0.45 (Nygrén et al., 
2007), в Челябинской области rm = 0.37 – 0.41 (Glushkov et al., 2013), в Кировской 
области rm = 0.42 (Glushkov, 2015). При этом отметим, что сами различия не прин-
ципиальны, возможно это связано с определенными трудностями при определении 
точных размеров возрастных групп в природных популяциях животных. 

Определенный нами репродуктивный потенциал лося означает рост поголовья 
этого вида, в отсутствие ограничений со стороны внешних ресурсов, примерно на 
65% ежегодно. Если рассматривать некоторую условную популяцию лосей, где 
соотношение полов примерно одинаково, то это означает, что на одну самку стар-
ше 1 года будет приходиться 1.3 новорожденных теленка. 

Это вполне допустимый показатель, так плодовитость лосей, по данным ли-
цензионного отстрела в различных частях его ареала обитания, составляет в сред-
нем 1.3 (1.1 – 1.6) эмбриона на беременную самку. Однако реальная плодовитость 
лосей, очевидно, несколько выше данных, приводимых по результатам анализа 
лицензий. На костромской и печорской лосефермах на одну взрослую самку при-
ходится не менее 1.3 теленка, а на беременную – 1.55 – 1.63 новорожденных 
(Danilkin, 1999). 

Таким образом, если определенное значение удельной скорости роста попу-
ляции лося менее 0.5, то, скорее всего, рост численности происходит преимуще-
ственно за счет внутреннего воспроизводства, а если больше указанной величины, 
то существенную роль будет иметь миграция животных с соседних территорий. 
Как это имеет место для популяций лося на территориях республики Карелия в 
период с 1967 – 1974 гг. и Мурманской области в период 1984 – 1998 гг. 
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Потенциальная удельная скорость роста сама по себе интересна с теоретиче-
ской точки зрения, на практике больший интерес представляет фактическая мак-
симальная или наибольшая реализованная скорость роста популяции. 

Разницу между репродуктивным или биотическим потенциалом и скоростью 
роста, наблюдаемой в реальных полевых условиях, часто используют как меру 
сопротивления среды, которая характеризует сумму всех лимитирующих факторов 
среды, препятствующих реализации биотического потенциала (Odum, 1986). В 
принципе, то же самое можно сказать и о восполняемом потенциале. 

Ранее наибольшая реализованная удельная скорость роста популяции находи-
лась нами (Kondratenkov et al., 2021) из максимума функции 
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Наибольших значений данная функция достигает примерно тогда же, когда 
наступает перегиб соответствующей логистической кривой. 

Соответствующие расчеты приведены во второй и третьей колонках табл. 3, 
здесь мы видим, что реализованные скорости роста варьируют в очень широких 
пределах даже для одной и той же популяции в различные периоды времени, напри-
мер в республике Карелия. Следует учитывать, что реализованные скорости роста 
рассматриваемых популяций лося были достигнуты при одновременной их хозяй-
ственной эксплуатации. Среднегодовые значения интенсивности добычи лосей за 
соответствующие временные периоды представлены в четвертой колонке табл. 3. 

 
Таблица 3. Фактически реализованные скорости роста рассматриваемых популяций лося, 
интенсивность их официальной добычи и предполагаемый максимальный прирост поголо-
вья в отсутствии промысла 
Table 3. Actually observed growth rates of the considered populations of Alces alces, the intensity 
of their official harvest and the estimated maximum growth rate of the population in the absence of 
hunting 
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1 2 3 4 5 
Россия (1) / Russian Federation (1) 0.0481 4.92 5.51 10.43 
Финляндия / Finland 0.1812 19.87 39.26 59.13 
Республика Карелия (1) / Republic of Ka-
relia (1) 

0.1808 19.81 н.д. / n.d. – 

Республика Карелия (2) / Republic of Ka-
relia (2) 

0.0704 7.29 н.д. / n.d. – 
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Окончание табл. 3 
Table 3. Continuation 

1 2 3 4 5 
Мурманская область (1) / Murmansk re-
gion (1) 

0.0986 10.37 н.д. / n.d. – 

Россия (2) / Russian Federation (2) 0.0696 7.21 3.13 10.34 
Республика Карелия (3) / Republic of Ka-
relia (3) 

0.0308 3.13 3.35 6.48 

Мурманская область (2) / Murmansk re-
gion (2) 

0.1351 14.46 3.06 17.52 

Саратовская область / Saratov region 0.0726 7.53 3.16 10.69 

Примечание. н.д. – нет данных. 
Note. n.d. – no data. 
 
С одной стороны, логично предположить, что в отсутствии добычи фактиче-

ская скорость роста популяции была бы выше, соответствующие расчеты приве-
дены в последней колонке табл. 3. 

С другой стороны, фактически достигнутый максимальный прирост популя-
ции можно рассматривать как возможный резерв для увеличения интенсивности 
добычи, без опасения возникновений каких-либо негативных последствий. 

К сожалению, у нас нет сведений об интенсивности официальной добычи ло-
сей в республике Карелия и Мурманской области в предыдущие годы, а по имею-
щимся данным наибольшую реализованную скорость роста численности, как в 
чистом виде, так и при предполагаемом отсутствии промысла, показала финская 
популяция лося, в последнем случае 59% ежегодного прироста. Это уже сравнимо 
с рассчитанным нами ранее биотическим потенциалом этой популяции – 63% еже-
годного прироста. 

Принято считать, что Финляндия имеет более благоприятные условия для ре-
ализации биотического потенциала популяции лося в связи с близостью Атланти-
ческого океана. Из-за чего на большей ее территории имеют место более теплые, 
чем у нас, в том числе и на карельском перешейке, зимы, больше осадков летом и 
менее выражены возвраты холодов в период появления молодняка (Alisov, 1950; 
Lomanov, 2007). 

Здесь интересно посмотреть, как увеличивалась добыча лосей в Финляндии 
по мере роста популяции этого вида. Если вначале она составляла 26% от после-
промысловой численности, то к концу роста – 65%, после чего численность попу-
ляции стабилизировалась на уровне примерно 90 тысяч особей и начала постепен-
но снижаться. Однако, начиная с 1996 г., она опять стала увеличиваться и чтобы 
обратить это увеличение вспять, интенсивность добычи пришлось увеличить до 
70% и более (Danilkin, 1999). 

Приведенный пример хозяйственной эксплуатации финской популяции лося 
подтверждает адекватность сделанного нами ранее предположения о биотическом 
потенциале этого вида. При этом на стадии роста популяции оптимальная норма 
относительной добычи животных будет находиться между предполагаемой наи-
большей реализованной скоростью роста этой популяции при отсутствии промысла 
и ее восполняемого потенциала. В зависимости от внешних условий среды обитания 
указанная норма может быть ближе или к одному, или к другому параметру. 
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Во всяком случае, предполагаемая наибольшая реализованная скорость роста 
популяции при отсутствии промысла может служить некоторым ориентиром, для 
определения минимально необходимой нормы добычи при рациональном исполь-
зовании ресурсов популяции. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Если в предыдущей работе нами (Kondratenkov et al., 2021) была показана 
принципиальная возможность определения репродуктивных потенциалов диких 
копытных животных по динамическим рядам их численности, то в настоящем ис-
следовании были произведены некоторые доработки, позволяющие широко при-
менять указанный метод на практике. 

Суть метода заключается в следующем: если динамический ряд численности 
содержит в себе хорошо выраженный и достаточно протяженный участок перехо-
да популяции от меньшей ее численности к большей, то необходимо аппроксими-
ровать его логистической кривой, определить значения нижнего и верхнего стаци-
онарных состояний популяции. Для этого необходимо выбирать наиболее продол-
жительный временной период, пригодный для соответствующей аппроксимации. 
Затем на динамическом ряде необходимо определить временной период, где чис-
ленность росла наиболее быстро, с помощью прямолинейной аппроксимации 
определить значение фактического максимального годового прироста популяции. 
После чего определить восполняемый потенциал популяции как отношение четы-
рехкратного значения фактического максимального годового прироста популяции 
к разности значений верхнего и нижнего стационарных состояний популяции. 

Если возникнут затруднения при выборе временного периода для прямоли-
нейной аппроксимации, то следует руководствоваться принципом – лучше не-
сколько занизить определяемый показатель фактического максимального годового 
прироста популяции, чем его завысить. 

В случае, когда в изучаемой популяции миграции животных незначительны 
или их объемы малы, по сравнению с внутренним воспроизводством, можно гово-
рить о тождестве восполняемого потенциала биотическому. 

По всей видимости, наследственно обусловленный репродуктивный потенци-
ал лося примерно одинаков для всех его популяций, независимо от мест их обита-
ний и близок к значению величины rm = 0.5. 

Что касается фактически реализованной максимальной скорости роста рас-
смотренных популяций лося, то она будет определяться результатом совместного 
взаимодействия их репродуктивных потенциалов, миграционных процессов и 
условий среды обитания. Указанный показатель имеет практическое значение и 
должен использоваться при планировании хозяйственного использования этого 
вида. Его анализ показывает, что интенсивность добычи популяций лося в насто-
ящее время в рассмотренных нами субъектах Российской Федерации, как и в це-
лом по Российской Федерации, может быть увеличена минимум в два – три раза 
без каких-либо негативных последствий. 
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Abstract The present paper is devoted to the improvement of a method for assessing the replen-
ishing potentials of wildlife populations using dynamic series of their abundance. The essence of 
the method consists in the fact that if a dynamic abundance series contains a well-defined, suffi-
ciently extended section of the population transition from a smaller to a larger population size, it 
can be approximated by a logistic curve and the values of the lower and upper stationary states of 
the population can be determined. For this purpose, it is necessary to choose the longest time period 
suitable for the corresponding approximation. After that, it is necessary to determine the time peri-
od within the dynamic abundance series, in which the population grew most rapidly, and to esti-
mate the value of the actual maximum annual growth of the population with the help of straight-line 
approximation. The replenishing potential of the population can then be calculated as the ratio of 
four times the actual maximum annual population growth rate to the difference be-tween the upper 
and lower stationary states of the population. In the case when animal migrations in the studied 
population are insignificant or their magnitudes are small compared to internal reproduction, we 
can speak about the identity of the replenishable potential to the biotic one. We have found that the 
hereditary reproductive potential of moose in all the populations studied by us is approximately the 
same regardless of their habitats and is close to rm = 0.5. Analysis of the actually observed maxi-
mum growth rate of the considered moose populations has shown that the intensity of their extrac-
tion at present can be increased at least two or three times without any negative consequences. 
Keywords: moose, replenishment potential, population dynamics series, reproductive potential 
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Аннотация. Приведены результаты исследования динамики характерного для центральной 
части Приволжской возвышенности типа лесных экосистем – влажной судубравы (С3). Ис-
следования проводили на территории участка «Верховья Суры» заповедника «Приволжская 
лесостепь». Ход процесса изучали в возрастном ряду, выделенном в однородных лесорасти-
тельных условиях на основе принципов динамической классификации типов леса. В резуль-
тате обработки данных таксации леса получены средние величины таксационных показате-
лей древостоев для каждого класса возраста. Одновременно проведен анализ изменений 
всех компонентов насаждений. На его основе возрастной ряд был разделен на отдельные 
периоды и фазы. Тенденции изменения доли участия каждой лесообразующей породы в со-
ставе древостоя на разных возрастных стадиях описаны нелинейными уравнениями. Прове-
денное исследование показало, что полученный возрастной ряд представляет собой ряд 
трансформации лесных сообществ. Нарушение хода лесообразовательного процесса приве-
ло к масштабной смене коренных насаждений на производные. После начала применения 
сплошнолесосечных рубок площадь, занятая лиственными деревьями, постоянно росла. 
Следствием масштабного применения рубок промежуточного пользования, санитарных и 
добровольно-выборочных рубок стало формирование изреженных сосновых древостоев. 
Одновременно происходила и трансформация нижних ярусов сообществ. Эти факторы вы-
звали ухудшение условий естественного возобновления сосны (Pinus sylvestris L.). В ре-
зультате, к настоящему времени возможность формирования сосновых древостоев путем 
естественного возобновления почти полностью исключена. 
Ключевые слова: лесорастительные условия, динамический ряд, антропогенная трансфор-
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ВВЕДЕНИЕ 

Проблема изучения динамики лесов – одна из самых актуальных в лесоведе-
нии (Dyrenkov, 1984; Abaturov, Antyukhina, 2000; Abaturov, Melankholin, 2004; 
Keren et al., 2017; Borisov, Ivanov, 2019; Schleeweis et al., 2020; Borisov, Ivanov, 
2022; Tantsyrev et al., 2023; Ukhvatkina et al., 2024). К настоящему времени посто-
янно усиливающееся антропогенное воздействие привело к радикальному измене-
нию состава и структуры лесов. Коренные лесные сообщества, характеризующие-
ся высоким биологическим разнообразием и устойчивостью, сменились вторич-
ными лесами упрощенной структуры и низкой устойчивостью. Основными факто-
рами, определяющими состояние и развитие лесных экосистем, являются различ-
ные виды антропогенного воздействия: рубки, отчуждение территории, атмосфер-
ное загрязнение, лесные пожары, изменение климата (Gromtsev, 2008; Jaloviar et 
al., 2017; Janda et al., 2017; Seidl et al., 2017; Fornal-Pieniak et al., 2019; Keeley et al., 
2019; Kudryavtsev et al., 2020; Thrippleton et al., 2020; Oparin et al., 2021; Pukinskaya, 
2022). Знания, полученные при исследовании динамики лесных сообществ, позво-
лят решить задачу рационального использования лесных ресурсов (Maesano et al., 
2018; Nigatu, 2019; Kumar et al., 2021). 

Важнейшей составной частью программы экологического мониторинга в за-
поведниках является контроль состояния и естественного развития лесной расти-
тельности, не подверженной антропогенному воздействию (Maslov, 1995, 2020; 
Mirin, Tikhodeeva, 2020; Pukinskaya, 2020 а, b). Один из компонентов такой систе-
мы – лесоустройство заповедников (Methodical Recommendations…, 2011). Теоре-
тическую и практическую ценность имеют, прежде всего, долговременные данные 
о динамике коренных лесов, особенно не затронутых хозяйственной деятельностью, 
а также оценка роли природных или хозяйственных факторов в этой динамике. 

Цель данной работы – на основании материалов таксации леса оценить разно-
образие и динамику лесных экосистем заповедного участка в пределах отдельного 
типа лесорастительных условий. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Верхнесурский участок заповедника «Приволжская лесостепь», созданный в 
1991 г., расположен в центральной части Приволжской возвышенности неподале-
ку от истоков р. Суры. Площадь участка составляет 6339 га. Средняя высота тер-
ритории участка около 300 м н.у.м. Поверхность сложена породами палеогенового 
возраста, преимущественно песками и песчаниками. Рельеф слабоволнистый. 
Встречаются эоловые всхолмления, а также суффозионные воронки и блюдца, ко-
торые нередко заняты озерами или торфяными болотами.  

Преобладают коренные сосновые леса, различные по составу, строению и про-
изводительности (Kurnaev, 1968). Производные леса представлены в основном бе-
резняками с примесью осины (Populus tremula L.) и липы (Tilia cordata Mill.). Мно-
гие участки сосновых боров заповедника можно считать уникальными в ценотиче-
ском, флористическом и лесоводственном отношении, поскольку подобные участки 
высокопродуктивных старовозрастных сосновых лесов встречаются на европейской 
территории России в настоящее время очень редко. Некоторые древостои имеют 
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возраст 200 – 250 лет, высоту 34 – 36 м и диаметр ствола 70 – 80 см, отдельные дере-
вья достигают 40 м высоты и 100 см в диаметре. В борах сохранился комплекс рас-
тений, характерных для таежной флоры (Kudryavtsev, 2020, 2022, 2023). 

Первое лесоустройство территории заповедника проведено в 2002 – 2004 гг. 
Инвентаризация лесного фонда была выполнена с повышенной точностью и дета-
лизацией. Все насаждения, начиная с молодняков, протаксированы по элементам 
леса, с указанием для каждого из них возраста, высоты и диаметра. При таксации 
описаны древостои различного состава и полноты (сомкнутости) в возрасте от 5 до 
250 лет. В каждом выделе проводилось описание живого напочвенного покрова, 
при котором учитывались степень проективного покрытия и основные доминанты.  

В результате исследований лихено- и бриофлоры, проведенных в 1998 г. со-
трудниками Ботанического института им. В. Л. Комарова РАН М. П. Андреевым и 
Г. Я. Дорошиной-Украинской, на участке было выявлено 60 видов лишайников и 
52 вида мхов. Поскольку достаточно точно определять виды мхов и лишайников при 
таксации было невозможно, в описаниях приводились названия семейств, наиболее 
распространенных на территории участка: Cladoniaceae (напочвенные лишайники), 
Hylocomiaceae (зеленые мхи), Polytrichaceae (долгомошники), Sphagnaceae (сфагно-
вые мхи). 

Массовые материалы лесоустройства были обработаны с помощью специаль-
но разработанных схем расчета в программе Microsoft Office Excel 2010.  

В 2001 – 2002 гг. сотрудниками Почвенного института им. В. В. Докучаева 
РАН доктором сельскохозяйственных наук, профессором В. П. Белобровым и кан-
дидатом сельскохозяйственных наук А. Я. Ворониным было проведено картирова-
ние почвенного покрова участка «Верховья Суры», в результате которого состав-
лена почвенная карта участка масштаба 1:10000. При этом ими были выделены 27 
разновидностей почв. 

Для типологической оценки лесных земель использован картографический 
способ, при котором на почвенную карту накладывается план лесонасаждений, и 
все выделы, попадающие в один почвенный контур, относят к тому или иному 
типу лесорастительных условий.  

В результате обработки полученных данных построен возрастной ряд, состо-
ящий из насаждений влажной судубравы естественного происхождения (Sannikov 
et al., 2017, 2019). В качестве учетных единиц для изучения динамики использова-
лись описания таксационных выделов, занесенные в базу данных электронных 
таблиц Excel. В пределах ряда описания группировались по классам возраста. 
Классы возраста приняты одинаковыми для всех лесообразователей. Продолжи-
тельность двух первых классов, соответствующих начальным фазам формирова-
ния сообществ, составляет 10 лет, последующих – 20 лет. Оценка хозяйственного 
воздействия на экосистемы участка выполнена по данным мероприятий, прове-
денных лесхозом в период с лесоустройства 1982 г. до заповедания участка в 1991 г., 
то есть примерно за 10 лет. 

Видовые названия приводятся по С. К. Черепанову (Cherepanov, 1995).  
Статистическая обработка материала включала расчет средних значений для 

показателей, характеризующих древостой, подрост, подлесок и напочвенный по-
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кров. Динамику доли различных пород деревьев в составе древостоев анализиро-
вали с помощью аппроксимации нелинейной степенной функцией, качество кото-
рой оценивали с помощью коэффициента детерминации (R2). Статистическую об-
работку данных выполняли в пакетах программ MS Excel 2010 (Microsoft Corp.) и 
Statistica 6.0 (Statsoft Inc., OK, USA). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Тип леса «влажная судубрава» относится к группе сложных сосняков, при-
уроченных к почвам, достаточно богатым минеральными веществами. В лесостеп-
ной зоне европейской территории России синонимами данного типа леса являются 
«сосняк дубово-кустарниковый» или «влажная липово-дубовая судубрава» 
(Kurnaev, 1968). 

Влажные сложные субори или судубрав (С3) занимают чуть больше восьми 
процентов площади участка. Они приурочены к наиболее возвышенным частям 
плоских водоразделов на северо-западе и северо-востоке участка. Довольно круп-
ный участок лесов этого типа находится в левобережье Суры, на ее второй 
надпойменной террасе. Почвы дерново-поверхностно-подзолистые неполноразви-
тые контактно-поверхностно-глееватые супесчаные на песках и дерново-
неглубокоподзолистые контактно-неглубокоглееватые супесчаные на песках, под-
стилаемые суглинками. Практически вся площадь, занимаемая землями этого ти-
па, покрыта лесом. Прогалины занимают около одного процента территории. Аб-
солютно преобладают насаждения естественного происхождения. На долю лесных 
культур приходится около шести процентов от общей площади. 

Анализ хозяйственных мероприятий, проведенных на территории участка с 
1982 по 1991 г., показал следующее. Площадь рубок всех видов в древостоях 
влажной судубравы естественного происхождения составила 120.8 га. В том чис-
ле: осветления – 8.9 га, прочистки – 79.5 га, проходные – 4.8 га, сплошнолесосеч-
ные – 27.6 га. Таким образом, в течение 10 лет, предшествующих созданию участ-
ка заповедника, различными видами рубок было пройдено около 25% лесов, при-
чем основная нагрузка пришлась на молодые древостои. Кроме того, за этот пери-
од на лесосеках было создано 13.1 га лесных культур.  

Полученный возрастной ряд включает в себя древостои с возрастом до 260 лет. 
Однако древостои некоторых классов возраста в нем не представлены.  

Древостои достигают высокой сомкнутости уже на ранних стадиях развития 
(табл. 1), что свидетельствует об успешном возобновлении леса. В дальнейшем 
сомкнутость древостоев растет и только в возрасте около 100 лет начинает сни-
жаться. Это связано с отмиранием мелколиственных видов – березы и осины. В 
дальнейшем полнота опять увеличивается, в первую очередь за счет развития 
нижних ярусов, состоящих из широколиственных пород. 

Высота мелколиственных деревьев превосходит высоту остальных видов уже 
на ранних стадиях. В дальнейшем отмечается их бурный рост, вплоть до 80 лет. К 
этому времени сосна сравнивается с ними по высоте. В дальнейшем ее рост про-
должается вплоть до 180 лет. Виды широколиственных деревьев сильно отстают в 
росте и остаются в нижних ярусах.  
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Таблица 1. Характеристика древостоев в возрастном ряду  
Table 1. Characteristics of timber stands in the age row 

Вид / Species 

Возраст, лет / Age, year 
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Полнота 1-го яруса / Density of the 1st canopy 
Древостой / Tree stand 0.73 0.67 0.78 0.76 0.71 0.65 0.58 – 0.76 0.90 – 0.89 – 

Средняя высота, м / Average height, m 
Pinus sylvestris L. – 4.5 17.0 20.1 24.0 26.9 30.5 – 30.9 32.0 – 31.8 – 
Quercus robur L. 4.0 5.0 14.5 18.8 20.9 22.0 23.0 21.2 21.2 23.0 – 21.0 – 
Acer platanoides L. – – – – 8.0 – 17.0 – – 15.0 – 18.0 – 
Tilia cordata Mill.  3.9 4.6 13.5 16.3 19.7 22.8 23.5 21.2 21.2 24.0 – 23.0 – 
Betula pubescens Ehrh. 
[B. alba L.] 

6.5 7.3 17.2 23.1 24.2 24.8 26.3 – 24.6 26.0 – 22.9 – 

Populus tremula L.  4.3 7.4 16.0 20.9 23.9 24.2 25.0 – 23.1 17.0 – 21.5 – 

Состав, % от общего запаса / Composition, % of total volume 
Pinus sylvestris L. – 1.9 4.7 11.8 10.7 5.0 41.7 – 74.2 34.0 – 58.3 10.9 
Quercus robur L.  2.0 6.7 2.9 3.9 2.0 0.1 11.3 – 0.6 6.0 – 2.0 3.1 
Acer platanoides L. 1.0 – – – 0.1 – – – – 4.0 – 1.0 0.3 
Tilia cordata Mill. 38.0 30.8 15.0 10.6 9.8 7.7 29.1 – 3.9 42.0 – 14.2 14.7 
Betula pubescens Ehrh. 
[B. alba L.] 

28.0 26.9 45.4 31.5 45.0 35.1 9.3 – 6.0 10.0 – 18.4 38.9 

Populus tremula L. 29.0 27.9 32.0 42.2 32.5 52.1 8.5 – 15.2 4.0 – 6.1 32.4 

Примечание. Прочерк – вид отсутствует. 
Note. Dash – no species. 
 
При этом изменение доли каждого вида в составе имеет свою специфику. Ап-

проксимация временного ряда, описывающего динамику доли различных пород 
деревьев в составе древостоев полиномами шестой степени:  

сосна (Pinus sylvestris L.) – y = 0.031x6 - 1.172x5 + 17.147x4 - 124.11x3 + 466.95x2 - 
- 861.07x + 610.06 (R2 = 0.98);  

дуб (Quercus robur L.) – y = -0.003x6 + 0.1001x5 - 1.544x4 + 11.653x3 - 44.169x2 + 
+ 76.541x - 40.765 (R2 = 0.30);  

липа (Tilia cordata Mill.) – y = -0.0142x6 + 0.526x5 - 7.465x4 + 51.261x3 - 173.4x2 + 
+ 255.06x - 88.863 (R2 = 0.73);  

береза (Betula pubescens Ehrh.) – y = 0.006x6 - 0.244x5 + 3.814x4 - 28.547x3 + 
+ 102.56x2 - 157.89x + 108.2 (R2 = 0.76);  

осина (Populus tremula L.) – y = 0.001x6 - 0.027x5 + 0.686x4 - 7.350x3 + 35.042x2 - 
- 66.579x + 67.713 (R2 = 0.70). 

Сосна отсутствует в составе древостоев на начальной стадии (до 10 лет). 
Вплоть до 100 лет ее присутствие в составе невелико. В дальнейшем происходит 
резкий скачок и сосна становится доминантом. В возрасте 141 – 160 лет она пол-
ностью доминирует в составе древостоев. Затем ее доля резко сокращается, однако 
она остается доминантом до самого конца возрастного ряда.  
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Широколиственные породы представлены липой, дубом и кленом остролист-
ным (Acer platanoides L.). Липа входит в число содоминантов в сообществах само-
го раннего возраста (до 20 лет). В дальнейшем доля ее участия в составе древосто-
ев резко снижается. Снижение продолжается до 100 лет. В дальнейшем степень ее 
участия резко колеблется. Однако присутствие липы в составе остается заметным 
вплоть до достижения древостоями самого высокого возраста. Дуб представлен в 
составе на всем протяжении возрастного ряда. Доля его участия при этом заметно 
варьирует, однако остается невысокой. Клен остролистный встречается споради-
чески начиная с самого раннего возраста, также отмечен в составе самых старых 
древостоев.   

Мелколиственные породы преобладают в составе сообществ начиная с самого 
раннего возраста. Динамика березы и осины на протяжении всего возрастного ряда 
имеет большое сходство. Их доля в составе к 40 годам становится максимальной и 
сохраняется до 80 лет. Затем она резко снижается. А в древостоях, возраст кото-
рых превышает 100 лет, присутствие березы и осины невелико. 

Последующий анализ таксационных описаний показал, что единый возраст-
ной ряд состоит из сообществ различного состава (табл. 2). Для оценки специфики 
лесных сообществ были выделены следующие категории древостоев естественно-
го происхождения, существенно различающихся по составу и строению (Filipchuk, 
2002): сосновые чистые – в составе не менее 90% сосны; сосновые смешанные – в 
составе 70 – 80% сосны; сосново-мелколиственные – в составе 30 – 60% сосны, 
мелколиственных (преимущественно березы) – 30 – 70%; широколиственные сме-
шанные – в составе не менее 40% широколиственных видов (в категорию включе-
ны один дубовый и один липовый выделы); березовые чистые – в составе не менее 
90% березы; березовые смешанные – в составе 70 – 80% березы (чаще сосново-
березовые); осиновые чистые – в составе не менее 90% осины; осиновые смешан-
ные – в составе 70 – 80% осины (чаще с примесью березы); мелколиственные – в 
составе не менее 80% мелколиственных видов; мелколиственные смешанные – в 
составе 60 – 70% мелколиственных видов; смешанные – ни одна группа видов 
(хвойные, широколиственные, мелколиственные) не имеет явного преобладания в 
составе; многоярусные – древостои с изреженным первым ярусом (как правило, 
сосновым) и более молодым вторым ярусом (преимущественно березовым). 

При этом каждой возрастной стадии присущ определенный спектр сообществ. 
Самые молодые древостои (до 10 лет) представлены смешанными широколист-
венными и смешанными мелколиственными сообществами. На следующей стадии 
появляются мелколиственные и смешанные древостои. В возрасте 21 – 40 лет раз-
нообразие сообществ значительно увеличивается. К 60 годам появляются сосно-
вые древостои. Однако их доля остается незначительной вплоть до 100 лет. Затем 
происходит резкое увеличение доли сосняков (чистых). В то время как мелколист-
венные древостои полностью выпадают. В возрасте 141 – 160 лет явно преоблада-
ют чистые и смешанные сосняки. В то же время появляются многоярусные сооб-
щества, первый ярус которых образован сосной. Далее все древостои представле-
ны исключительно многоярусными сообществами. 
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Таблица 2. Доля древостоев различного типа в возрастном ряду, % от общей площади 
Table 2. Share of different types of timber stands in the age row, % of the total square of timber 
stands 

Тип сообществ / 
Community types 

Возраст, лет / Age, year 

<
 1

0 

11
–2

0 

21
– 

40
 

41
–6

0 

61
–8

0 

81
–1

00
 

10
1–

12
0 

12
1–

14
0 

14
1–

16
0 

16
1–

18
0 

18
1–

20
0 

>
 2

01
 

Сосняки чистые / Pure pine – – – 3.1 – – 34.8 – 18.2 – – – 
Сосняки смешанные / Mixed pine – – – – 1.3 2.4 – – 53.4 – – – 
Сосново-мелколиственные / Pine 
and small-leaf 

– – – 7.9 4.4 3.4 – – – – – – 

Широколиственные смешанные / 
Mixed broad-leafs 

53.1 26 12.7 16.4 1.5 – 65.2 – – – – – 

Березовые чистые / Pure birch – – 15.8 8.9 11.4 17.2 – – – – – – 
Березовые смешанные / Mixed birch – – 16.7 4.4 16.4 12.2 – – – – – – 
Осиновые чистые / Pure aspen – – – 15.8 – 17.5 – – – – – – 
Осиновые смешанные / Mixed aspen – – 15.1 23.3 5.4 5.4 – – – – – – 
Мелколиственные / Small-leafs – 16.6 26.5 7.3 41.9 41.9 – – – – – – 
Мелколиственные смешанные / 
Mixed small-leafs 

46.9 46.9 13.2 12.9 9.1 – – – – – – – 

Смешанные / Mixed – 10.5 – – 7.9 – – – – – – – 
Многоярусные / Complicated – – – – 0.7 – – – 28.4 100.0 – 100.0 

Примечание. Прочерк – сообщество отсутствует. 
Note. Dash – no community. 
 
Развитие подроста начинается при достижении древостоями возраста 21 – 

40 лет (табл. 3). В этом возрасте подрост формируют виды широколиственных 
деревьев: вяз (Ulmus laevis Pall.), клен остролистный и липа. Изредка в его составе 
встречается ива козья (Salix caprea L.). В дальнейшем площадь, занимаемая подро-
стом, растет довольно быстро, но его характер остается прежним. Наибольшим 
распространением, вплоть до самого конца возрастного ряда, характеризуются 
клен и липа. На отдельных стадиях отмечены дуб, сосна и береза. 

В составе подлеска отмечено 10 видов. Явно выражено преобладание рябины 
(Sorbus aucuparia L.) и бересклета (Euonymus verrucosa Scop.). Чуть меньше рас-
пространена лещина (Corylus avellana L.). Формирование подлеска начинается уже 
в самом раннем возрасте. В это время в его составе изредка встречается ракитник 
(Chamaecytisus ruthenicus (Fisch.).  

В дальнейшем видовой состав подлеска значительно обогащается. Появляют-
ся крушина ломкая (Frangula alnus Mill.) и жимолость лесная (Lonicera xylosteum 
L.), которые сохраняют значительную роль вплоть до последних возрастных ста-
дий. На отдельных стадиях отмечено присутствие черемухи (Padus avium Mill.). 
Также в составе подлеска встречается редкий вид – волчье лыко (Daphne mezereum 
L.), который широко распространен в пределах старших классов возраста. 

Наиболее распространенными доминантами травостоя на протяжении всего 
возрастного ряда являются сныть (Aegopodium podagraria L.) и осока волостистая 
(Carex pilosa Scop.) (табл. 4). Несколько меньше распространение костяники 
(Rubus saxatilis L.), звездчатки ланцетолистной (Stellaria holostea L.) и медуницы 
неясной (Pulmonaria obscura Dumort). Вейник седеющий (Calamagrostis canescens 
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(Web.)) зачастую доминирует уже в самом раннем возрасте, а в дальнейшем быст-
ро утрачивает свои позиции. Гораздо реже доминируют на начальных стадиях ор-
ляк (Pteridium aquilinum (L.) Kuhn) и коротконожка перистая (Brachypodium 
pinnatum (L.) Beauv.), но их присутствие сохраняется дольше. К более поздним 
стадиям приурочено доминирование чины лесной (Lathyrus vernus (L.) Bernh. 
[Orobus vernus L.]), фиалки собачьей (Viola canina L.) и ландыша (Convallaria 
majalis L.). Доминирование черники (Vaccinium myrtillus L.), брусники (Vaccinium 
vitis-idaea L.), реже грушанки круглолистной (Pyrola rotundifolia L.) отмечено в 
древостоях среднего возраста. 

 
Таблица 3. Распространение подроста и подлеска различных видов в возрастном ряду, % от 
общей площади древостоев  
Table 3. Undergrowth distribution in the age row, % of the total square of timber stands 

Вид / Species 

Возраст, лет / Age, year 

<
 1

0 

11
–2

0 

21
– 

40
 

41
– 

60
 

61
–8

0 

81
–1

00
 

10
1–

12
0 

12
1–

14
0 

14
1–

16
0 

16
1–

18
0 

18
1–

20
0 

>
 2

01
 

Pinus sylvestris L.  – – – – – – – – 17.9 – – – 
Quercus robur L. [Q. рedunculata 
Ehrh.]   

– – – – 0.7 5.8 – – – – – – 

Ulmus laevis Pall. – – 8.6 – – – – – – – – – 
Acer platanoides L.  – – 16.6 28.2 34.7 60.4 65.4 – 11.1 100.0 – 45.2 
Tilia cordata Mill.  – – 9.6 27.6 64.0 87.7 65.4 – 79.5 – – 45.2 
Betula pubescens Ehrh. [B. alba L.]  – – – – – – – – 60.7 – – – 
Salix caprea L.  – – 2.9 – – – – – – – – – 
Euonymus verrucosa Scop.  – 43.7 35.9 42.3 63.0 70.3 50.6 – 100.0 100.0 – 77.1 
Daphne mezereum L. – – 7.1 – 0.7 – 34.6 – – 100.0 – – 
Lonicera xylosteum L. – 26.0 2.1 4.6 12.7 – 34.6 – – – – 21.0 
Viburnum opulus L.  – – 3.2 – – – – – 5.1 – – – 
Frangula alnus Mill.   – – 1.6 10.2 0.4 5.8 – – – 100.0 – – 
Corylus avellana L.  43.4 72.9 11.8 16.8 4.7 11.9 58.0 – 47.9 – – 72.6 
Sorbus aucuparia L. 33.2 83.4 36.3 29.3 63.1 18.8 84.0 – 52.1 100.0  62.4 
Chamaecytisus ruthenicus (Fisch. 
ex Woloszcz.) Klaskova 

2.4 – 1.3 – – – – – – – – – 

Padus avium Mill.  – – 8.6 3.3 – - – – – – – – 
Rosa majalis Herrm. [incl. R. gla-
brifolia C. A. Mey. ex. Rupr., R. go-
rinkensis Bess.]  

– – 0.9 5.8 0.2 – – – – – – – 

Примечание. Прочерк – вид отсутствует. 
Note. Dash – no species. 
 
Ярус мхов и лишайников в сообществах влажной судубравы не развит. На 

ранних стадиях фрагментарно встречаются лишайники, а на поздних – сфагновые 
мхи, присутствие которых можно считать отличительной чертой этого типа леса. 

Изменение экосистем влажной судубравы под влиянием хозяйственной дея-
тельности можно представить следующим образом. В результате выборочных ру-
бок, проводимых в коренных сосновых лесах, формировались многоярусные со-
общества, с изреженным верхним сосновым ярусом и нижними ярусами, сформи-
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рованными преимущественно широколиственными деревьями. После начала при-
менения сплошнолесосечных рубок на месте не затронутых рубками коренных 
лесов возникали чистые сосняки, а на месте древостоев, пройденных рубками, 
формировались смешанные сосняки или смешанные широколиственные древостои 
(в зависимости от интенсивности проведенных рубок). 

 
Таблица 4. Распространение доминантов напочвенного покрова в возрастном ряду, % от 
покрытой лесом площади 
Table 4. Spreading of the ground cover dominants at the age row, % of the common square of 
timber stands 

Вид / Species 

Возраст, лет / Age, year 

<
 1

0 

11
–2

0 

21
– 

40
 

41
– 

60
 

61
–8

0 

81
–1

00
 

10
1–

12
0 

12
1–

14
0 

14
1–

16
0 

16
1–

18
0 

18
1–

20
0 

>
 2

01
 

Calamagrostis canescens (Web.)  40.0 10.5 4.1 – 2.6 – – – – – – – 
Pyrola rotundifolia L.  – – – – – – – – 5.1 – – 13.4 
Stellaria holostea L.   – 72.9 15.8 10.4 7.8 1.4 – – 20.5 – – 21.0 
Fragaria vesca L. – – 9.5 – – – 34.6 – 17.9 – – – 
Brachypodium pinnatum (L.) 
Beauv. 

10.2 – – 3.3 3.8 – – – 42.7 – – – 

Rubus saxatilis L.   22.5 – 24.4 24.9 37.1 29.7 84.0 – 60.7 – – 59.2 
Convallaria majalis L. – 10.5 15.6 10.6 10.1 – 7.4 – 60.7 – – 19.7 
Maianthemum bifolium (L.) 
F. W. Schmidt  

– – 1.6 – – – 7.4 – 5.1 – – – 

Melampyrum nemorosum L. – – – – – – – – 42.7 – – – 
Pulmonaria obscura Dumort. 19.9 39.7 19.8 43.8 40.3 33.8 16.0 – - – – 56.1 
Pteridium aquilinum (L.) Kuhn - 10.5 20.9 7.3 3.8 – 42.0 – 17.9 – – – 
Carex pilosa Scop.  87.7 77.6 85.7 73.4 75.1 96.6 49.4 – 28.2 100.0 – 65.0 
Aegopodium podagraria L. 80.1 2.2 77.5 86.9 59.9 84.3 50.6 – 76.9 100.0 – 100.0 
Viola canina L.   – – 33.9 19.5 21.2 59.0 65.4 – 48.7 – – 79.0 
Lathyrus vernus (L.) Bernh. 
[Orobus vernus L.]   

4.5 – 37.4 53.5 52.4 48.5 16.0 – 23.9 – – 40.8 

Vacciniumyrtillus L.  – – – 4.1 2.6 5.8 34.6 – – – – – 
Vaccinium vitis-idaea L.  – – – – – 15.7 34.6 – – – - – 
Cladoniaceae 2.4 – – – – – – – – – – – 
Sphagnaceae – – – – – – – – 5.1 – – – 

Примечание. Прочерк – вид отсутствует. 
Note. Dash – species absent. 
 
После рубки производных лесов первого поколения формируются смешанные 

широколиственные и мелколиственные древостои. Доля сообществ с преоблада-
нием сосны крайне мала.  

Вырубка производных древостоев второго поколения приводит к образова-
нию смешанных сообществ, в которых доля различных видов широколиственных 
и мелколиственных деревьев примерно одинакова, а степень участия сосны в со-
ставе минимальна. 

Анализ данных динамики всех ярусов растительности позволил разделить 
рассматриваемый возрастной ряд на два этапа. Этапы разделены на периоды, каж-
дый из которых, в свою очередь, состоит из отдельных фаз.  
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Первый этап продолжительностью 100 лет – лиственные леса с незначитель-
ной примесью сосны. Первый период продолжительностью до 20 лет характеризу-
ется преобладанием смешанных древостоев с высокой степенью участия в составе 
широколиственных деревьев. Сомкнутость древостоев довольно высока уже в са-
мом раннем возрасте. Подрост полностью отсутствует. Подлесок развит слабо, в 
его составе преобладают лещина и рябина. Изредка отмечен ракитник русский. 

В начальной фазе, в возрасте до 10 лет, сосна в составе древостоев полностью 
отсутствует. В составе травостоя преобладают сныть и осока волосистая. В следу-
ющей фазе отмечено появление в составе древостоев незначительной примеси 
сосны. Обогащается видовой состав подлеска. Травостой становится полидоми-
нантным.  

Второй период продолжительностью 80 лет характеризуется преобладанием 
мелколиственных видов деревьев. В третьей фазе (21 – 60 лет) доля широколист-
венных видов в составе остается довольно высокой. Немного увеличивается доля 
сосны. Появляется подрост широколиственных деревьев (преимущественно липы), 
видовое разнообразие подлеска достигает максимума. Роль злаков в составе траво-
стоя снижается до минимума. 

В четвертой фазе (61 – 100 лет) роль широколиственных деревьев заметно 
снижается. Видовое разнообразие кустарников уменьшается, доминантом стано-
вится бересклет. Злаки практически выпадают, в составе доминантов травостоя 
появляются боровые виды. 

Второй этап – от 100 до 200 лет и выше, характеризуется преобладанием 
смешанных древостоев, в составе которых сосна выполняет роль содоминанта. В 
течение третьего периода (101 – 160 лет) в составе древостоев преобладает сосна. 
В нем можно выделить две фазы. В пятой (101 – 140 лет) велика роль широколист-
венных деревьев. В подлеске преобладает рябина. Среди доминантов травостоя – 
орляк, черника и брусника. В шестой фазе (141 – 160 лет) доля лиственных деревь-
ев в составе снижается до минимума, а сосна полностью доминирует. Начинается 
формирование многоярусных древостоев. В составе подроста появляются сосна и 
береза. В подлеске преобладает бересклет. Из состава травостоя выпадают боре-
альные виды.  

В четвертом периоде (161 – 200 и более лет) отмечены только сложные много-
ярусные сообщества, верхний ярус которых образован исключительно сосной. В 
седьмой фазе (161 – 200 лет) нижние ярусы, состоящие из лиственных деревьев, хо-
рошо развиты. Кустарниковый ярус и травостой развиты довольно слабо. В заклю-
чительной восьмой фазе (от 200 лет) нижние древесные и кустарниковые ярусы 
сильно деградируют. В полидоминантном травостое преобладают неморальные виды. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Анализ полученных данных позволил выявить в экотопах, соответствующих 
влажной судубраве, различные по составу и строению сообщества. Объединение 
насаждений различного возраста во временной ряд показало, что каждой возраст-
ной стадии присущ определенный спектр сообществ. Значительные изменения 
лесных экосистем происходили уже в период применения выборочных рубок. Это 
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обусловлено тем, что условия экотопа благоприятны для роста широколиственных 
деревьев, а также трав и кустарников, характерных для дубрав. В результате под 
изреженным сосновым ярусом развивался подрост широколиственных видов дере-
вьев, а в напочвенном покрове боровые элементы сменялись неморальными.  

После начала применения сплошнолесосечных рубок площадь, занятая мел-
колиственными деревьями, постоянно росла. Одновременно происходило задерне-
ние образовавшихся вырубок. Однако задернение носило ограниченный характер, 
вследствие конкуренции с неморальными видами, а также успешного вегетативно-
го возобновления лиственных деревьев, которое сдерживало развитие светолюби-
вых злаков. 

В дальнейшем мелколиственные виды деревьев, значительно опережая в ско-
рости роста широколиственные, заняли господствующее положение в сообще-
ствах. Однако с возрастом начинается отмирание сначала осины, а затем и березы 
и формируются смешанные древостои с участием сосны, в напочвенном покрове 
которых сохраняются неморальные виды. По мере развития ярусов широколист-
венных деревьев, а также подроста и подлеска боровые элементы оказываются 
полностью вытесненными из состава травостоя. 

Необходимо отметить сильную трансформацию лесных экосистем влажной 
судубравы, что выражается прежде всего в отсутствии возобновления сосны, вы-
падении из состава травостоя бореальных элементов, а также полной деградации 
яруса мхов и лишайников. К характерным чертам данного типа леса можно отне-
сти фрагментарное присутствие в подлеске влаголюбивых видов (ива козья, кали-
на, черемуха). Также на отдельных стадиях отмечены сфагновые мхи, что свиде-
тельствует о некотором избытке увлажнения. 
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Abstract. The article presents the results of our study of the dynamics of a forest ecosystem type 
typical for the central part of the Volga Upland, namely, a wet sudubrava (C3). The studies were 
conducted on the territory of the Upper Sura section of the Privolzhskaya Lesostepye Nature Re-
serve. The process course was studied in an age series identified in homogeneous forest growth 
conditions based on the principles of dynamic classification of forest types. As a result of pro-
cessing the forest taxation data, average values of some taxation indicators of tree stands were ob-
tained for each age class. At the same time, changes in all components of the stands were ana-
lyzed. Based on this analysis, the age series was divided into separate periods and phases. Trends 
in the change in the share of each forest-forming species in the composition of the tree stand at 
several age stages are described by nonlinear equations. The study showed that the obtained age 
series is that of forest community transformations. Disruption of the forest formation process has 
led to a large-scale replacement of native stands with their derivatives. After the start of clear-
cutting, the area occupied by deciduous trees has been constantly growing. The formation of 
sparse pine stands was a consequence of the large-scale use of intermediate felling, sanitary and 
voluntary-selective felling. At the same time, transformation of the lower tiers of the communities 
occurred. These factors have caused deterioration in the conditions for the natural regeneration of 
pine (Pinus sylvestris L.). As a result, the possibility of forming pine stands by natural regenera-
tion is now almost completely excluded. 
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ОНТОГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ 

ДРЕВЕСНЫХ РАСТЕНИЙ  
В СПЕЛЫХ СОСНОВЫХ НАСАЖДЕНИЯХ МОСКВЫ 
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Аннотация. Представлены результаты изучения онтогенетической структуры ценопопуля-
ций древесных растений на 16 постоянных пробных площадях в спелых сосновых древо-
стоях, расположенных в г. Москве. Впервые в условиях Московского региона применен це-
нопопуляционный подход для оценки возобновительной способности древесных пород в 
сосновых дендроценозах. В ходе исследования были рассмотрены участки спелых сосновых 
насаждений, которые являются репрезентативными для Московского региона. Рассмотрены 
онтогенетические спектры ценопопуляций: Pinus sylvestris L., Acer platonoides L., Tilia 
cordata Mill., Ulmus laevis Pall. и Corulys avellana L. Проведен анализ численности древесно-
кустарниковой растительности нижних ярусов насаждений (подрост и подлесок) и их 
встречаемости на пробных площадях. Ценопопуляция P. sylvestris имеет возрастной спектр 
правосторонний с преобладанием особей генеративного состояния и в данных условиях яв-
ляется регрессивной, так как полностью отсутствуют предгенеративные особи. Ценопопу-
ляции A. platonoides, U. laevis и C. avellana характеризуются как эффективно самоподдер-
живающиеся, а T. cordata – умеренно самоподдерживающаяся. По результатам исследова-
ния выявлено, что онтогенетические спектры большинства популяций изученных видов яв-
ляются неполными из-за отсутствия у растений некоторых онтогенетических состояний. 
Значительная часть ценопопуляций видов имеет бимодальный онтогенетический спектр. 
Онтогенетическое состояние и формирование циклов генерации широколиственных пород 
объясняется наличием достаточного количества открытых участков – «окон». Отмечено, 
что подрост имеет достаточно высокий процент отпада до достижения им генеративного 
онтогенетического состояния под воздействием внешних и внутриценотических факторов. 
Анализ породного состава подроста и подлеска показал, что набор древесно-кустарниковой 
растительности насчитывает 12 видов.  
Ключевые слова: онтогенетическая структура, ценопопуляция, сосновые насаждения, ур-
банизированная среда, Лесная опытная дача, Москва 
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ВВЕДЕНИЕ 

В настоящее время в Московском регионе наблюдается повышение среднего-
довой температуры воздуха, увеличивается продолжительность вегетационного 
периода, теплого периода года, количество выпадающих осадков, которые приоб-
ретают ливневый характер, увеличивается число экстремальных метеорологиче-
ских явлений (Lezhnev, Lebedev, 2023). Под влиянием климатических трансформа-
ций урбоэкосистемы подвергаются воздействию негативных факторов: засухи в 
течение вегетационного периода, распространение вредителей и болезней леса, – 
что в будущем может привести к негативным последствиям для лесного хозяйства 
(Sannikov, Petrova, 2012; Korotkov, 2023; Lebedev, 2023). Комплексные последствия 
изменения климата катализируют быстрые изменения урбоэкосистем, оказывая 
влияние на режимы естественных процессов во всем мире (Dubenok et al., 2021; 
Hagmann et al., 2021; Williams et al., 2022; Korotkov et al., 2023; Meigs et al., 2023).  

Изучение структуры ценопопуляции имеет важное значение для понимания 
различных эколого-биологических аспектов их формирования (Río M. del et al., 
2016; Lezhnev, Dubei, 2023). Для оценки состояния отдельных видов в раститель-
ных сообществах применяется популяционно-онтогенетический подход (Zhivotov-
sky, 2001; Morozova, 2018; Kupriyanov et al., 2021), который получил в экологии 
широкое применение. Данный метод учитывает разные показатели, которые ха-
рактеризуют развитие растений в условиях конкретного фитоценоза. В частности, 
важная особенность каждой ценопопуляции – ее онтогенетический спектр (рас-
пределение особей по онтогенетическим состояниям). Онтогенетический спектр 
является демографической характеристикой ценопопуляции. При изучении онто-
генетической структуры популяций в большинстве случаев проростки не учиты-
вают в связи с их лабильностью; также обычно не учитывают отмершие растения 
ввиду сложности их учета (Osmanova, Zhivotovsky, 2020). 

Принимая во внимание выполнение лесами Московского региона разнообраз-
ных защитных и средообразующих функций, в настоящий момент становится ак-
туальным изучение онтогенетической структуры ценопопуляций древесных расте-
ний в условиях изменения климата, высокого уровня техногенного воздействия и 
увеличивающейся рекреационной нагрузки. Изучение популяционной структуры 
основных лесообразующих пород относится к важным задачам по выявлению осо-
бенностей и закономерностей естественного возобновления (Uranov, Serebryakova, 
1976; Evstigneev, Korotkov, 2016; Skliar et al., 2020). 

Цель исследования – определить особенности эколого-демографической 
структуры ценопопуляций для основных видов в спелых сосновых насаждениях, 
расположенных в урбанизированной среде. 
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Исследование онтогенетической структуры ценопопуляций сосны обыкно-
венной, клена остролистного, вяза гладкого, липы мелколистной и лещины обык-
новенной в спелых сосновых древостоях проводили в 2022 г. в Лесной опытной 
даче Тимирязевской академии на основании комплекса количественных и каче-
ственных признаков (Zhukova et al., 2013; Evstigneev, Korotkov, 2016). В исследо-
вании использованы данные сплошного перечета в древостоях, полученные на 16 
постоянных пробных площадях (ППП), расположенных на территории четвертого 
квартала Лесной опытной дачи (рис. 1). При учете всходов, подроста и подлеска 
выполнялась закладка учетных площадок размером 25 м2, в количестве 5 штук с 
размещением методом конверта (Stonozhenko et al., 2018; Lezhnev, 2022). Названия 
видов сосудистых растений и их таксономическая принадлежность приведены по 
сводке П. Ф. Маевского (Maevskiy, 2014). 

На этапе камеральной обработки перечетов для древостоя определялись сле-
дующие показатели: 1) запас по таблицам объемов стволов, 2) относительная пол-
нота по стандартным таблицам, 3) средний диаметр, 4) средняя высота графиче-
ским методом, 5) формула состава насаждения по соотношению запасов древес-
ных пород, 6) класс бонитета по соотношению средней высоты и возраста. 

В исследовании выделялось 5 основных онтогенетических состояний, кото-
рые отмечаются в индивидуальном развитии деревьев: ювенильные, имматурные, 
виргинильные, генеративные и сенильные особи. Так как проростки являются наибо-
лее динамичной и нестабильной онтогенетической группой, в возрастных спектрах 
ценопопуляции не учитывались (Chibakova et al., 2022). Онтогенетические состоя-
ния исследуемых видов определяли по существующей периодизации онтогенеза 
растений и основным методическим подходам (Rabotnov, 1950; Uranov, 1967; Zau-
golnova et al., 1993; Zlobin, 2009). Возрастные спектры в виде графиков выражали в 
процентах от общего числа особей. При анализе данных выполнялся расчет основ-
ных описательных статистик (средняя, минимум, максимум, коэффициент вариации). 

Популяционные исследования помимо визуальных оценок основываются на 
количественной оценке различных ценопопуляций. Особенности онтогенетической 
структуры ценопопуляций 
основных древесно-кустар-
никовых пород выявлялись 
путем расчета индексов 
(Zhukova, 1987; Nukhimov-
sky, 1997; Glotov, 1998; Zhi-
votovsky, Osmanova, 2019): 
восстановления, замещения, 
молодости, зрелости, старе-
ния, возрастности, эффек-
тивности ценопопуляции и 
эффективной экологической 
плотности ценопопуляций 
(табл. 1). 

 

Рис. 1. Расположение Лесной опытной дачи и постоянных 
пробных площадей 
Fig. 1. Location of the Forest Experimental Station and per-
manent sample plots 
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Таблица 1. Индексы возрастных характеристик ценопопуляций 
Table 1. Indices of age characteristics of the cenopopulations 

Количественный показатель / Quantitative indicator Расчетная формула / Calculation formula 
Индекс восстановления / Recovery index (Iв)   j + im + v 

g1 + g2 + g3 IВ = 
 

Индекс замещения / Substitution index (Iз)   j + im + v 
g1 + g2 + g3 + ss + s + sc IЗ =  

 
Индекс молодости / Youth index (Iv) j + im + v 

j + im + v + g1 + g2 + g3 + ss + s + sc IV =  
 

Индекс зрелости / Maturity index (Ig) g1 + g2 + g3 
j + im + v + g1 + g2 + g3 + ss + s + sc Ig =  

 
Индекс старения / Aging index (Is) ss + s + sc 

j + im + v + g1 + g2 + g3 + ss + s + sc Is =  
 

Индекс возрастности популяции / Population age index (∆)   Σi mi ni 
N ∆ =  

 
Индекс эффективности ценопопуляции / Cenopopulation 
efficiency index (ω) 

  Σi ei ni 
N ω =  

 
Эффективная экологическая плотность ценопопуляции / 
Effective ecological density of the cenopopulation (Me) 

Me = ωM 

Примечание. j – количество ювенильных особей, im – количество имматурных особей, 
v – количество виргинильных особей, g – количество генеративных особей, s – количество 
сенильных особей, mi – возрастность особей i-го онтогенетического состояния, ni – число 
особей i-го состояния в ценопопуляции, N – общее число особей в ценопопуляции, ei – от-
носительная эффективность потребления энергии растениями i-го онтогенетического состо-
яния, ω – индекс эффективности ценопопуляции, М – численность (плотность) ценопопуляции. 

Note. j – number of juvenile individuals, im – number of immature individuals, v – number of 
virginal individuals, g – number of generative individuals, s – number of senile individuals, mi – 
age of individuals of the ith ontogenetic state, ni – number of individuals of the ith state in the ceno-
population, N – total number of individuals in the cenopopulation, ei – relative efficiency of energy 
consumption by plants of the ith ontogenetic state, ω – efficiency index of the cenopopulation, M – 
abundance (density) of the cenopopulation. 

 
Статистическая обработка данных проводилась с использованием методов 

описательной статистики. Выполнялся расчет средней арифметической (mean), 
минимальных (min) и максимальных (max) значений, коэффициента вариации 
(CV). На основании рассчитанных значений описательных статистик делались вы-
воды о количественных характеристиках оценок онтогенетического состояния по-
пуляций и их изменчивости внутри отдельных выборок. Сравнение средних между 
ценопопуляциями пробных площадей выполнялось с использованием однофак-
торного дисперсионного анализа ANOVA (р ≤ 0.05). Статистическая обработка 
выполнена в пакетах программ Microsoft Office Excel 2016 (Microsoft Corp., USA) 
и Statistica 6.1 (StatSoft Inc., OK, USA). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Исследуемые участки спелых сосновых насаждений являются репрезентатив-
ными для Московского региона: тип лесорастительных условий – С2, тип леса – 
сосняк сложный, класс возраста насаждений – VII, класс бонитета – I (табл. 2). 
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Средняя высота первого яруса насаждений составляет от 28.9 до 32.5 м, средний 
диаметр – от 32.0 до 38.4 см, запас – от 439 до 753 м3/га. Второй ярус характеризу-
ется средними высотами от 14.3 до 21.2 м, средними диаметрами от 14.0 до 23.5 см, 
запасами от 11 до 84 м3/га. 

 
Таблица 2. Таксационная характеристика насаждений на постоянных пробных площадях 
Table 2. Stands indicators on the permanent sample plots 

№ / No. 
Ярус / 
Tier  

Состав /  
Сomposition 

Возраст / 
Age 

Средняя / Average Полнота / 
Canopy 
density 

Запас, м3/га / 
Stock, m3/ha высота, м / 

height, m 
диаметр, см / 
diameter, cm 

4/А 
I 9C1Б+Лп+Д 132 31.1 32.8 1.01 656 
II 10Кло – 21.2 18.7 0.19 61 

4/Б 
I 9С1Лп 132 31.8 34.5 1.02 680 
II 4Лп6Кло – 15.6 17.5 0.19 40 

4/В 
I 8С1ЛП1Кло 132 30.9 32.0 0.93 609 
II 10Кло – 21.4 19.3 0.26 84 

4/Е 
I 9С1Лп 132 32.5 36.5 1.11 741 
II 9КЛо1С – 17.7 18.6 0.36 72 

4/J 
I 9С1Лп 133 28.9 34.0 0.69 506 
II 10Кло – 18.6 17.4 0.08 24 

4/Д 
I 10С+Б+Лп 132 32.3 32.5 0.92 623 
II 6Кло3С1Лп+Б – 17.2 17.1 0.29 70 

4/К 
I 7С3Лп 132 31.0 33.5 0.81 524 
II 6Лп2В2Кло – 16.8 18.9 0.07 30 

4/Л 
I 8С2Лп 133 29.9 34.1 0.72 439 
II 4Лп4В2Кло – 15.6 14.4 0.08 18 

4/М 
I 9С1Лп 133 31.4 34.8 0.94 622 
II 6Лп3В1Кло – 16.8 23.5 0.09 21 

4/Н 
I 10С 133 31.9 36.5 0.69 459 
II 7Е3В – 16.8 16.8 0.04 11 

4/О 
I 10С+Е 133 32.5 37.8 1.13 753 
II 6Б4В – 15.4 19.3 0.05 17 

4/Р 
I 7С2Лп1Е+Д 132 29.8 33.9 0.90 563 
II 5Лп3Кло1Е1В – 14.3 14.2 0.09 18 

4/С 
I 10С+Лп+Е 134 30.4 35.6 0.93 589 
II 8Е2В – 17.1 15.7 0.11 30 

4/Т 
I 6С2Е2Лп 134 31.3 36.3 1.00 645 
II 6Е4В  – 17.0 14.0 0.06 21 

4/У 
I 7C2Лп1Е 134 30.4 38.4 0.97 607 
II 8Е2В  – 14.5 17.3 0.07 26 

4/Ф 
I 9С1Е 133 30.2 35.3 0.72 456 
II 6Е4В – 18.1 18.1 0.06 20 

Примечание. С – сосна обыкновенная (Pinus sylvestris Linnaeus, 1753), Б – береза по-
вислая (Betula pendula Roth, 1788), Лп – липа мелколистная (Tilia cordata Miller, 1768), Е – 
ель европейская (Picea abies Karsten, 1881), Д – дуб черешчатый (Quercus robur Linnaeus, 
1753), Кло – клен остролистный (Аcer platanoides Linnaeus, 1753), В – вяз гладкий (Ulmus 
laevis Pallas, 1784). 

Note. C – Scots pine (Pinus sylvestris Linnaeus, 1753), Б – Birch (Betula pendula Roth, 
1788), Лп – Linden (Tilia cordata Miller, 1768), E – European spruce (Picea abies Karsten, 
1881), Д – Oak (Quercus robur Linnaeus, 1753), Кло – Norway maple (Acer platanoides Linnaeus, 
1753), В – Elm (Ulmus laevis Pallas, 1784). 
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Проведя анализ количественного и качественного состояния нижних ярусов 
древесно-кустарниковой растительности в сосновых древостоях, стоит отметить, 
что значительную часть в подросте на исследуемых объектах занимает клен ост-
ролистный, за исключением таких ППП, как 4/Т (31%) и 4/Р (36%). В переводе на 
крупный подрост количество клена остролистного на исследуемых пробных пло-
щадях составляет в среднем – 4645 шт./га; клена ложноплатанового (Acer pseudo-
platanus Linnaeus, 1753) – 805 шт./га; дуба черешчатого – 770 шт./га; вяза гладко-
го – 762 шт./га, а остальные древесные породы имеют численность менее 100 шт./га. 
Всего в подросте исследуемых сосновых древостоев насчитывается 7 лесообразу-
ющих пород (рис. 2). 

При анализе распределения подроста по категориям крупности в Лесной 
опытной даче необходимо отметить, что на ППП преобладает мелкий (76.6%) под-
рост. Доля среднего и крупного подроста в среднем составляет 12.2 и 11.2% соот-
ветственно, что свидетельствует о достаточно значительном проценте отпада под-
роста под воздействием внешних и внутриценотических факторов. Общая встре-
чаемость подроста на исследуемых участках следующая: A. platanoides – 100%; 
Q. rodur и U. laevis – 75.0%; A. pseudoplatanus и T. cordata – 62.5%; Aesculus hippo-
castanum Linnaeus, 1753 – 25.0% и Acer saccharinum Linnaeus, 1753 – 18.8%. 

Подлесок исследуемых участков представлен 5 основными видами (рис. 3): 
рябина обыкновенная (Sorbus aucuparia Linnaeus, 1753), лещина обыкновенная 
(Corylus avellana Karsten, 1881), черемуха обыкновенная (Prunus padus Linnaeus, 
1753), крушина ломкая (Frangula alnus Miller, 1768) и жимолость обыкновенная 
(Lonicera xylosteum Linnaeus, 1753). 

В подлеске преобладает S. aucuparia и составляет в среднем 39.4% от общего 
количества, также значительно представлены C. avellana – 23.3 и P. padus – 21.6%. 
F. alnus и L. xylosteum представлены незначительно – 8.7 и 7.0% соответственно. 
Общая встречаемость подлесочных пород на пробных площадях следующая: 
S. aucuparia – 87.5%, C. avellana – 81.3%, P. padus – 50.0%, F. alnus – 37.5% и реже 

всего встречается L. xylos-
teum – 18.8%.  

Онтогенетический спектр 
является лабильной характе-
ристикой популяционного сос-
тава экосистемы: разные це-
нопопуляции могут иметь раз-
ные онтогенетические спектры, 
тип спектра в одной и той 
же ценопопуляции изменяет-
ся со временем, обусловлен 
естественной средой и антро-
погенным воздействием. Од-
нако спектры онтогенетиче-
ских состояний нормальных 
ценопопуляций различных 

 
 

Рис. 2. Породный состав подроста на постоянных проб-
ных площадях 
Fig. 2. Species undergrowth composition on the permanent
sample plots 
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древесно-кустарниковых видов в определенном диапазоне условий могут иметь 
сходный характер (Zaugolnova, 1994; Osmanova, Zhivotovsky, 2020). Вместе с тем 
Л. Б. Заугольнова (Zaugolnova, 1994) выделила четыре теоретических типа онтоге-
нетических спектров: левосторонний, центрированный, бимодальный и правосто-
ронний. Они характеризуют определенный вид, типа онтогенеза или жизненную 
форму. Определяются онтогенетические спектры по соотношению частот встреча-
емости онтогенетических групп и положением их максимумов по фактическим 
данным о различных ценопопуляциях.  

В ходе исследования рассмотрены онтогенетические спектры для преоблада-
ющих древесно-кустарниковых пород на постоянных пробных площадях (рис. 4). 

Доля возрастных особей сосны обыкновенной: g – 95.2, s – 4.8%. Возрастной 
спектр правосторонний с преобладанием особей генеративного возрастного состо-
яния. Данный спектр характерен для нормальных старых ценопопуляций с унимо-
дальностью (один максимум). Полное отсутствие прегенеративных растений обу-
словлено затруднением семенного возобновления под пологом насаждения, так 
как данная порода является светолюбивой. 

Для ценопопуляции клена остролистного выявлен следующий онтогенетиче-
ский спектр: j – 20.3, im – 70.1, v – 8.6, g – 0.9, s – 0.1%. Доля прегенеративных рас-
тений от общего числа особей составляет 99.0%. Возрастной спектр левосторон-
ний. Значительная численность ювенильных растений свидетельствует о высоких 
показателях естественного возобновления. В онтогенетическом спектре данных 
ценопопуляций большинство особей имматурного возрастного состояния. 

Онтогенетический спектр ценопопуляции вяза гладкого: j – 9.0, im – 72.7, v – 
9.0, g – 6.3, s – 3.0%. Доля прегенеративных растений от общего числа особей со-
ставляет 90.7%. Преобладают особи имматурной стадии, онтогенетический спектр 
определен как левосторонний. 

Возрастной спектр липы мелколистной выглядит следующим образом: j – 3.4, 
im – 38.9, g – 55.3, s – 2.4%. Преобладают особи имматурной и генеративной ста-
дий, онтогенетический спектр 
определен как бимодальный 
правосторонний. Полностью 
отсутствует виргинильная ста-
дия, что обусловлено меж-
видовой конкуренцией. Дан-
ный вид не может сформиро-
вать устойчивое молодое по-
коление, даже при наличии 
естественного возобновления, 
так как молодые особи не 
выдерживают конкуренции. 
Ценопопуляция липы мелко-
листной является стареющей. 

Для ценопопуляций ле-
щины обыкновенной опреде- 

 

Рис. 3. Породный состав подлеска на постоянных проб-
ных площадях  
Fig. 3. Species understory composition on the permanent
sample plots 
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Рис. 4. Онтогенетические спектры для преобладающих пород на постоянных пробных пло-
щадях: а – сосна, б – клен остролистный, в – вяз, г – липа, д – лещина, е – итого по всем 
древесным породам 
Fig. 4. Ontogenetic spectra for the predominant species on the permanent sample plots: a – Pine, 
b – Norway maple, c – Elm, d – Linden, e – Hazel, f – total for all tree species 
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лен следующий онтогенетический спектр: j – 11.1, im – 58.1, v – 7.7, g – 23.1%. До-
ля прегенеративных растений от общего числа особей составляет 66.9%. В онтоге-
нетическом спектре данной ценопопуляции преобладают особи имматурного и 
генеративного возрастного состояния. Онтогенетический спектр определен как 
бимодальный левосторонний. Отсутствие синильного возрастного состояния сви-
детельствует о молодости данных ценопопуляций. 

В среднем по изученым ценопопуляциям распределение онтогенетического 
спектра следующее: j – 15.5, im – 72.1, v – 7.3, g – 4.6, s – 0.3%. Доля прегенератив-
ных растений от общего числа особей составляет 95.1%. Однако долевое участие 
виргинильных особей снижается в сравнении с более ранними стадиями, варьиру-
ет от 2.4 до 16.3%. Уменьшение количества особей в виргинильном состоянии ука-
зывает на большую смертность имматурных и ювенильных особей, что обуслов-
лено низкой конкурентоспособностью особей и неблагоприятными городскими 
условиями. 

Анализ возможности самоподдержания ценопопуляций (табл. 3) в сосновых 
насаждениях показал, что индекс восстановления (Iв) для клена остролистного со-
ставил 83.59, вяза гладкого – 35.97, лещины обыкновенной – 4.71, что характери-
зует данные ценопопуляции как эффективно самоподдерживающиеся, так как их 
индекс восстановления > 1 (Osmanova, Zhivotovsky, 2020). Ценопопуляция липы 
мелколистной имеет индекс – 1.85, что характеризует её как умеренно самопод-
держивающуюся. Вместе с тем, стоит отметить, что в данных условиях ценопопу-
ляция сосны обыкновенной является регрессивной и имеет индекс – 0, что свиде-
тельствует о слабой возможности к самоподдержанию за счет полного отсутствия 
естественного возобновления. Средние индексы восстановления ценопопуляций 
рассматриваемых древесных видов имеют статистически достоверные различия 
(F = 5.92, p = 3.39×10-4). 

Индекс замещения (Iз), характеризующий число потомков, которое приходит-
ся на одну особь генеративного или постгенеративного периода, в ценопопуляциях 
составил: для клена остролистного – 107.16, вяза гладкого – 27.11, лещины обык-
новенной – 4.71, липы мелколистной – 1.68, что свидетельствует о положительном 
замещении. Ценопопуляция сосны обыкновенной имеет индекс – 0, что свидетель-
ствует о низкой возобновительной способности. Средние индексы замещения це-
нопопуляций рассматриваемых древесных видов имеют статистически достовер-
ные различия (F = 10.15, p = 1.27×10-6). 

По результатам анализа индексов возрастных периодов (соотношение моло-
дых, зрелых и старых особей) получены демографические показатели, характери-
зующие возрастные состояния видов: клен остролистный, вяз гладкий и лещина 
обыкновенная имеют преобладание молодых особей от их общего количества и 
составляют 99.0, 91.0, 77.0% соответственно. Липа мелколистная имеет более сба-
лансированное распределение между возрастными состояниями: молодые – 42.0, 
зрелые – 55.0 и старые – 2.0%. Необходимо отметить, что популяции липы и вяза 
включают особей всех возрастных состояний, что может свидетельствовать об их 
полночленности и дальнейшей смене сосновых насаждений на широколиственные, 
учитывая тот факт, что отмечается полное отсутствие особей сосны в молодой 
возрастной категории 0.00 и 95.0% – зрелой. 
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Таблица 3. Количественные оценки состояния ценопопуляций для основных древесных пород 
Table 3. Quantitative estimates of the status of the cenopopulations for the main tree species 

Показатель / Index Iв Iз Iv Ig Is Δ ω Me 

Сосна обыкновенная / Scots pine 
Средняя арифметическая / Arithmetic mean 0 0 0 0.95 0.05 0.52 0.96 342 
Минимум / Minimum 0 0 0 0.83 0.00 0.50 0.86 205 
Максимум / Maximum 0 0 0 1.00 0.17 0.58 1.00 486 
Коэффициент вариации / Coefficient of variation, % – – – 4.85 95.42 4.00 3.93 25.8 

Клен остролистный / Norway maple 
Средняя арифметическая / Arithmetic mean 83.59 107.16 0.99 0.01 0 0.05 0.19 1451 
Минимум / Minimum 24.57 23.60 0.96 0 0 0.04 0.13 674 
Максимум / Maximum 191.78 205.66 1.00 0.04 0 0.07 0.23 2599 
Коэффициент вариации / Coefficient of variation, % 72.73 69.34 1.25 – – 15.36 14.85 36.8 

Вяз гладкий / European white elm 
Средняя арифметическая / Arithmetic mean 35.97 27.11 0.91 0.06 0.03 0.11 0.24 283 
Минимум / Minimum 0 0 0 0 0 0.02 0.07 6 
Максимум / Maximum 79.78 46.96 1.00 0.67 0.33 0.65 0.73 785 
Коэффициент вариации / Coefficient of variation, % 77.45 65.54 30.13 – – – 63.91 93.2 

Липа мелколистная / Small-leaved linden 
Средняя арифметическая / Arithmetic mean 1.85 1.68 0.42 0.55 0.02 0.32 0.63 96 
Минимум / Minimum 0 0 0 0 0 0.05 0.18 14 
Максимум / Maximum 11.36 9.75 1.00 1.00 0.16 0.57 1.00 145 
Коэффициент вариации / Coefficient of variation, % 171.49 – – 74.29 – 63.64 53.57 42.6 

Лещина обыкновенная / Common hazel 
Средняя арифметическая / Arithmetic mean 4.71 4.71 0.77 0.23 0 0.15 0.38 170 
Минимум / Minimum 0 0 0 0 0 0.05 0.16 29 
Максимум / Maximum 15.00 15.00 1.00 1.00 0 0.50 1.00 431 
Коэффициент вариации / Coefficient of variation, % – – 48.36 – – – 80.36 61.4 

Итого по всем древесным породам / Total for all tree species 
Средняя арифметическая / Arithmetic mean 22.25 21.01 0.95 0.05 0 0.07 0.22 3078 
Минимум / Minimum 10.80 10.61 0.91 0.02 0 0.05 0.17 2031 
Максимум / Maximum 45.63 44.93 0.98 0.08 0.01 0.09 0.27 5938 
Коэффициент вариации / Coefficient of variation, % 36.15 37.97 1.54 29.49 – 15.63 13.26 29.9 

Примечание. Iв – индекс восстановления, Iз – индекс замещения, Iv – индекс молодости, 
Ig – индекс зрелости, Is – индекс старения, Δ – индекс возрастности, ω – индекс эффективно-
сти ценопопуляции, Me – эффективная экологическая плотность ценопопуляции.  

Note. Iв – recovery index, Iз – replacement index, Iv – youth index, Ig – maturity index, Is – 
aging index, Δ – age index, ω – efficiency index of the cenopopulation, Me – effective ecological 
density of the cenopopulation. 

 

Индекс эффективности (ω) характеризует относительную величину нагрузки 
ценопопуляций на энергетические ресурсы среды. Наибольшую среднюю энерге-
тическую нагрузку на среду оказывают ценопопуляции сосны и липы за счет 
наличия генеративных и постгенеративных поколений – 0.96 и 0.63 соответствен-
но, а наименьшую – клен остролистный и вяз гладкий с индексом эффективности 
0.19 и 0.24 соответственно, так как у данных видов преобладает имматурное поко-
ление. Средние индексы эффективности ценопопуляций рассматриваемых древес-
ных видов имеют статистически достоверные различия (F = 33.12, p = 6.67×10-6). 
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Согласно классифика-
ции «дельта – омега», осно-
ванной на совместном ис-
пользовании индексов воз-
растности Δ (Uranov, 1975) и 
средней эффективности ω 
(Zhivotovsky, 2001) и учиты-
вающей особи всех онтогене-
тических состояний (рис. 5), 
выделяются ценопопуляции 
«переходного» типа, а из 
«молодых» ценопопуляций 
удалось выделить «зрею-
щие», т.е. ценопопуляции с 
высокой долей генеративных 
особей.  

Стоит отметить, что це-
нопопуляция сосны обыкно-
венной к возрасту 130 лет 
характеризуются как зрелые. 
Молодыми являются ценопопуляции таких древесных видов, как клен остролист-
ный, вяз гладкий и в подавляющем большинстве случаев липы мелколистной. 

Наличие неполных онтогенетических спектров в популяциях сосны, где от-
сутствуют особи ювенильных, имматурных и виргинальных групп, свидетельству-
ет о значительном нарушении процесса смены поколений у данной породы в ур-
банизированных условиях, что обусловлено её эколого-биологическими особенно-
стями и длительным антропогенным воздействием. Отмечается старение сосновой 
популяции, отсутствие естественного возобновления и протекающая сукцессион-
ная смена в сторону широколиственных пород, что впоследствии может привести 
к формированию в Лесной опытной даче насаждений породного состава и струк-
туры, кардинальным образом отличающихся от существующих в настоящее время. 

В популяциях широколиственных пород (клен, липа и вяз) присутствуют ге-
неративные группы растений, что свидетельствует об успешном внедрении дан-
ных пород под полог соснового насаждения. По мнению многих авторов, успеш-
ность онтогенетического развития особей молодого поколения древесных расте-
ний обусловлена достижением генеративной стадии их развития (Polyakova, 1979; 
Kovyazin, Makhantseva, 2011).  

Онтогенетическое состояние и формирование циклов генерации широколист-
венных пород объясняются наличием достаточного количества открытых мест – 
«окон», образующихся после естественного отпада сенильных деревьев сосны или 
даже старых групп деревьев в урбоэкосистемах г. Москвы. Формированию полно-
ценных по своей онтогенетической структуре популяций может способствовать 
наличие пробелов в пологе соснового дендроценоза. Действительно, их образова-

 

Рис. 5. Ординация пробных площадей в осях индексов
возрастности (Δ) и эффективности ценопопуляций (ω) 
Fig. 5. Ordination of the observation plots in the axes of age
indices (Δ) and efficiency of coenopopulations (ω) 
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ние происходит особенно в спелых и перестойных лесах, однако размеры таких 
просветов обычно не превышают 50 м2 (Skliar et al., 2020). 

В текущей ситуации без хозяйственного воздействия невозможно выполнить 
существующие рекомендации по обеспечению доли хвойных пород в условиях 
городской среды. В связи с вышеизложенным в качестве мер, направленных на 
поддержание сосновых насаждений в условиях городской среды, можно выделить: 
создание лесных культур; содействие естественному возобновлению (при нали-
чии); лесотехнические уходы за сосновыми древостоями с целью регулирования 
доли широколиственных пород.  

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Впервые в условиях Московского региона применен ценопопуляционный 
подход для оценки возобновительной способности древесных пород в спелых сос-
новых дендроценозах. Установлено, что сосна не имеет возобновительной способ-
ности в условиях г. Москвы, популяции данной породы затухающие. Установлено, 
что ценопопуляция сосны обыкновенной к возрасту 130 лет являются зрелыми. 
Место сосны займут широколиственные породы.  

Установленное количество древесных пород на исследуемых пробных пло-
щадях в среднем составляет, шт. / га: клена остролистного – 4645; клена ложно-
платанового – 805; дуба черешчатого – 770; вяза гладкого – 762, остальные дре-
весные породы имеют численность менее 100 шт./га. Отмечено преобладание мел-
кого подроста. Доля среднего и крупного подроста значительно ниже. Преоблада-
ющая порода в подросте исследуемых сосняков Лесной опытной дачи A. 
platanoides. Среди подлесочных пород на постоянных пробных площадях установ-
лено преобладание S. aucuparia, C. avellana и P. padus. Также на исследуемых объ-
ектах встречаются F. alnus и L. xylosteum. Анализ состава подроста и подлеска по-
казал, что набор древесно-кустарниковых пород достаточно разнообразен и насчи-
тывает 12 видов. 

Доля возрастных состояний ценопопуляции сосны обыкновенной: g – 95.2, s – 
4.8%, возрастной спектр правосторонний с преобладанием особей генеративного 
возрастного состояния. Для ценопопуляции клена остролистного определен сле-
дующий онтогенетический спектр: j – 20.3, im – 70.1, v – 8.6, g – 0.9, s – 0.1%, пре-
генеративные растения от общего числа особей составляют 99.0%, а возрастной 
спектр левосторонний. Онтогенетический спектр ценопопуляции вяза гладкого: j – 
9.0, im – 72.7, v – 9.0, g – 6.3, s – 3.0%, преобладают особи имматурной стадии, он-
тогенетический спектр определен как левосторонний. Доля возрастных состояний 
ценопопуляции липы мелколистной: j – 3.4, im – 38.9, g – 55.3, s – 2.4%, преобла-
дают особи имматурной и генеративной стадий, онтогенетический спектр бимо-
дальный правосторонний. Ценопопуляция лещины обыкновенной имеет онтогене-
тический бимодальный левосторонний спектр: j – 11.1, im – 58.1, v – 7.7, g – 23.1%, 
отсутствие синильного возрастного состояния свидетельствует о молодости дан-
ной популяции. 

В среднем по изученым ценопопуляциям распределение онтогенетического 
спектра следующее: j – 15.5, im – 72.1, v – 7.3, g – 4.6, s – 0.3%. Доля прегенератив-
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ных растений от общего числа особей составляет 95.1%. Снижение количества 
особей в виргинильном состоянии указывает на большую смертность имматурных 
и ювенильных особей, что обусловлено низкой конкурентоспособностью особей и 
неблагоприятными городскими условиями. 
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Abstract. The results of our study of the ontogenetic structure of cenopopulations of woody plants 
on 16 permanent sample plots in mature pine forests located in Moscow are presented. For the first 
time, a cenopopulation approach was used to assess the regenerative capacity of tree species in 
mature pine dendrocenoses in the conditions of the Moscow region. The study examined areas of 
mature pine stands which are representative of the Moscow region. The ontogenetic spectra of ce-
nopopulations are considered, namely: Pinus sylvestris L., Acer platonoides L., Tilia cordata 
Mill., Ulmus laevis Pall., Corulys avellana L. Analysis of the number of trees and shrubs in the 
lower tiers of stands (undergrowth and understory) and their occurrence in sample plots was car-
ried out. The cenopopulation of P. sylvestris has a right-sided age spectrum with predominance of 
individuals of the generative age state and is regressive under these conditions, since pregenerative 
individuals are completely absent. The cenopopulations of A. platonoides, U. laevis and 
C. avellana are characterized as effectively self-sustaining, while T. cordata is moderately self-
sustaining. Based on the results of our study, the ontogenetic spectra of most populations of the 
studied species were established to be incomplete due to the absence of certain ontogenetic states 
in plants. A significant part of the cenopopulations of the species have a bimodal ontogenetic spec-
trum. The ontogenetic state and the formation of generation cycles of broad-leaved species are ex-
plained by the presence of a sufficient number of open areas – “gaps”. It is noted that young trees 
have a fairly significant mortality rate before they reach a generative ontogenetic state under the 
influence of external and intracoenotic factors. Analysis of the species composition of the under-
growth and understory showed that the set of tree and shrub vegetation included 12 species. 
Keywords: ontogenetic structure, cenopopulation, pine stands, urbanized environment, Forest Ex-
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ОСОБЕННОСТИ СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНОЙ  

ОРГАНИЗАЦИИ ЛИСТЬЕВ И КЛЕТОЧНОГО МЕТАБОЛИЗМА 
ГИБРИДОГЕННОГО ТАКСОНА ECHINOPS SAKSONOVII 

(ASTERACEAE, ASTERALES)  
В СРАВНЕНИИ С РОДИТЕЛЬСКИМИ ВИДАМИ 

 
О. А. Розенцвет , Е. С. Богданова, В. А. Розенцвет, 

Н. А. Саблина, Т. М. Гребенкина 
 

Самарский федеральный исследовательский центр РАН,  
Институт экологии Волжского бассейна РАН 
Россия, 445003, г. Тольятти, ул. Комзина, д. 10 

Поступила в редакцию 30.06.2023 г., после доработки 29.02.2024 г., принята 29.02.2024 г., опубликована 17.12.2024 г. 

 
Аннотация. Гибридизация – важный компонент эволюции и видообразования растений. 
Межвидовые и внутривидовые скрещивания могут приводить к изменениям генома, тем 
самым влияя на морфологию, адаптацию, рост и развитие новых видов растений. Гибридо-
генный вид Echinops saksonovii Vasjukov происходит от интрогрессивной гибридизации 
E. ruthenicus M. Bieb. и E. sphaerocephalus L. На морфологическом уровне E. saksonovii от-
личался от родительских видов меньшими линейными размерами листьев и большей дли-
ной устьиц. Содержание зеленых пигментов и каротиноидов в листьях нотовида было в 2.0 
и 2.5 раза больше, но по их соотношению нотовид ближе к родительскому виду E. rutheni-
cus. В липидном комплексе E. saksonovii обнаружено повышенное содержание липидов, от-
ветственных за формирование тилакоидных и непластидных мембран. Среди вторичных со-
единений листья растений E. saksonovii накапливали больше флавоноидов и пролина. По 
количественному содержанию фенольных соединений и продуктов перекисного окисления 
E. saksonovii ближе к родительскому теневыносливому виду E. sphaerocephalus. Таким об-
разом, выявлены особенности структурно-функциональной организации и клеточного мета-
болизма в листьях гибридогенного вида E. saksonovii в сравнении с родительскими видами, 
что может способствовать лучшей приспособляемости и жизнеспособности E. saksonovii и, 
как следствие, к большей конкурентоспособности. 
Ключевые слова: абиотические факторы, антиоксидантный комплекс, гибридогенный так-
сон, липиды, межвидовая гибридизация, пигменты, структура листа 
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ВВЕДЕНИЕ 

В настоящее время нет сомнений в том, что гибридизация является частым и 
важным компонентом эволюции и видообразования растений (Papuga et al., 2019; 
Rodionov et al., 2019). Данные о встречающихся в природе гибридах растений до-
статочно многочисленны (Gross, Rieseberg, 2005; Whitney et al., 2010). Гибридиза-
ция имеет как полезные, так и вредные последствия, приводя в одних случаях к 
увеличению разнообразия, а в других – к возможному вымиранию популяций или 
видов (Mallet, 2005; Soltis, Soltis, 2009; López-Caamal, Tovar-Sánchez, 2014). Пола-
гают, что естественная гибридизация у растений происходит с разной частотой и в 
значительной степени определяется внутренними свойствами, а не условиями 
окружающей среды (Thompson et al., 2010; Whitney et al., 2006; 2010).  

Габитус растения и морфологические признаки используются для идентифи-
кации близкородственных видов или гибридных поколений (Bobowicz et al., 2000; 
Vasilyeva, 2021). В то же время гибридизация часто приводит к образованию уни-
кальных метаболитов или метаболических профилей (Kirk et al., 2005). Гибридное 
наследование отдельных классов метаболитов (например, флавоноидов, алкалои-
дов или терпеноидов) у многих видов хорошо изучено (Rieseberg et al., 1993; 
Orians, 2000). Однако широкий спектр первичных и вторичных метаболитов в со-
четании с морфологией и экологией вида исследован мало.    

Род Echinops L. (Asteraceae Dumort.) включает около 120 – 130 видов много-, 
реже однолетних травянистых растений, встречающихся в тропической Африке, в 
Средиземноморском регионе, умеренных районах Евразии, Средней Азии, Монго-
лии и северо-восточного Китая. Большее разнообразие видов зафиксировано на 
Кавказе и Ближнем Востоке (Bitew, Hymete, 2019). Важным диагностическим при-
знаком рода является строение общего соцветия – шаровидной формы, которое 
сохраняется от фазы бутонизации до полного отцветания. Соцветия локализуются 
одиночно на концах ветвей (Hedge, 1975; Bobrov, 1997; Sánchez-Jiménez et al., 2010).  

Для определения внутриродовых границ Echinops L. используют также диа-
гностические признаки строения гомогамных корзинок (Hedge, 1975; Bobrov, 
1997), различия в опушении листьев, длине покрытых волосков, характере строе-
ния стеблей (Somayeh et al., 2017; Knyazev, 2018). К решению таксономических 
задач привлекают молекулярно-филогенетические исследования: пластидную 
ДНК и ядерную рибосомную ДНК (Sánchez-Jiménez et al., 2010; Ali et al., 2015; 
Somayeh et al., 2017).  
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Описанный В. М. Васюковым (Vasjukov, Bondarevа, 2021) гибридогенный вид 
Echinops saksonovii Vasjukov является таксоном, происходящим от интрогрессив-
ной гибридизации Echinops ruthenicus M. Bieb. и E. sphaerocephalus L. Растения 
гибридогенного таксона отличаются от родительских видов высотой стебля, архи-
тектурой листа, размерами и цветом соцветий.  

Цель – изучить особенности структурно-функциональной организации листь-
ев и клеточного метаболизма гибридогенного таксона E. saksonovii в сравнении с 
родительскими видами. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Объектом исследования выбраны три вида рода Echinops (E. ruthenicus, 
E. sphaerocephalus и E. saksonovii). Представленные виды произрастали в двух ло-
кациях, расположенных в различных географических районах Приволжской воз-
вышенности: в Волгоградской области (49°71ʹ39ʺ с.ш., 44°36ʹ49ʺ в.д.) и Ульянов-
ской области (54°02ʹ06ʺ с.ш., 48°40ʹ01ʺ в.д.).  

Растения каждого вида отбирали во второй декаде июня 2020 и 2021 гг. в пе-
риод цветения растений на площадках размером 20×20 м. Одновременно отбирали 
образцы почвы методом конверта на глубине 10 – 15 см. Кислотность и влажность 
почвы определяли согласно рекомендациям (Arinushkina, 1970). Анализ минераль-
ного остатка почвенной вытяжки проводили в сертифицированной лаборатории 
ФГБУ САС «Самарская». 

Морфометрические показатели листьев определяли у 10 – 20 растений каждо-
го вида методами классической морфометрии, оперирующей линейными размера-
ми органов, а также современными методами геометрической морфометрии. Визу-
ализацию морфологических параметров осуществляли с помощью цифрового фо-
тоаппарата Nikon D-3200 (Nikon, Япония), для каждого вида растений делали 
8 фотографий. Обработку изображений проводили в программе JMicroVision-
v.1.3.4 (Nicolas Roduit, Швейцария). 

Из средней части зрелых свежесобранных листьев формировали общую био-
массу. Часть биомассы использовали для определения оводненности тканей после 
их высушивания при температуре 60°C до постоянного веса. Содержание воды 
рассчитывали после определения веса сырой и сухой массы (сыр. м. и сух. м.) и 
выражали в % от сыр. м.  

Из другой части общей биомассы отбирали по три параллельные пробы (0.1 – 
0.5 г) для каждого вида анализа и хранили в жидком азоте при температуре -196°C. 

Удельную плотность поверхности листа (УППЛ) определяли в 20 дисках 
площадью 1 см2, которые высушивали до постоянного веса. Расчет осуществляли 
по формуле: m / S, г/дм2, где m – количество сух. м., г; S – площадь поверхности 
листа, дм2.  

Подсчет устьиц проводили на продольных парадермальных срезах листьев, 
предварительно зафиксированных в 3.5% глутаровом альдегиде (рН 7.5), подсчи-
тывали число устьиц в 1 см2 на нижней поверхности листа, измеряли их длину в 
мкм. Для анализа использовали биологический микроскоп «OPTIKA» B-500TPL 
(OPTIKA, Италия). 
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Фотосинтетические пигменты экстрагировали холодным ацетоном (90%) из 
0.5 г свежезамороженных листьев. Содержание пигментов определяли в получен-
ном ацетоновом экстракте спектрофотометрически. Концентрацию хлорофиллов 
(Хл) а и b измеряли при длинах волн 662 и 645 нм соответственно, каротиноидов 
(Кар) – при 470 нм. Расчет концентрации выделенных пигментов производили по 
методу (Lichtenthaller, 1987).  

Содержание свободного пролина определяли кислым нингидриновым реакти-
вом по методу (Bates et al., 1973) и рассчитывали на 1 г сух. м.  

Интенсивность перекисного окисления липидов (ПОЛ) в листьях растений 
оценивали по накоплению малонового диальдегида (МДА) по реакции с тиобарби-
туровой кислотой (Uchiyama, Mihara, 1978). 

Липиды экстрагировали смесью хлороформ – метанол (1:2) с одновременным 
механическим разрушением тканей. Разделение липидов осуществляли методом 
тонкослойной хроматографии. Количество мембранных липидов определяли ден-
ситометрическим методом, используя программу «Денскан-04» (Россия). Хрома-
тограммы анализировали в режиме параболической аппроксимации по градуиро-
вочным зависимостям, используя фосфатидилхолин (ФХ), моногалактозилдиа-
цилглицерин (МГДГ) в качестве стандартов (Rozentsvet et al., 2014).  

Метанолиз жирных кислот (ЖК) осуществляли их кипячением в 2.5% раство-
ре HCl в метаноле. Полученные эфиры анализировали на хроматографе «Хроматэк 
Кристалл 5000.1» («Хроматэк», Россия) в изотермическом режиме с использова-
нием капиллярной колонки, длиной 105 м и диаметром 0.25 мм «RESTEK» 
(США). Температура колонки 180°С, испарителя и детектора – 260°С, скорость 
тока газаносителя (гелий) – 2 мл/мин. 

Общее содержание фенольных соединений и флавоноидов устанавливали по 
методу T. Swain, W. E. Hillis (1959) и выражали в мг/г сух. м. в эквиваленте галло-
вой кислоты. Общее содержание флавоноидов выражали в мг/г сух. м. в эквива-
ленте рутина. 

Для определения концентрации пигментов, свободного пролина, ПОЛ исполь-
зовали спектрофотометр «ПЭ-3000 УФ» («ПромЭкоЛаб», Россия). 

Анализ каждого компонента проводили трижды в каждой параллельной про-
бе. Результаты представлены в виде средних значений параметра и их стандартных 
ошибок. В отдельных случаях дополнительно показаны минимальные и макси-
мальные значения. Сравнение количественных характеристик данных проводили с 
помощью дисперсионного анализа (One-way ANOVA). Расчеты выполняли, ис-
пользуя программы Statistica 10.0 for Windows (StatSoft Inc, США), Past 3 (Oyvind 
Hammer, Норвегия), Microsoft Excel 2007 (Miсrosoft, США). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Исследованные виды рода Echinops (E. ruthenicus, E. sphaerocephalus и E. sak-
sonovii) представляют собой стержнекорневые травянистые многолетники. По 
экологическому режиму, обусловленному увлажнением, растения считают ксеро-
фитами. Однако E. ruthenicus является восточноевропейско-западноазиатским ви-
дом, который произрастает на каменистых склонах, известняковых и меловых об-
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нажениях, в степях (Knyazev, 2018). E. sphaerocephalus – европейско-западноазиат-
ский вид, растёт на лесных полянах и опушках, степных склонах, среди кустарни-
ков, у дорог (Rakov et al., 2014). В свою очередь, E. saksonovii предпочитает песча-
ные степи и боровые пески лесостепной зоны Европейской России (Vasjukov, 
Bondarevа, 2021). Следовательно, прослеживается существенная разница в эколо-
гических предпочтениях как родительских видов, так и гибридогенного вида.  

Почвы, на которых произрастали три исследуемых вида, оцениваются как ще-
лочные. Влажность почвенного покрова, на котором произрастал E. saksonovii, 
была на 5% больше, чем та, на которой произрастали E. ruthenicus и E. sphaeroce-
phalus. Показано, что в почве места произрастания гибридогенного таксона суще-
ственно ниже концентрации ионов, особенно ионов кальция, чем у родительских 
видов (табл. 1). Можно предположить, что E. saksonovii более требователен к 
обеспеченности почвы влагой и обладает меньшей физиологической потребно-
стью в кальциевом компоненте. 
 
Таблица 1. Характеристика почвы в местах произрастания видов рода Echinops L. 
Table 1. Soil characteristics in the habitats of species from the genus Echinops L. 

Параметр / Parameter E. ruthenicus 
F 
P 

E. sphaerocephalus 
F 
P 

E. saksonovii 

Влажность почвы, % / 
Soil moisture, % 

14.20±1.16 11.1 
0.03 

14.20±2.11 8.4 
0.044 

19.10±2.04 

рН 8.00 – 8.00 – 8.30 
Катионы / Cations 

Ca2+ 1.20±0.11 185.4 
0.0001 

1.20±0.15 108.3 
0.0001 

0.25±0.05 

К+ 0.14±0.04 – 0.14±0.05 – 0.05±0 

Na+ 0.07±0.01 6.0 
0.07 

0.07±0.02 2.4 
0.19 

0.05±0.01 

Mg2+ 0.10±0.01 0.0 
1.0 

0.10±0.03 0.0 
1.0 

0.10±0.01 

Анионы/ Anions 
HCO3

- 0.96±0.10 112.7 
0.003 

0.96±0.13 70.6 
0.008 

0.30±0.04 

Cl- 0.06±0 1.5 
0.28 

0.06±0.01 4.0 
0.13 

0.05±0.01 

SO4
2- 0.50±0.03 0.0 

1.0 
0.50±0.05 0.0 

1.0 
0.50±0.02 

Примечание. F – критерий Фишера, P – уровень значимости; жирным шрифтом выде-
лен фактический уровень значимости между гибридогенным и родительскими видами. 

Note. Fisher’s criterion, P – significance level; the actual level of significance between the 
hybridogenic and parental species is shown in bold. 
 

Отметим, что температурный режим в районах произрастания исследованных 
видов также существенно различался. Так, в Волгоградской области в период мас-
сового цветения растений среднесуточная температура воздуха составляла 23.7°С, 
а средняя дневная температура – 26.6°С. В Ульяновской области температурные 
значения были на уровне 22.5°С и 17.7°С соответственно. 
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Морфометрические показатели листьев исследованных видов измеряли в двух 
разных географических районах. Линейные размеры листьев родительских видов 
варьировали в очень широких пределах – от 52 до 276 мм в длине и от 25 до 79 мм 
в ширине. В отличие от родительских видов у растений гибридогенного таксона 
длина и ширина листьев была ниже как по средним значениям (в 5 – 6 раз), так и в 
сравнении с минимальными и максимальными значениями линейных размеров 
листьев (в 4.5 – 7 раз). При этом значения толщины листовой пластины у гибридо-
генного вида менялись в тех же пределах, как и у родительских видов (табл. 2). 
Листья гибридогенного вида отличались также по характеру организации устьич-
ного аппарата. Так, длина устьиц у E. saksonovii в 4 раза больше, а их число вдвое 
ниже, чем у родительских видов. Листья его более оводнены: содержание воды в 
них в 1.2 раза больше, чем у родительских видов. Различия в содержании воды в 
листьях отразились на таком показателе, как удельная поверхностная плотность 
листа, у гибридогенного вида он почти втрое ниже в сравнении с E. ruthe-nicus и 
вдвое ниже в сравнении с E. sphaerocephalus. Таким образом, очевидно, что струк-
турная организация листа наряду с другими морфологическими параметрами яв-
ляется отличительным признаком E. saksonovii. 

 
Таблица 2. Морфометрические показатели листьев и содержание воды в листьях видов 
рода Echinops L. 
Table 2. Morphometric parameters and water content in the leaves of species from the genus Echinops L. 

Параметр / Parameter E. ruthenicus 
F 
P 

E. sphaerocephalus 
F 
P 

E. saksonovii 

Длина листа, мм / Leaf length, mm 52.0 – 276.0 
148.0±12.5 

291.0 
0.003 

64.0 – 253.0 
156.0±13.4 

287.8 
0.003 

14.0 – 39.0 
23.0±2.2 

Ширина листа, мм / Leaf width, mm 25.0 – 79.0 
47.0±3.9 

233.5 
0.002 

42.0 – 84.0 
62.0±5.4 

255.5 
0.002 

6.0 – 19.0 
11.0±1.2 

Толщина листа, мм / Leaf thickness, mm 0.18 – 0.34 
0.25±0.03 

0.0 
1.0 

0.20 – 0.55 
0.30±0.04 

3.7 
0.15 

0.12 – 0.48 
0.25±0.2 

Удельная поверхностная плотность 
листа, г/дм2 / Specific surface density of 
a leaf, g/dm2 

2.18 – 2.37 
2.27±0.05 

2917.0 
0.0002 

1.07 – 2.40 
1.73±0.26 

48.8 
0.019 

0.41 – 0.95 
0.68±0.01 

Число устьиц, тыс. шт. / см2 листа / Num-
ber of stomata, thousand pcs/cm2 of a leaf 

20.0 – 130.1 
85.2±7.5 

136.9 
0.007 

40.1 – 100.3 
70.0±7.4 

68.9 
0.01 

34.0 – 35.1 
34.5±0.3 

Длина устьиц, мкм / Stomata length, µm 6.0 – 8.0 
7.0±0.8 

3535.0 
0.0002 

8.0 – 9.0 
8.5±0.0 

1014 
0.0002 

34.0 – 35.0 
34.5±0.0 

Оводненность, % от сыр. м. / Water 
content, % of crude mass 

66.0 – 54.0 
60±0.02 

760.5 
0.0001 

56.0 – 63.0 
60±0.02 

760.5 
0.0001 

72.0 – 74.0 
73.0±0.02 

Примечание. F – критерий Фишера, P – уровень значимости; жирным шрифтом выде-
лен фактический уровень значимости между гибридогенным и родительскими видами. 

Note. F – Fisher’s criterion, P – significance level; the actual level of significance between 
the hybridogenic and parental species is shown in bold. 
 

Оводненность листьев, диффузия СО2 через устьичный аппарат и содержание 
пигментов в совокупности обеспечивают эффективность фотосинтеза. Содержание 
зеленых пигментов в листьях E. saksonovii было в 2 раза больше, чем в листьях 
E. ruthenicus и E. sphaerocephalus, независимо от места произрастания, что говорит 
о большей фотосинтетической активности гибридогенного вида (табл. 3). Для всех 
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видов характерен стабильный параметр соотношения Хл / Кар. Однако большее в 
2.5 раза содержание Кар (мощного липофильного антиоксиданта) указывает на то, 
что E. saksonovii более устойчив к свободнорадикальным процессам (Maslova et al., 
2021). 
 
Таблица 3. Содержание и соотношение фотосинтетических пигментов видов рода Echinops L. 
Table 3. Content and ratio of photosynthetic pigments in species from the genus Echinops L. 

Параметр / Parameter E. ruthenicus 
F 
P 

E. sphaerocephalus 
F 
P 

E. saksonovii 

Хл а, мг/г сух. м. / Chlorophylls a, 
mg/g fresh weight 

2.2– 3.3 
2.7±0.4 

73.5 
0.001 

1.5– 2.2 
1.9±0.3 

155.0 
0.0003 

4.3–6.6 
5.5±0.4 

Хл b, мг/г сух. м. / Chlorophylls b, 
mg/g fresh weight 

0.7–1.3 
0.9±0.1 

24.0 
0.008 

0.7–0.8 
0.7±0.1 

54.0 
0.001 

1.3–2.2 
1.3±0.1 

Каротиноиды, мг/г сух. м. / Carote-
noids, mg/g fresh weight 

0.7–0.9 
0.7±0.1 

60.0 
0.004 

0.5–0.5 
0.6±0.1 

72.6 
0.003 

1.3–1.8 
1.7±0.2 

 пигментов, мг/г сух. м. /  pig-
ments, mg/g fresh weight 

4.5±0.6 
62.3 
0.01 3.3±0.5 

118.2 
0.0006 8.7±0.7 

Хл а / Хл b / Chl a / b 3.0 – 2.7 – 4.2 
Хл / Кар / Chlorophylls / Carotenoids 4.7 – 4.5 – 4.6 

Примечание. F – критерий Фишера, P – уровень значимости; жирным шрифтом выде-
лен фактический уровень значимости между гибридогенным и родительскими видами. 

Note. F – Fisher’s criterion, P – significance level; the actual level of significance between 
the hybridogenic and parental species is shown in bold. 

 
Пигменты, интегрированные в мембраны тилакоидов хлоропластов и связан-

ные с липидами и белками, представляют собой продукты первичного метаболиз-
ма (Ben-Shem et al., 2003). В липидном комплексе трех видов рода Echinops выяв-
лена заметная разница между концентрациями мембранных липидов. Повышенное 
содержание галактолипидов (МГДГ и ДГДГ), а также сульфолипида (СХДГ) и 
фосфатидилглицерина (ФГ), ответственных за формирование отдельных субъеди-
ниц фотосинтетического аппарата, свидетельствуют о различиях структуры листь-
ев родительских видов и их гибридогенного таксона на субклеточном и мембран-
ном уровнях организации (рис. 1, а). Известно, что МГДГ и ДГДГ являются глав-
ными мембранообразующими компонентами тилакоидов, а ФГ принимает участие 
в сборке светособирающего комплекса фотосистемы II (Wada, Murata 2007). СХДГ 
обеспечивает электростатическое взаимодействие с аминокислотными остатками 
белков тилакоидной мембраны. Этим создается прочное закрепление белков в 
мембране, что препятствует слипанию мембран и позволяет хранить регулярно 
уложенные мембраны (Jones, 2007; Kobayashi et al., 2016; Rocha et al., 2018). Мож-
но полагать, что повышенное содержание МГДГ, ДГДГ, ФГ и СХДГ говорит о 
большей протяженности мембран и устойчивости тилакоидов E. saksonovii, в ко-
торые интегрированы хлорофилл-белковые комплексы фотосинтетического аппа-
рата. 

Содержание строительных структурных единиц непластидных мембран также 
было выше в листьях E. saksonovii. В частности, содержание двух классов липидов 
фосфатидилхолина (ФХ) и фосфатидилэтаноламина (ФЭ), которые считают ос-
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новными в мембранах клетки, в 2 – 3 раза превосходило их содержание в липидах 
родительских видов. Изменение соотношения между ними является одним из ме-
ханизмов поддержания физико-химических свойств мембраны при действии раз-
личных стрессовых факторов, а именно большее значение соотношения ФХ / ФЭ 
говорит о меньшей проницаемости мембран (Wu, 2020). Этот показатель также 
почти в 1.5 раза ниже у E. saksonovii, чем у родительских видов. 

Функциональные свойства мембран, такие как целостность и текучесть, зави-
сят в том числе от состава ЖК. У всех исследуемых видов наибольшее количество 
в пуле ЖК составляют пальмитиновая, линолевая и линоленовая кислоты. Содер-
жание стеариновой и олеиновой кислот в листьях гибридогенного вида было в 
1.5 – 2 раза меньше, чем в листьях родительских видов (см. рис. 1, б). 

Среди соединений, относящихся к группе вторичных метаболитов, исследо-
вано содержание аминокислоты пролина, фенольных соединений и флавоноидов. 
Вместе с этим проанализировано содержание продуктов пероксидации липидов 
как индикатора стресса (рис. 2, а – г). Вторичные метаболиты не только защищают 
клетки растений от неблагоприятных воздействий ультрафиолетовых лучей и низ-
ких температур, но и участвуют в репродукции, а также выполняют сигнальную 
функцию (Kennedy, Wightman, 2011; Martínez-Lüscher et al., 2014). 
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Рис. 1. Липидный комплекс видов рода Echinops: а – полярные липиды (МГДГ – монога-
лактозилдиациглицерин, ДГДГ – дигалактозилдиацилглицерин, СХДГ – сульфохиновозил-
диацилглицерин, ФХ – фосфатидилхолин, ФЭ – фосфатидилэтаноламин, ФГ – фосфатидиг-
лицерин), б – жирные кислоты (16:0 – пальмитиновая, 16:1 – пальмитоолеиновая, 18:0 –
стеариновая; 18:1 – олеиновая, 18:2 – линолевая, 18:3 – линоленовая). * – достоверные раз-
личия (р < 0.05) между гибридогенным  и родительскими видами 
Fig. 1. Lipid complex of species from the genus Echinops: a – polar lipids (MGDG, monogalacto-
syldiacyglycerol; DGDG, digalactosyldiacylglycerol; SQDG, sulfoquinovosyldiacylglycerol; PC,
phosphatidylcholine; PE, phosphatidylethanolamine; PG, phosphatidiglycerol), b – fatty acids
(16:0 – palmitic, 16:1 – palmitooleic, 18:0 – stearic; 18:1 – oleic, 18:2 – linoleic, 18:3 – linolenic
acid); * – significant differences (p < 0.05) between the hybridogenic and parental species 
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Рис. 2. Содержание пролина (а), фенольных соединений (б), 
флавоноидов (в) и продуктов ПОЛ (г) в листьях представи-
телей рода Echinops: E. r. – E. ruthenicus, E. sp. – E. sphaero-
cephalus, E. s. – E. saksonovii. * – достоверные различия 
(р < 0.05) между гибридогенным и родительскими видами 
Fig. 2. Contents of proline (a), phenolic compounds (b), flavo-
noids (c) and lipid peroxidation products (d) in the leaves of 
species from the genus Echinops: E. r. – E. ruthenicus, E. sp. – 
E. sphaerocephalus, E. s. – E. saksonovii. * – significant differ-
rences (p < 0.05) between the hybridogenic and parental species                             г / d 

 
Наибольшие различия в количественном содержании этих соединений выяв-

лены для пролина и ПОЛ, между которыми установлены реципрокные отношения. 
По-видимому, накопление пролина, выполняющего антиоксидантную функцию, 
ограничивает развитие окислительных процессов в клетках листьев E. saksonovii. 
Пролин, кроме антиокисдантных свойств, проявляет себя как эффективный осмо-
литик. Его накопление приводит к увеличению клеточной осмолярности, что вы-
зывает приток воды в клетки или снижает ее отток, обеспечивая при этом водный 
потенциал, необходимый для поддержания тургора в условиях недостатка воды 
(Kolupaev et al., 2019). 

В листьях E. saksonovii обнаружено и большее накопление флавоноидов, од-
ной из наиболее заметных функций которых является их участие в защите расте-
ний от окислительного стресса благодаря выраженной антиоксидантной активно-
сти. Антиоксидантное действие флавоноидов связано также с их способностью 
влиять на экспрессию таких антиокислительных ферментов, как каталаза, суперок-
сиддисмутаза, глутатионпероксидаза и др. (Gould, Lister, 2006). Повышенное 
накопление пролина и флавоноидов в листьях гибридогенного вида также отлича-
ет его от родительских видов. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Таким образом, на основании исследования комплекса морфометрических, 
физиологических и биохимических параметров выявлены особенности структур-
но-функциональной организации и клеточного метаболизма в листьях гибридо-
генного вида E. saksonovii в сравнении с родительскими видами. Отличительными 
особенностями гибридогенного вида являются уменьшение линейных размеров 
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листьев, увеличение оводненности тканей, повышенное содержание фотосинтети-
ческих пигментов, антиоксидантов пролина и флавоноидов, а также изменение 
ультраструктуры фотосинтетических мембран по сравнению с родительскими ви-
дами. Специфичность структурной организации и метаболизма могут привести к 
лучшей приспособляемости и жизнеспособности E. saksonovii и, как следствие, к 
большей конкурентоспособности.  

Авторы приносят благодарность кандидату биологических наук В. М. Васю-
кову за определение видов и ценные замечания в процессе подготовки статьи. 
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Abstract. Hybridization is an important component of plant evolution and speciation. Interspecific 
and intraspecific crossings may lead to changes in the genome, thereby affecting the morphology, 
adaptation, growth and development of new plant species. The hybridogenic species Echinops sak-
sonovii Vasjukov originates from the introgressive hybridization of E. ruthenicus M. Bieb. and 
E. sphaerocephalus L. At the morphological level, E. saksonovii differed from its parent species in 
smaller linear dimensions of the leaves and a longer length of the stomata. The content of green 
pigments and carotenoids in the leaves of the hybridogenic species was 2.0 and 2.5 times higher, 
respectively. However, in terms of the ratio of pigments, E. saksonovii is closer to its parent spe-
cies E. ruthenicus. An increased content of lipids responsible for the formation of thylakoid and 
non-plastid membranes was found in the lipid complex of E. saksonovii. Among secondary com-
pounds, E. saksonovii leaves accumulated more flavonoids and proline. In terms of the quantitative 
content of phenolic compounds and peroxidation products, E. saksonovii is closer to its parent 
shade-tolerant species E. sphaerocephalus. Thus, some features of the structural and functional or-
ganization and cellular metabolism in the leaves of the hybridogenic species E. saksonovii in com-
parison with its parent species have been revealed, which may contribute to better adaptability and 
viability of E. saksonovii and, as a consequence, to greater competitiveness. 
Keywords: abiotic factors, antioxidant complex, hybridogenic taxon, lipids, interspecific hybridi-
zation, pigments, leaf structure 
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Аннотация. Анализ состава кородревесных отходов склада г. Сыктывкара выявил высокое 
содержание питательных элементов, отсутствие токсичности и возможность использования 
для твердофазной ферментации ксилотрофных базидиомицетов. Критическая оценка трех 
штаммов ксилотрофных базидиомицетов (Trametes hirsuta, Fomitopsis pinicola, Laetiporus 
sulphureus), культивированных на кородревесных отходах, показала, что штамм Trametes 
hirsuta обладает наибольшей скоростью роста (4.95 – 6.2 мм / сут.), высоким ростовым ко-
эффициентом (60 – 77) и максимальным выходом трудногидролизуемых (30.7%) полисаха-
ридов за 30 суток. Максимальный выход целлюлазы составил 1330 Ед./г. 
Ключевые слова: кородревесные отходы, ксилотрофные базидиомицеты, ростовые харак-
теристики, гидролизуемые полисахариды, целлюлаза 
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Введение. Среди различных видов отходов лесной и деревоперерабатываю-

щей промышленности наименее используемыми являются кородревесные отходы 
(КДО), представляющие собой остатки коры, а также опилки, хвою, листья и кор-
ни. Биоконверсия КДО методом твердофазной ферментации (ТФФ) с использова-
нием дереворазрущающих базидиомицетов позволяет эффективно совмещать тех-
нологии утилизации лигноцеллюлозных отходов с получением биологически актив-
ных метаболитов. N. Bhati с соавторами (2021) оценили исключительный гидроли-
тический потенциал целлюлаз, применяемых в различных отраслях промышленно-
сти, например, для переработки растительного сырья, улучшения текстуры пище-
вых продуктов и качества кормов, производства моющих средств, ферментации и 
значительного увеличения производства этанола из лигноцеллюлозной биомассы. 

Использование классических методов – определение радиальной скорости ро-
ста мицелия ксилотрофных базидиомицетов, ростовых коэффициентов, выход 
целлюлаз, определение содержания легко- и трудногидролизуемых полисахаридов 
как в исходной пробе, так и в прошедших ферментацию грибами образцах (Tirado-
González et al., 2016) даст возможность оценить как биотехнологический потенци-
ал штаммов базидиомицетов, так и перспективы валоризации кородревесных от-
ходов разной степени разложения. 

Целью данного исследования была оценка биотехнологического потенциала 
кородревесных отходов длительного срока хранения. 

Материал и методы. Образцы КДО отбирали на складе коры м. Лесозавод, 
г. Сыктывкара Республики Коми. Площадь склада коры составляет от 8 до 11 га, 
высота отвала – от 17 до 26 м, объем отвала – от 600 до 1120 тыс. м3. 

Количественный химический анализ двух образцов КДО (О1 – слаборазло-
жившиеся кородревесные отходы с малым сроком хранения (2 – 5 лет), отобран-
ные с вершины короотвала; О2 – сильноразложившиеся кородревесные отходы с 
длительным сроком хранения (до 80 лет)) проводили в Экоаналитической лабора-
тории Института биологии ФИЦ Коми научного центра УрО РАН следующими 
методами: рН – потенциометрией, ФР.1.31.2018.31673; массовую долю азота об-
менных ионов аммония N-NH4

+(сол.) – фотометрией, ФР.1.31.2018.30608; массо-
вую долю азота, входящего в состав обменных нитрат-анионов, N-NO3 (сол.) – 
фотометрией, ФР.1.31.2021.40387; массовую долю оксида калия, фосфора, входящих 
в состав подвижных соединений (по методу Кирсанова) K2O (подв.), P2O5 (подв.) – 
методом атомно-эмиссионной спектрометрии с индуктивно-связанной плазмой, 
ФР.1.31.2018.29616; углерод (общее содержание), C, азот (общее содержание), N – 
методом газовой хроматографии на элементном анализаторе, ФР.1.31.2016.23502; 
массовую долю обменных ионов кальция, Са (обм.), магния, Mg (обм.) – мето-
дом атомно-эмиссионной спектрометрии с индуктивно-связанной плазмой, 
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ФР.1.31.2018.29615; фенол – методом капиллярной газовой хроматографии с детек-
тором электронного захвата, ФР.1.31.2016.23499; нефтепродукты, НП – флуори-
метрическим методом, ФР.1.31.2012.13170; бенз[а]пирен – методом высокоэффек-
тивной жидкостной хроматографии с флуориметрическим детектированием, 
ФР.1.31.2009.06214; Cu, Pb, Cd, Ca, Ni, Co, As, Cr, V, Ti, Fe, Zn, Mn, Mo, Ba, Sr, B, 
K, Na, Mg, S, P – методом атомно-эмиссионной спектрометрии с индуктивно-
связанной плазмой, ФР.1.31.2006.02149. 

Штаммы ксилотрофных базидиомицетов, агентов ферментации, были приоб-
ретены во Всероссийской коллекции микроорганизмов (ВКМ) Института биохи-
мии и физиологии микроорганизмов имени Г. К. Скрябина РАН: Trametes hirsuta 
(Wulfen) Lloyd 1924, штамм F 3197, Fomitopsis pinicola (Sw.) P. Karst 1881, штамм 
F 3205, и Laetiporus sulphureus (Bull.) Murrill 1920, штамм F 3217. Мицелиальный 
диск (⌀ 10 мм) помещали в чашку Петри на стерильный образец КДО массой 10 г, 
увлажненный 30 см3 среды Чапека без источника углерода, а затем культивирова-
ли при температуре 26°С, влажности 80% в климатической камере MLR-350H 
(Sanyo, Япония). Контролем служила стандартная агаризованная среда Чапека – 
Докса (К). В ходе ТФФ фиксировали продолжительность линейного роста колонии 
от границы диска до достижения мицелием края среды. Радиусы колоний измеря-
ли в двух взаимно перпендикулярных направлениях. Радиальную скорость роста 
(VR) рассчитывали по следующей формуле: 

VR = 
R1 - R0 
t1 - t0 

, 

где VR – средняя скорость радиального роста мм / сут.; R1 – радиус колонии в кон-
це роста, мм; R0 – радиус колонии в начале фазы линейного роста, мм; t1 – t0 – про-
должительность линейной фазы роста, сутки. 

В ходе ТФФ каждые двое суток определяли высоту, плотность и диаметр ко-
лонии для расчета ростового коэффициента (РК). Плотность колонии отмечали по 
трехбалльной системе: 1 – редкая; 2 – средняя; 3 – плотная. РК рассчитывали по 
формуле (Bonanomi et al., 2016): 

РК = 
D×h×g 

, 
t 

где D – диаметр колонии, мм; h – высота колонии, мм; g – плотность колонии, бал-
лы; t – возраст колонии, сут.  

Содержание легко- и трудногидролизуемых полисахаридов (ЛГП, ТГП) и 
оценку общей целлюлазной активности выполняли методом Шомоди – Нельсона 
(Shao, Lin, 2018), основанном на нахождении общего количества моносахаридов, 
образовавшихся в реакциях гидролиза. Выход целлюлазы определяли на 7-, 14-, 
30-е сутки. 

Для проверки нормальности распределения выборок использовали W-кри-
терий Шапиро – Уилка. Для нормально распределённых выборок достоверность 
различий определялась с помощью апостериорного теста Тьюки. Для выборок от-
личных от нормального распределения использовали U-критерий Манна – Уитни. 
Уровень значимости α = 0.05. Статистическую обработку полученных данных 
проводили с помощью пакета программ STATISTICA 10.0 (StatSoft Inc., OK, USA). 
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Результаты и их обсуждение. Оценка КДО в качестве субстрата для ТФФ. 
Образцы О1 и О2, отобранные на отвале КДО, обладали достаточно благоприят-
ными агрохимическими свойствами. Независимо от степени разложения образцы 
КДО отличались высоким содержанием органического углерода (О1 – 47.3, О2 – 
30%), подвижных форм калия (О1 – 800±300 мг/кг, О2 – 470 мг/г) и обменных ос-
нований (содержание обменного кальция О1 – 2200±400, О2 – 11300±2300 мг/кг; 
обменного магния О1 – 170±30, О2 – 1130±220 мг/кг). В составе КДО присутство-
вали необходимые для роста и развития растений неорганические формы азота – 
аммонийный азот составляет О1 – 19±8, О2 – 25±10 мг/кг; нитратный азот О1 – 
5±1 мг/г, О2 – 7.8±1.6 мг/кг. Кислотность субстрата зависела от степени разложе-
ния образцов: слабо трансформированный – слабокислый (рНсол 4.45), разложен-
ный образец имел реакцию среды близкую к нейтральной (рНсол 7.56). Зафиксиро-
ван существенный разрыв между показателями содержания фосфора в силь-
но разложившемся образце О2 (7000±1400 мг/кг) и слаборазложенном О1 
(84±17 мг/кг).  

Присутствие органических и неорганических поллютантов в составе КДО 
может ограничивать их применение. Из перечня приоритетных тяжелых металлов 
было отмечено повышенное содержание в образце О2 цинка – 1300±260 мг/кг и 
марганца – 7500±2200 мг/кг, превышающее в среднем установленные для почв 
значения ПДК (ОДК) в 13 и 5 раз соответственно. Это может быть обусловлено 
спецификой химического состава древесины хвойных пород, для которых харак-
терна повышенная аккумуляция цинка и марганца. 

Фенолы и нефтепродукты, образованные в результате трансформации расти-
тельных остатков, являются одним из основных компонентов любого субстрата. 
Следует отметить, что в настоящее время содержание фенолов в почвах России не 
нормируется, в то время как для нефтепродуктов установлены допустимые уровни 
их содержания в почвах (1000 мг/кг). Согласно полученным нами данным, содер-
жание фенола в образце О1 составляло 1.06±0.27, в О2 – 0.48±0.12 мг/кг. Для 
бенз[a]пирена ПДК в почве установлены на уровне 0.02 мг/кг. Содержание 
бенз[a]пирена в обоих образцах было меньше 0.0011 мг/кг. Содержание углеводо-
родов в слаборазложенных и сильноразложенных КДО было меньше нормируемого 
допустимого уровня нефтепродуктов в почвах и составляло для О1 – 80±30, для 
О2 – 58±23 мг/кг.  

Полученные данные свидетельствуют о возможности использования КДО в 
качестве субстрата для культивирования. 

Биотехнологический потенциал ксилотрофных базидиомицетов, культивиро-
ванных на КДО. Ксилотрофные базидиомицеты играют ключевую роль в разруше-
нии древесины благодаря уникальному ферментному комплексу, катализирущему 
разложение устойчивых лигноцеллюлозных полимеров (Volobuev et al., 2022). Ис-
следование показало, что при увеличении степени разложения субстрата разраста-
ние всех штаммов замедлялось, причем существенная задержка роста наблюдалась 
у F. pinicola и L. sulphureus. Значения ростового коэффициента этих штаммов бы-
ли невелики на О2, что свидетельствует о недостаточной адаптированности к дан-
ному субстрату (табл. 1). Следует отметить, что наиболее продуктивным оказался 
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штамм T. hirsuta, ростовые ха-
рактеристики которого на об-
разце О1 были на 22% выше, 
чем на сильноразложенном об-
разце О2 (см. табл. 1). Гриб 
T. hirsuta относится к предста-
вителям белой гнили древеси-
ны, которые выделяют целлю-
лолитические и лигнинолитиче-
ские ферменты и способны раз-

рушать, в первую очередь, лигнин (Shirkavand et al., 2017) через превращения, 
протекающие с образованием низкомолекулярных соединений. При этом лиг-
нинразрушающие ферменты продуцируются грибами вне зависимости от наличия 
лигнина (в отличие от ферментов целлюлазного комплекса) (Ma et al., 2021). 

Радиальная скорость роста штамма T. hirsuta была более высокой, чем у 
штаммов F. pinicola, L. sulphureus (рисунок). Установлено, что представители 
группы грибов бурой гнили (F. pinicola, L. sulphureus) в основном разлагают цел-
люлозу с ограниченным воздействием на лигнин и более интенсивно развиваются 
на средах, содержащих деполимеризованные углеводы в качестве источников уг-
лерода, например, глюкозу (Hu et al., 2023), кроме того, данные штаммы показы-
вали более высокую скорость роста на КДО, чем на стандартной среде Чапека – 
Докса (К) (см. рисунок). 

Лигноцеллюлозные отходы являются наиболее распространенной биологиче-
ски возобновляемой биомассой на земле, и при их гидролизе выделяются высоко-
ценные редуцирующие сахара. Однако присутствие лигнина в биополимерной 
структуре делает её устойчивой к разложению, препятствуя гидролизу целлюлозы 
и гемицеллюлозы (Zhang et al., 2021). Согласно H. Suryadi с соавторами (2022), 
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Средняя радиальная скорость роста штаммов: а – T. hirsuta, б – F. pinicola, в – L. sulphureus.
Планка погрешности указывает стандартную ошибку среднего (n = 3) 
Figure. Mean radial growth rate of the strains: a – T. hirsute, b – F. pinicola, c – L. sulphureus.
The error bars indicate the standard deviations (n = 3)  

Таблица 1. Ростовые характеристики культивирован-
ных штаммов 
Table 1. Growth characteristics of the cultured strains 

Штамм / Strain 

Ростовой  
коэффициент / 
Growth index 

Время роста, сут. / 
Growth period, days 

О1  О2  О1  О2  
T. hirsuta F 3197 77 60 7 9 
F. pinicola F 3205 67 48 8 10 
L. sulphureus F 3217 52 37 9 13 
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наиболее эффективно лигнин разлагают базидиомицеты, продуцируя комплекс 
внеклеточных ферментов (лакказа, Mn-пероксидаза и лигнин-пероксидаза). Раз-
рушение лигнина приводит к накоплению полисахаридов (Shirkavand et al., 2017), 
причем штаммы грибов белой гнили накапливают больше ТПГ, чем штаммы бу-
рой гнили. Определение содержания ЛГП и ТГП проводили на О1, О2 при полном 
зарастании чашки Петри мицелием на 9-е сутки роста. Последующую оценку про-
водили на 30-е сутки роста. Отмечалось снижение ЛГП у всех штаммов, как на 
неразложившихся, так и на сильноразложившихся кородревесных отходах на 30-е 
сутки роста (табл. 2). Так, в образцах О1, О2, инокулированных штаммом T. hir-
suta, наблюдалось накопление ТГП в 1.5 и 2.9 соответственно. Считается, что гри-
бы бурой гнили в большинстве своем поражают гемицеллюлозу, целлюлозу, по-
следовательно выделяя щавелевую кислоту и активные формы кислорода в реак-
циях Фентона, а затем гидролитические ферменты, не сильно модифицирующие 
лигнин (Mali et al., 2023). В образцах О2, инокулированных штаммами бурой гни-
ли F. pinicola, L. sulphureus, образование ТГП было несколько ниже (см. табл. 2). 
 
Таблица 2. Полисахариды в образцах КДО 
Table 2. Polysaccharides in the bark-and-wood waste (BWW) 
Сутки / 

Days 
ЛГП / Easily hydrolysable sugars, % ТГП / Hardly hydrolysable sugars, % 

КДО / 
BWW 

T. hirsuta F. pinicola L. sulphureus 
КДО / 
BWW 

T. hirsuta F. pinicola L. sulphureus 

O1 
9 9.8±0.15a 9.5±0.24a 9.6±0.17a 10.5±0.16a 13.3±0.09a 20.8±0.32b 15±0.29c 15.5±0.23c 
30 9.8±0.15a 3.8±0.05b 3.3±0.05c 2.5±0.02d 13.3±0.09a 30.1±0.62b 6.3±0.08c 3.6±0.08d 

O2 
9 1.2±0.1a 1.4±0.14a 1.0±0.03b 0.8±0.09b 2.6±0.11a 4.3±0.11b 3.2±0.12c 2.6±0.09a 
30 1.2±0.1a 1.7±0.06b 0.8±0.03c 0.6±0.02c 2.6±0.11a 12.8±0.18b 4±0.05c 2.7±0.09a 

Примечание. Разные буквы указывают на значимые различия в содержании полисаха-
ридов при культивировании штаммов на основе апостериорного теста Тьюки при P = 0.95. 

Note. Different letters indicate significant differences in the polysaccharide content caused 
by fungus strain cultivation (post-hoc Tukey; P = 0.95). 
 

Выход целлюлазы. Два важнейших фактора, влияющих на стоимость произ-
водства продуктов с добавленной стоимостью путем ферментирования, – это 
несомненно, методы предобработки и выход целлюлаз. Снижение затрат, связан-
ных с внесением ферментов, может быть достигнуто за счет производства необхо-
димых количеств целлюлаз в дополнение к ферментам промышленного назначе-
ния в ходе переработки КДО путем использования небольшой части перерабаты-
ваемого лигноцеллюлозного сырья (Nitsos et al., 2019). Продуцирование целлюлаз 
базидиомицетами исследовали на КДО О1, поскольку на этом субстрате наблюда-
лась высокая скорость роста мицелия и повышенный выход ТГП. Выход целлюлаз 
к концу эксперимента увеличивался в 2 раза, наибольшая продукция зарегистри-
рована у штамма T. hirsuta (табл. 3). 

Заключение. В контексте валоризации биомассы первостепенное значение 
имеют альтернативные виды использования субстрата. В результате оценки отхода 
склада коры в м. Лесозавод г. Сыктывкара установлено, что КДО являются пита-
тельным субстратом, не токсичны и могут использоваться для твердофазной фер-
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ментации ксилотрофных бази-
диомицетов. Оптимальные ро-
стовые характеристики и высо-
кая эффективность осахарива-
ния субстрата при культивиро-
вании на слаборазложенных и 
сильноразложенных КДО были 
достигнуты у представителя 
грибов группы белой гнили 
Trametes hirsuta. Выход цел-
люлаз у данного штамма соста-
вил 1280 Ед./г, что свидетель-
ствует о потенциале субстрата 
для производства коммерче-
ских целлюлаз, используя про-

стой и недорогой способ твердофазного ферментирования. 
Авторы выражают благодарность экоаналитической лаборатории Инсти-

тута биологии ФИЦ Коми научного центра УрО РАН за проведение количествен-
ного химического анализа. 
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Potential of utilizing aged bark-and-wood waste 
through mycological degradation as a biotechnological process 
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Abstract. Our composition analysis of bark-and-wood waste from a warehouse in the Syktyvkar 
city revealed a high nutrient content, no toxicity, and the potential for using xylotrophic basidio-
mycetes for solid state fermentation. Three strains of xylotrophic basidiomycetes (Trametes 
hirsuta, Fomitopsis pinicola, and Laetiporus sulphureus) were evaluated for their growth rate, 
growth index, yield of hardly hydrolysable polysaccharides, and cellulase yield when cultivated on 
the bark-wood waste. The results showed that T. hirsuta exhibited the highest growth rate (4.95–
6.2 mm/day), growth factor (60–77), and the maximum yield of hardly hydrolysable polysaccha-
rides (30.7%) in 30 days. Furthermore, the maximum cellulase yield was 1330 unit/g. 
Keywords: bark-and-wood waste, xylotrophic basidiomycetes, growth characteristics, hydrolyza-
ble polysaccharides, cellulase 
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