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ВЛИЯНИЕ СВЕТОВОГО ЗАГРЯЗНЕНИЯ НА БИОЛОГИЧЕСКИЕ 

РИТМЫ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Е. П. Антонова1*, В. А. Илюха2

1 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

   Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910), *antonova88ep@mail.ru
2 Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН (п. Борок, Некоузский р-н, 

   Ярославская обл., Россия, 152742)

Благодаря развитию новых технологий освещения, их удешевлению и быстро-

му внедрению уровень искусственной освещенности в ночное время (Artificial 

Light At Night, ALAN) во всем мире увеличивается. Анализ современной научной 

литературы показывает, что ALAN и, как следствие, световое загрязнение ока-

зывают значительное влияние на эндогенные циркадные ритмы физиологиче-

ских, биохимических и поведенческих функций у млекопитающих. Информация 

о свете фиксируется светочувствительными нервными клетками сетчатки глаза 

и поступает в центральные циркадные биологические часы – супрахиазматиче-

ские ядра (СХЯ) передней части гипоталамуса. Сигналы от СХЯ поступают во все 

клетки организма, в том числе в пинеальную железу, которая, в свою очередь, 

участвует в регуляции биологических ритмов посредством гормона мелатонина. 

Выявлено, что ALAN, ингибируя синтез мелатонина, приводит к нарушению по-

ведения и смещению сроков размножения у диких млекопитающих. Несмотря на 

активные исследования в данной области, вопрос о роли пинеальной железы и 

мелатонина в механизмах адаптивных реакций у млекопитающих при воздейст-

вии света в ночное время изучен недостаточно. В настоящем обзоре обсужда-

ется необходимость дальнейших комплексных исследований воздействия ALAN 

на млекопитающих. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: световое загрязнение; воздействие света ночью; биологиче-

ские ритмы; циркадные ритмы; мелатонин

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Антонова Е. П., Илюха В. А. Влияние светового загрязнения 

на биологические ритмы млекопитающих // Труды Карельского научного центра 

РАН. 2024. № 7. С. 5–15. doi: 10.17076/eb1964

Ф и н а н с и р о в а н и е. Финансовое обеспечение исследований осуществлялось 

из средств федерального бюджета на выполнение государственного задания 

КарНЦ РАН (FMEN-2022-0003) и ИБВВ (№ 124032500016-4).
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E. P. Antonova1*, V. A. Ilyukha2. EFFECTS OF LIGHT POLLUTION ON BIOLOGICAL 

RHYTHMS IN MAMMALS

1 Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences (11 Pushkinskaya St., 

   185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia), *antonova88ep@mail.ru
2 Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences (Borok, 152742, 

   Necouz Region, Yaroslavl Oblast, Russia)

Artificial light at night (ALAN) is increasing worldwide due to advancements in lighting 

technologies, reduction in their cost, and their rapid adoption. ALAN and the resulting 

light pollution can significantly affect the endogenous circadian rhythms of physiologi-

cal, biochemical and behavioral functions in mammals. Intrinsically photosensitive retinal 

ganglion cells (ipRGC) receive the light information and forward it to the central pace-

maker of the circadian timing system – the suprachiasmatic nucleus (SCN), located 

in the anterior part of the hypothalamus. The SCN relays timing information to all cells 

of the body, including the pineal gland, which secretes the hormone melatonin, involved 

in the regulation of biological rhythms. Exposure to ALAN inhibits melatonin synthesis 

and leads to behavioral disturbances and shifts in the timing of reproduction in wild mam-

mals. Despite active research in this area, the role of the pineal gland and melatonin 

in the mechanisms of adaptive responses in mammals when exposed to light at night has 

not been thoroughly studied. This review discusses the need for further comprehensive 

research of the effects of ALAN in mammals.

K e y w o rd s: light pollution; artificial light at night (ALAN); biological rhythm; circadian 

rhythm; melatonin

F o r  c i t a t i o n: Antonova E. P., Ilyukha V. A. Effects of light pollution on biological rhythms 

in mammals. Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian 

Research Centre RAS. 2024. No. 7. P. 5–15. doi: 10.17076/eb1964

F u n d i n g. This study was carried out under state assignment to KarRC RAS (FMEN-

2022-0003) and IBIW RAS (No. 124032500016-4).

Введение

Световое загрязнение – это изменение 

уровня естественного ночного освещения, 

вызванное антропогенными источниками све-

та [Fal chi et al., 2019]. Доказано, что воздей-

ствие искусственного света в ночное время 

(Artificial Light At Night, ALAN) оказывает зна-

чительное влияние на экосистемы, вызывая 

изменения поведения и физиологических про-

цессов у многих позвоночных [Rob ert et al., 

2015; Grubisic et al., 2019; Falcon et al., 2020; 

Dimovski et al., 2023]. Это неслучайно, по-

скольку свет является главным сигналом окру-

жающей среды, с помощью которого регули-

руется суточная и годовая активность живот-

ных [Hazlerigg et al., 2024]. 

У млекопитающих реакция организма на из-

менение световых условий окружающей среды 

обусловлена функцией центральных циркад-

ных биологических часов (су прахиазматиче-

ские ядра передней части гипоталамуса, СХЯ) 

[Cho wdhury et al., 2019; Logan et al., 2019]. Све-

товой сигнал, получаемый сетчаткой глаза, 

передается в СХЯ и затем распространяется 

по всему организму посредством автономной 

нервной системы и гормона пинеальной же-

лезы (ПЖ) – мелатонина (N-ацетил-5-меток-

ситриптамин) [Reit er et al., 2016; Logan et al., 

2019]. Ритм синтеза мелатонина в ПЖ имеет 

высокоамплитудный характер: свет оказывает 

ингибирующее, а темнота, напротив, стимули-

рующее влияние на продукцию этого гормо-

на [Reiter et al., 2016]. Мелатонин проявляет 

многочисленные эффекты в организме мле-

копитающих и участвует в регуляции суточных 

(циркадных) и годовых (цирканнуальных) эндо-

генных биологических ритмов [Tan  et al., 2018; 

Ferlazzo et al., 2020; Hazlerigg et al., 2024]. На 

данный момент известно, что синтез мелатони-

на ингибируется ALAN у многих видов млекопи-

тающих, в том числе у человека [Grub isic et al., 

2019; Falcon et al., 2020]. Нарушение циркадной 

ритмичности разнообразных физиологических, 

биохимических и поведенческих функций мо-

жет приводить к системной десинхронизации и 

пагубным для организма последствиям [Toui  tou 

et al., 2017; Grubisic et al., 2019; Logan et al., 

2019]. Несмотря на активные исследования в 

данной области, вопрос о роли ПЖ и мелато-

нина в механизмах адаптивных реакций у мле-

копитающих при воздействии света в ночное 
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время изучен недостаточно, но, без сомнения, 

заслуживает самого пристального внимания. 

Вполне вероятно, это связано с методически-

ми сложностями и наличием двух разных под-

ходов – лабораторных физиологических иссле-

дований и полевых поведенческих наблюде-

ний, которые очень редко сочетают [Rober t et 

al., 2015; Dimovski et al., 2023]. Для понимания 

механизмов воздействия светового загрязне-

ния необходимо использование комплексного 

подхода. Целью данного обзора являлось обоб-

щение результатов по влиянию ALAN на физио-

лого-биохимические механизмы, лежащие в 

основе биологических ритмов поведения и раз-

множения у млекопитающих, а также выявле-

ние существующих пробелов в знаниях и поиск 

направлений для будущих исследований.

Молекулярные механизмы 

восприятия света

Ежедневные циклы чередования света и 

темноты, создаваемые вращением Земли, – 

центральный фактор, влияющий на поведение 

живых организмов. Дневной свет необходим 

для регуляции режима повседневной актив-

ности у многих животных, при том что некото-

рые из них активны днем (дневные), в то вре-

мя как другие – ночью (ночные, сумеречные). 

Свет считается наиболее мощным суточным 

регулятором ритмов у млекопитающих. Из-

вестно, что информация о световых условиях 

окружающей среды фиксируется светочувст-

вительными нервными клетками сетчатки гла-

за (intrinsically photosensitive retinal ganglion 

cells, ipRGC), клеточные тела и аксоны которых 

образуют ретиногипоталамический тракт (RHT) 

(рис. 1) [Logan et al., 2019]. Восприятие света 

зависит от его интенсивности и продолжитель-

ности, а также спектральных свойств, посколь-

ку ганглиозные клетки сетчатки глаза содержат 

меланопсин – светочувствительный пигмент 

фоторецепторов у млекопитающих. Показано, 

что пиковая спектральная чувствительность 

меланопсина находится в диапазоне коротких 

длин волн (480 ± 5 нм) (синяя область спектра), 

а к длинным волнам (около 600 нм) – чувстви-

тельность снижается [Prayag et  al., 2019]. Это 

означает, что синий свет оказывает более силь-

ное влияние на циркадную систему млекопи-

тающих по сравнению с другими источниками 

света с бóльшей длиной волны. Подобно дру-

гим рецепторным фотопигментам меланопсин 

содержит опсин (рецептор, связанный с G-бел-

ком) и хромофор (ретиналь) [Pickard,  Sollars, 

2012]. После поглощения фотона хромофор 

изомеризуется, вызывая конформационные 

изменения молекулы меланопсина, что, в свою 

очередь, запускает каскад реакций и приводит 

к деполяризации клетки [Do, 2019] . Этот ответ 

противоположен реакции колбочек и палочек 

на свет, мембрана которых гиперполяризует-

ся, но очень схож с таковым у рецепторов бес-

позвоночных (фруктовая дрозофила Drosophila 

melanogaster Meigen, 1830 и мечехвосты 

Xiphosurida R. & E. Richter, 1924) [Pickard, Sol-

lars, 2012; Do, 2019].

Таким образом, после активации молекулы 

меланопсина информация о свете преобразу-

ется в нервный сигнал, который по волокнам 

RHT, входящим в состав зрительного нерва, 

поступает в центральные циркадные биологи-

ческие часы – супрахиазматические ядра (СХЯ, 

SCN) передней части гипоталамуса (рис. 1). 

Каждое из парных СХЯ состоит примерно из 

10 000 взаимосвязанных нейронов, которые ко-

ординируют периферические биологические 

часы тканей и органов [Touitou et al., 2017]. 

Сигналы от центральных биологических часов 

распространяются за пределы циркадианного 

ритмоводителя СХЯ по всему организму и син-

хронизируют периферические биологические 

часы – часовые гены и белки, присутствующие 

практически во всех тканях и органах (печень, 

почки, сердце, легкие, скелетные мышцы и 

другие) [Logan et al., 2019]. Такие физиологи-

ческие функции и процессы, как сердцебиение, 

давление крови, температура тела, секреция 

гормонов, иммунитет, сон и бодрствование, 

подвержены влиянию суточной ритмики.

Молекулярный внутриклеточный механизм 

генерации циркадианных временных сигна-

лов в СХЯ заключается в активации нескольких 

генов с различными паттернами экспрессии 

[Masri, Sasso ne-Corsi, 2018]. У млекопитаю-

щих автономные молекулярные биологические 

часы состоят из нескольких взаимосвязанных 

петель транскрипции/трансляции, работающих 

по механизму отрицательной обратной связи 

(рис. 2) [Partch et al ., 2014; Masri, Sassone-Cor-

si, 2018]. В состав основной петли входят че-

тыре белка: два активатора – CLOCK (circadian 

locomotor output cycles kaput) и BMAL1 (brain 

and muscle arnt-like protein 1) и два репрес-

сора – PER (period) и CRY (cryptochrome), а 

также киназы и фосфатазы, которые регули-

руют локализацию и стабильность этих инте-

гральных часовых белков [Partch et al., 2014; 

Masri, Sassone-Corsi, 2018]. Белки CLOCK 

и BMAL1 являются субъединицами гетеро-

димерного фактора транскрипции CLOCK/

BMAL1, который связывается с регуляторным 

участком ДНК E-бокс (E-box) и активирует 

транскрипцию репрессорных генов Per и Cry. 



8
Transactions of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences. 2024. No. 7

Образующиеся в результате этого мРНК транс-

лируются в цитоплазме клеток СХЯ в белки 

(PER1-3, CRY1,2), которые накапливаются в те-

чение циркадного дня. Достигнув критических 

уровней, белки PER и CRY соединяются в ци-

топлазме и проникают в ядра клеток для взаи-

модействия с гетеродимером CLOCK/BMAL1, 

ингибируя свою собственную транскрипцию. 

Поскольку периоды полураспада у белков 

PER и CRY относительно короткие, они разру-

шаются через убиквитин-зависимые пути, их 

связь с CLOCK/BMAL1 также разрушается – 

цикл начинается снова примерно с 24-часо-

вой периодичностью. Вспомогательная пет-

ля включает ядерные рецепторы, связан-

ные с ретиноевой кислотой (RORα и RORβ) и 

REV-ERBs (REV-ERBα и REV-ERBβ), транскрип-

ция которых также регулируется гетеродиме-

ром CLOCK/BMAL1. Транскрипция гена Bmal1 

индуцируется белком PER2 и ингибируется 

белком REV-ERBα [Partch et al., 2014; Masri, 

Sassone-Corsi, 2018]. Хотя общие черты этой 

системы определены, более тонкие молеку-

лярные механизмы, с помощью которых эти 

белки генерируют самоподдерживающийся 

ритм с такой периодичностью и точностью, 

до сих пор остаются предметом исследований 

[Crosby, Partch,  2020].

Описанный выше механизм характерен не 

только для СХЯ – каждая клетка млекопита-

ющего представляет собой потенциальный 

осциллятор, так как в ней присутствуют все 

необходимые элементы – собственные (пе-

риферические) биологические часы [Masri, 

Sassone-Corsi, 2018]. Работа центральных ос-

цилляторов «поднастраивается» непосредст-

венно циклом свет/темнота, а периферических 

часов – с помощью ПЖ, которая осуществляет 

многочисленные модулирующие нейрогумо-

ральные влияния на физиологические системы 

организма в основном посредством своих гор-

монов, одним из которых является мелатонин 

[Reiter et al., 2016]. Мелатонин синтезирует-

ся в ходе последовательных реакций: снача-

ла N-ацетилирования серотонина (с помощью 

N-ацетилтрансферазы), а затем О-метилирова-

ния N-ацетилсеротонина (с помощью ацетил-

серотонин-О-метилтрансферазы) [Ferlazzo et 

al., 2020]. У млекопитающих секреция мелато-

нина в кровь совпадает с часами сна – макси-

мальный уровень этого гормона наблюдается 

в ночные часы, а минимальный – в утреннее 

Рис. 1. Схема циркадной системы у млекопитающих [Korf, von  Gall, 2013]

Fig. 1. Scheme of the circadian system in mammals [Korf, von Gall, 2013]
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и дневное время. Свет стимулирует транскрип-

цию часовых генов в СХЯ, нейроны которых по-

сылают ингибирующие сигналы через верхний 

шейный симпатический ганглий и норадренер-

гические волокна в эпифиз [Reiter et al., 2016]. 

Ритм синтеза мелатонина зависит от силы (ин-

тенсивность и спектральные свойства) све-

товых воздействий, времени их начала и про-

должительности [Touitou et al., 2017]. Именно 

с действием, приводящим к снижению уровня 

мелатонина в крови, связывают негативное 

влияние искусственного или естественного 

(полярный день или белые ночи на Севере) ос-

вещения ночью. Нарушение нормального ре-

жима выработки мелатонина вызывает сбой 

циркадных ритмов [Reiter et al., 2016]. Много-

численные функции мелатонина тесно связаны 

с его плейотропными эффектами в ЦНС и пе-

риферических тканях [Tan et al., 2018; Ferlazzo 

et al., 2020; Hazlerigg et al., 2024]. Прежде всего 

гормон известен своими антиоксидантными, 

противовоспалительными и иммуномодулиру-

ющими свойствами [Anisimov et al., 2006 ; Tan 

et al., 2018]. Помимо этого, данный гормон уча-

ствует в регуляции энергетического баланса 

и скорости обменных процессов в организме 

млекопитающих [Reiter et al., 2016; Hazlerigg 

et al., 2024]. Мелатонин как «дирижер», изме-

няя уровень секреции других гормонов (кон-

центрация которых зависит от времени суток), 

участвует в регуляции большинства суточных 

и годовых ритмов у млекопитающих. Много-

численные эффекты мелатонина реализуются 

через рецептор-зависимые и рецептор-не-

зависимые пути. На данный момент известно 

несколько типов клеточных рецепторов этого 

гормона: мембранные (МТ1 и МТ2, связан-

ные с G-белками), внутриклеточный (МТ3 или 

фермент хинон-редуктаза 2) и ядерные (RZR/

ROR – транскрипционные факторы, принадле-

жащие к семейству связанных с ретиноевой 

кислотой орфанных рецепторов) [Tarocco et 

al., 2019]. Благодаря наличию рецепторов во 

многих органах и тканях (мозг, сетчатка глаза, 

сердце, артерии, печень и желчный пузырь, 

почки, различные отделы кишечника, иммун-

ные и репродуктивные клетки, кожа и плацен-

та) мелатонин участвует в регуляции функци-

онирования целого ряда систем – эндокрин-

ной, сердечно-сосудистой, репродуктивной, 

иммунной, пищеварительной и выделительной 

[Emet et al., 2016].

При  отсутствии изменений внешней осве-

щенности у млекопитающих наблюдается сво-

боднотекущий ритм, отличный от 24-часового 

[Williams et al., 2015].  Интересные результаты 

были получены на обитателях Арктики – се-

верных оленях (Rangifer tarandus Linnaeus, 

1758) [Arnold et al., 2018]. Животные север-

ных регионов подвергаются смене длительных 

периодов постоянного света в летний сезон 

(полярный день) и постоянной темноты зимой 

Рис. 2. Молекулярные биологические часы млекопитающих [Masri, Sassone-

Corsi, 2018]

Fig. 2. The molecular components of the mammalian circadian clock [Masri, 

Sassone-Corsi, 2018]
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(полярная ночь), тогда как цикл освещения 

12 ч свет : 12 ч темнота (LD) наблюдается толь-

ко в течение нескольких недель во время ве-

сеннего и осеннего равноденствия. Явное от-

сутствие циркадной ритмичности временной 

организации двигательной активности в пери-

оды полярных дней и ночей было зарегистри-

ровано для ряда арктических видов [Williams et 

al., 2015]. Предполагается, что «отключение» 

биологических часов может быть общей чер-

той для полярных позвоночных [van Oort et al., 

2007].  Однако при исследовании физиологи-

ческих показателей и поведения у северного 

оленя, проживающего на острове Шпицберген 

(Rangifer tarandus platyrhynchus), была обнару-

жена круглогодичная циркадная ритмичность 

[Arnold et al., 2018]. По казано, что суточные эн-

догенные ритмы сохраняются в течение всего 

года, хотя и ослабляются постоянной темнотой 

или высокой доступностью пищи летом: в эти 

периоды временная организация двигательной 

активности и физиологии в значительной сте-

пени определялась ультрадианными ритмами 

кормодобывания [Arnold et al., 2018]. Сущест-

вование противоречивых результатов по дан-

ной тематике ставит вопрос о биологических 

ритмах именно у млекопитающих Арктики в 

ряд актуальных и требующих дополнительного 

исследования.

Воздействие света в ночное время 

на физиологические, биохимические 

и поведенческие функции 

у млекопитающих

За последние годы проведено большое ко-

личество исследований воздействия ALAN на 

поведение и размножение животных различ-

ных таксонов [Dimovski et al., 2023], однако 

существует ограниченное число работ, целью 

которых являлась оценка влияния светового 

загрязнения на биологические ритмы физио-

логических систем млекопитающих с исполь-

зованием как лабораторных физиологических 

исследований, так и полевых поведенческих 

наблюдений [Robert et al., 2015; Dim ovski 

et al., 2023]. 

Известно, что фотопериодическая регу-

ляция физиологии, морфологии и поведения 

имеет большое значение для сезонно размно-

жающихся млекопитающих. Результаты лабо-

раторных исследований по влиянию тусклого 

света ночью (dim light at night (dLAN)) на джун-

гарского хомяка (Phodopus sungorus Pallas, 

1773) подтверждают эту закономерность 

[Ikeno et al., 2014]. Так , при нормальном жиз-

ненном цикле у P. sungorus зимой наблюдается 

снижение массы тела и гонад, мех становится 

более густым и белым, все эти изменения свя-

заны с адаптацией к суровым зимним услови-

ям. Однако при содержании хомяков в режиме 

dLAN (5 лк) эти приспособления не наблюдают-

ся. Помимо этого, у хомяков отмечено измене-

ние и других показателей: у животных из dLAN 

светового режима локомоторная активность 

ночью была ниже, а экспрессия гена Per1 и ре-

цептора мелатонина (Mel-1a) в pars tuberalis 

выше по сравнению с контролем [Ikeno et al., 

2014]. Эти результаты свидетельствуют о том, 

что dLAN нарушает функцию циркадных часов и 

влияет на молекулярные механизмы фотопери-

одической реакции. Схожие реакции выявлены 

у мышей (Mus musculus L., 1758), подвергнутых 

воздействию аналогичных условий [Fonken, 

Nelson, 2014]. 

 В исследовании на слепышах (Spalax eh-

renbergi Nehring, 1898) и степной полевке 

(Microtus socialis Pallas, 1773) обнаружены ви-

доспецифические физиологические реакции 

на искусственное освещение ночью [Zubidat 

et al., 2011]. П оказано, что у M. socialis наиболь-

шие эффекты на уровень метаболитов мелато-

нина, адреналина и кортизола в моче оказывал 

синий свет (479 нм), тогда как аналогичные 

эффекты были обнаружены для S. ehrenbergi 

в ответ на красный свет (697 нм). Увеличение 

интенсивности искусственного освещения в 

ночное время приводило к дозозависимому 

снижению содержания 6-сульфатоксимелато-

нина в моче [Zubidat et al., 2011]. Полученные 

результаты указывают на то, что фотопери-

од является важным сигналом для синхрони-

зации физиологических функций у «слепых» 

S. ehrenbergi (смещенной в «красную» сторону 

чувствительностью по сравнению c M. socialis) 

и существует сильное влияние ALAN на эндо-

кринную функцию надпочечников, и это позво-

ляет предположить, что ALAN является потен-

циальным экологическим стрессором. Схожие 

физиологические реакции на dLAN выявлены у 

кенгуру Евгении (Macropus eugenii Desmarest, 

1817) [Dimovski, Robert, 2018].  Ученые иссле-

довали влияние коротковолнового синего све-

та (448 нм) и длинноволнового желтого света, 

605 нм) на уровень мелатонина и антиокси-

дантную защиту у этого сезонно размножаю-

щегося вида млекопитающих. Выявлено, что 

воздействие белых светодиодов сильнее по-

давляло синтез гормона мелатонина по срав-

нению с влиянием желтых ламп и контрольным 

освещением, хотя различий по уровню пере-

кисного окисления липидов между исследу-

емыми группами не наблюдалось [Dimovski, 

Robert, 2018]. 
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У сезонно размножающихся млекопитаю-

щих мелатонин модулирует сезонную циклич-

ность, воздействуя на гипоталамо-гипофи-

зарно-гонадную ось. Посредством продукции 

гипоталамусом гонадотропин-рилизинг-гор-

мона (ГнРГ) осуществляется регуляция суточ-

ных ритмов секреции лютеинизирующего (ЛГ) 

и фолликулостимулирующего (ФСГ) гормонов 

гипофиза, которые, в свою очередь, оказы-

вают влияние на синтез половых стероидных 

гормонов гонадами. Важную роль в регуляции 

синтеза и секреции ГнРГ играют гонадотропи-

ны, половые стероидные гормоны, инсулин и 

мелатонин. У самок серых мышиных лемуров 

(Microcebus murinus J. F. Miller, 1777), содер-

жавшихся в период полового покоя (5 недель 

зимой) в световых условиях dLAN, наблюдалось 

смещение наступления периода первого эстру-

са: первый эструс у них наступал на 2 недели 

раньше, чем у контрольных животных [Le Tallec 

et al., 2015].  У самцов серых мышиных лемуров, 

содержавшихся в аналогичных световых усло-

виях, выявлено изменение температуры тела, 

рост двигательной активности, уровня тесто-

стерона и активизация сперматогенеза, а так-

же значительное снижение концентрации мета-

болита мелатонина (6-сульфатоксимелатони-

на) в моче, связанное с изменениями суточного 

ритма и активацией репродуктивной функции 

[Le Tallec et al., 2016].  Необходимо подчеркнуть, 

что негативное влияние ALAN связано не только 

с дисбалансом сезонной фотопериодической 

регуляции физиологических функций, но и с 

воздействием на гормональный баланс бере-

менных самок млекопитающих [Torres-Farfan 

et al., 20 20].

Особого внимания заслуживают редкие ис-

следования по влиянию ALAN на млекопитаю-

щих в природе [Falcon et al., 2020]. Искусст-

венное освещение ночью влияет на ночную ак-

тивность наземных позвоночных: обнаружена 

обратная корреляция между уровнем ALAN и 

разнообразием видов млекопитающих на об-

следуемой территории [Ciach, Frohlich, 2019; 

R ydell et al., 2020]. Мыши [Rotics et al., 2011] и 

д ругие мелкие млекопитающие тропических 

лесов [Bengsen et al., 2010] ме нее активны в 

условиях ALAN, чтобы минимизировать риск 

нападения хищников. Противоположные эф-

фекты ALAN характерны для дневных и суме-

речных видов: в условиях светового загряз-

нения наблюдалось увеличение двигательной 

активности животных, особенно тех, которые 

питаются насекомыми [Falcon et al., 2020]. 

Интересные результаты получены в 5-лет-

нем исследовании двух популяций диких кен-

гуру Евгении, подвергавшихся воздействию 

различных уровней искусственного освеще-

ния в ночное время [Robert et al., 2015]. Годо-

вой цикл размножения у кенгуру Евгении об-

условлен изменениями продолжительности 

дня. Рождение потомства происходит в конце 

января, ровно через шесть недель после юж-

ного летнего солнцестояния. Показано, что 

световое загрязнение в городских условиях 

сглаживает сезонные изменения окружающей 

среды, подавляя уровень мелатонина и задер-

живая роды у кенгуру. Так, уровень мелатони-

на в крови животных, обитающих в условиях 

искусственного освещения, был в два раза 

ниже, а роды происходили на 4 недели позже 

по сравнению с контрольными животными 

[Robert et al., 2015]. Эти результаты подчерки-

вают недооцененную ранее связь между ALAN 

и изменениями в репродуктивной физиологии 

диких млекопитающих.

Показано, что городские экосистемы с вы-

сокой плотностью населения особенно чув-

ствительны к ALAN [Falchi et al., 2019]. Са-

мая многочисленная документация по вли-

янию ALAN относится к отряду рукокрылые 

(Chiroptera). Как свидетельствуют экспери-

ментальные данные, у насекомоядных руко-

крылых (Pipistrellus spp. и Nyctalus spp.) пики 

активности наблюдаются в сумерках, и это 

поведение регулируется скорее присутстви-

ем пищи, чем уровнем освещенности (хотя 

Pipistrellus и избегают полетов при ярком 

свете) [Mathews et al., 2015]. Н апротив, ме-

нее активные летучие мыши, питающиеся ба-

бочками (например, Barbastella barbastellus 

Schreber, 1774; Myotis nattereri Kuhl, 1817; 

M. bechsteinii Kuhl, 1817), более чувствительны 

к освещению и предпочитают полную темноту. 

В исследовании австралийских ученых [Had-

dock et al., 2019] за фиксировано снижение ак-

тивности летучих мышей в освещенных город-

ских районах по сравнению с неосвещенными 

участками городских парков. Авторы также 

обнаружили, что замена уличных фонарей на 

светодиодные привела к еще большему сни-

жению активности летучих мышей [Haddock 

et al., 2019]. Помимо этого, искусственный 

свет в ночное время негативно влияет на ре-

продуктивную функцию рукокрылых, вызывая 

снижение половой активности и задержку вы-

лета из колоний [Falcon et al., 2020].

Противоречивые результаты получены на 

летучих мышах Chalinolobus gouldii (Gray, 1841), 

подвергавшихся воздействию светодиодных 

ламп различного спектра [Dimovski et al., 2023]. 

Это австралийский вид насекомоядных руко-

крылых, который обычно питается и гнездит-

ся в городских условиях [Dimovski et al., 2023]. 
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Предыдущие поведенческие исследования по-

казали, что особи C. gouldii не избегают искус-

ственного освещения и могут поедать большое 

количество насекомых, привлеченных источни-

ками света. Для исследования животные были 

отловлены и содержались в неволе. Самые вы-

сокие концентрации 6-сульфатоксимелатони-

на у C. gouldii обнаружены в ночных условиях 

окружающей среды (базовый диапазон), в то 

время как концентрации метаболита мелато-

нина в моче летучих мышей при воздействии 

светодиодных ламп разного спектра находи-

лись в пределах базового диапазона [Dimovski 

et al., 2023]. Статистический анализ не выявил 

корреляций между долей «синих» длин волн в 

спектре и степенью подавления синтеза мела-

тонина, что противоречит предыдущим иссле-

дованиям на сирийском хомяке (Mesocricetus 

auratus Waterhouse, 1839), степной полевке [Zu-

bidat et al., 2011] и кенгуру Евгении [Dimovski, 

Robert, 2018]. 

Таким образом, вид суточной активности и 

световые условия, при которых происходила 

эволюционная трансформация видов млекопи-

тающих, имеют большое значение при воздей-

ствии ALAN. В заключение необходимо подчерк-

нуть, что зачастую при оценке влияния ALAN 

внимание исследователей обращено только на 

конкретные показатели отдельных видов, тогда 

как важным аспектом работ в данной области 

является сравнительно-видовое изучение фи-

зиологических процессов и поведения у млеко-

питающих, учитывающее современные экологи-

ческие особенности существования видов. 
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ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

Experimental articles

УДК 577.21 : 616.1

ЭКСПРЕССИЯ ДЛИННЫХ НЕКОДИРУЮЩИХ РНК MALAT1, 

GАS5, TUG1 ПРИ АРТЕРИАЛЬНОЙ ГИПЕРТЕНЗИИ

Л. В. Топчиева1*, И. В. Курбатова1, В. А. Корнева2 

1 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

   Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910),*topchieva@ya.ru 
2 Петрозаводский государственный университет (пр. Ленина, 33, Петрозаводск, 

   Республика Карелия, Россия, 185910)

Проведен сравнительный анализ относительного уровня экспрессии длинных 

некодирующих РНК (днРНК) в лейкоцитах периферической крови больных арте-

риальной гипертензией (АГ) I-II стадии и условно здоровых людей. Относитель-

ный уровень транскриптов MALAT1 был значительно выше в ЛПК пациентов с АГ, 

которые не принимали антигипертензивные препараты по сравнению с условно 

здоровыми людьми (р = 0,023). Содержание днРНК GAS5 в ЛПК гипертоников 

без антигипертензивной терапии, напротив, было меньше, чем в группе услов-

но здоровых людей (p < 0,001). Относительный уровень экспрессии днРНК TUG1 

в ЛПК людей из контрольной группы и группы пациентов с артериальной гипер-

тензией не различался (р > 0,05). Впервые показано, что прием пациентами с 

АГ антигипертензивных препаратов (метопролола или бисопролола) способ-

ствует нормализации относительного уровня экспрессии данных типов днРНК 

(т. е. достижению уровня, характерного для условно здоровых людей). Показа-

но, что содержание днРНК GAS5 в ЛПК здоровых людей отрицательно коррели-

рует с экспрессией гена NR3C2, кодирующего минералокортикоидный рецептор 

(r = –0,79; p = 0,018). Выявлена тесная связь содержания MALAT1 с относительным 

уровнем экспрессии гена MTOR (r = 0,77; p = 0,022) и с относительным уровнем 

экспрессии гена NLRP3 (r = 0,52; p = 0,007) в ЛПК гипертоников. Таким образом, 

формирование АГ сопровождается изменением относительного уровня экспрес-

сии днРНК MALAT1 и GAS5 в лейкоцитах периферической крови. Выявленная 

тесная связь содержания MALAT1 и GAS5 с относительным уровнем экспрес-

сии генов NR3C2, MTOR и NLRP3, по всей вероятности, указывает на их участие 

в регуляции воспаления при артериальной гипертензии.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: артериальная гипертензия; длинные некодирующие РНК; 

MALAT1; GАS5; TUG1

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Топчиева Л. В., Курбатова И. В., Корнева В. А. Экспрессия 

длинных некодирующих РНК MALAT1, GАS5, TUG1 при артериальной гипертензии 

// Труды Карельского научного центра РАН. 2024. № 7. С. 16–27. doi: 10.17076/
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The expression levels of long non-coding RNAs (lncRNAs) in peripheral blood leukocytes 

were comparatively analyzed in patients with arterial hypertension (stages I-II) and in 

healthy individuals. The level of MALAT1 transcripts was significantly higher in the PBL of 

patients with arterial hypertension who did not take antihypertensive drugs compared to 

healthy individuals (p = 0.023). The content of GAS5 lncRNA in the PBL of hypertensive 

patients without antihypertensive therapy, on the contrary, was lower than in healthy in-

dividuals (p < 0.001). The PBL levels of TUG1 lncRNA did not differ between individuals 

from the control group and the group of patients with arterial hypertension (p > 0.05). 

We show for the first time that antihypertensive drug therapy (metoprolol or bisoprolol) 

helps normalize the expression of these lncRNAs in patients with hypertension (bringing 

it to a level characteristic of formally healthy individuals). The GAS5 lncRNA content in 

the PBL of healthy people was found to negatively correlate with the expression of the 

mineralocorticoid receptor-coding NR3C2 gene (r = –0.79; p = 0.018). MALAT1 content 

proved to correlate closely with MTOR gene expression (r = 0.77; p = 0.022) and the level 

of NLRP3 gene transcripts (r = 0.52; p = 0.007) in the PBL of hypertensive patients. Thus, 

the development of hypertension is accompanied by a change in the levels of MALAT1 

and GAS5 lncRNA expression in peripheral blood leukocytes. The close relationship 

revealed between the content of MALAT1 and GAS5 and the expression levels of the 

NR3C2, MTOR and NLRP3 genes most likely indicates their participation in the regulation 

of inflammation in arterial hypertension.

K e y w o rd s: arterial hypertension; long non-coding RNA; MALAT1; GAS5; TUG1

F o r  c i t a t i o n: Topchieva L. V., Kurbatova I. V., Korneva V. A. Expression of long non-

coding RNAs MALAT1, GAS5, and TUG1 in arterial hypertension. Trudy Karel’skogo 
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No. 7. P. 16–27. doi: 10.17076/eb1973
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Введение

В эпигенетической регуляции давления 

крови участвуют длинные некодирующие РНК 

(днРНК). ДнРНК имеют длину более 200 нуклео-

тидов. Они классифицируются в соответст-

вии с их геномным расположением или спосо-

бом действия: межгенные днРНК, интронные 

днРНК, двунаправленные днРНК, энхансерные 

днРНК, смысловые днРНК и, наконец, антисмы-

словые днРНК [Busscher et al., 2022]. Они могут 

взаимодействовать как с различными белка-

ми, так и с другими нуклеиновыми кислотами, 

модулируя их структуру и функцию, что при-

водит к изменению процессов передачи сиг-

налов в клетках [Guha et al., 2024; Nickerson, 

Momen-Heravi, 2024; Poltronieri, 2024]. ДнРНК 

участвуют также в регуляции экспрессии генов 

посредством эпигенетических механизмов, ко-

торые включают ремоделирование хроматина, 

регуляцию сплайсинга и уровня экспрессии ми-

кроРНК (конкурентные днРНК) [Poltronieri, 2024]. 

Нарушение их экспрессии связано с риском 

формирования большого числа патологий, в 

том числе сердечно-сосудистых заболеваний 

[Singh et al., 2023; Guha et al., 2024]. 

Эндотелий сосудов играет важную роль в 

регуляции давления крови. Клетки эндоте-

лия (ЭК) непрерывно вырабатывают огромное 

количество важнейших биологически актив-

ных веществ, ряд вазоактивных факторов, в 

том числе оксид азота (NO) [Naderi-Meshkin, 

Setyaningsih, 2024]. Нарушение целостности 

ЭК или их функциональных свойств приводит к 

дисфункции эндотелия (ЭД) и развитию арте-

риальной гипертензии (АГ). В эндотелиальных 

клетках многие днРНК, включая TUG1 (taurine 

upregulated gene 1), MEG3 (maternally expressed 

gene 3) и MALAT1 (metastasis-associated lung 

adenocarcinoma transcript 1), экспрессируются 

на высоком уровне, что указывает на их учас-

тие в регуляции физиологических параметров 

эндотелия [Michalik et al., 2014]. Скрининг про-

филей экспрессии днРНК в аорте спонтанно 
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гипертензивных крыс (SHR) и крыс Wistar–

Kyoto (WKY) с использованием микрочиповых 

технологий позволил выявить 68 днРНК с по-

вышенным и 167 днРНК с пониженным уров-

нем экспрессии в аорте SHR по сравнению с 

крысами WKY [Yao et al., 2017]. В модулирова-

нии пролиферации, гибели эндотелиальных 

и гладкомышечных клеток (ГМК) сосудов важ-

ную роль играют днРНК MALAT1, GAS5 (growth 

arrest-specific transcript 5), TUG1 [Shi et al., 

2018; Liu et al., 2019; Correia et al., 2021; Esawy 

et al., 2023]. Оказалось, что днРНК MALAT1 тес-

но связана с микрососудистой дисфункцией, 

вызванной диабетом [Liu et al., 2014]. Инги-

бирование MALAT1 в клетках пупочной вены 

человека (HUVEC) вызывало усиление их миг-

рации с одновременным снижением проли-

феративных способностей при культивирова-

нии [Michalik et al., 2014]. У мышей с нокаутом 

MALAT1 (MALAT1-/-) при гипоксии, вызванной 

перевязкой бедренной артерии и вены, наблю-

дали переключение фенотипа эндотелиальных 

клеток на промиграционный, антипролифера-

тивный, что приводило к снижению роста со-

судов сетчатки глаза [Michalik et al., 2014]. Shi 

c соавторами обнаружили, что днРНК TUG1 

экспрессируется на высоком уровне в аорте 

SHR и способствует пролиферации и миграции 

ГМК сосудов [Shi et al., 2018]. ДнРНК GAS5, на-

против, способна ослаблять пролиферацию и 

миграцию ГМК, таким образом, играть поло-

жительную роль в защите от АГ [Liu et al., 2019]. 

Указанные днРНК могут модулировать не толь-

ко выживаемость и пролиферацию ЭК и ГМК, 

но и процессы воспаления при АГ. Так, уровень 

днРНК MALAT1 положительно коррелирует с 

содержанием провоспалительных цитокинов 

и растворимых маркеров ЭД [Li et al., 2022]. 

Сверхэкспрессия GAS5 связана со снижением 

уровня транскриптов генов, вовлеченных в ре-

гуляцию активности воспалительных процес-

сов в кардиомиоцитах, в частности, TLR4 (Toll-

подобный рецептор 4), RELA (p65 субъедини-

ца транскрипционного фактора NF-κB), гена 

NLRP3 (криопирин) [Fu et al., 2024]. У мышей 

днРНК TUG1 при индуцированном липополи-

сахаридом воспалении гепатоцитов усиливает 

экспрессию гена Tnf посредством взаимодей-

ствия с микроРНК-140 [Liu et al., 2021]. Следо-

вательно, указанные днРНК могут участвовать 

в регуляции давления крови, влияя на процес-

сы апоптоза и пролиферации ЭК и ГМК, а также 

контролируя уровень воспаления в сосудистом 

русле и стенках сосудов. В связи с этим днРНК 

MALAT1, TUG1, GAS5 могут выступать как тера-

певтические мишени, а их уровень – служить в 

качестве биомаркера кардиоваскулярных рас-

стройств, в том числе и АГ [Correia et al., 2021; 

Zhang et al., 2021; Ali et al., 2023].

В представленной работе уровень экспрес-

сии днРНК изучали в лейкоцитах перифериче-

ской крови (ЛПК). Лейкоциты периферической 

крови в условиях воспаления за счет усиления 

трансэндотелиальной миграции проникают в 

интиму сосудов, почки, секретируют провоспа-

лительные цитокины и хемокины, привлекают 

нейтрофилы и моноциты в места поврежде-

ния, индуцируют воспаление, окислительный 

стресс. Таким образом, они вносят существен-

ный вклад в формирование ЭД и АГ. 

Важно отметить, что исследования профиля 

экспрессии днРНК при артериальной гипертен-

зии по-прежнему малочисленны и в основном 

выполнены на модельных животных.

Цель исследования – изучить относитель-

ный уровень транскриптов днРНК MALAT1, 

GAS5, TUG1 в лейкоцитах периферической кро-

ви (ЛПК), содержание в плазме крови раство-

римых форм VCAM, ICAM, а также выявить кор-

реляционную связь между этими показателями 

при артериальной гипертензии.

Материалы и методы

В исследовании приняли участие 25 здоро-

вых индивидов без вредных привычек (куре-

ние табака, алкогольная зависимость), с ин-

дексом массы тела < 30 кг/м2, и 43 пациента 

с АГ I-II стадии (из них 20 человек до назначе-

ния антигипертензивных препаратов и 23 че-

ловека, принимающих более года метопролол 

(25 мг/сут) или бисопролол (5–10 мг/сут)). 

Средний возраст здоровых людей составил 

41,41 ± 3,65 года, пациентов с АГ – 52,42 ± 

4,25 года. Диагноз АГ (I-II стадии) установлен 

врачами ГБУЗ Республики Карелия «Респуб-

ликанская больница скорой и экстренной ме-

дицинской помощи» с учетом существующих 

клинических рекомендаций по артериальной 

гипертензии для взрослых Российского кардио-

логического общества [Кобалова и др., 2020]. 

Венозная кровь здоровых людей получена 

при их добровольном согласии в ходе обыч-

ного медицинского обследования. Пациенты 

с аутоиммунными заболеваниями, сахарным 

диабетом, перенесшие в последний месяц ин-

фекционно-воспалительные заболевания, с ин-

дексом массы тела ⩾ 30 кг/м2 были исключены 

из исследования. Информированное согласие 

на исследование также получено от пациен-

тов. Данное исследование проведено в соот-

ветствии с принципами Хельсинкской декла-

рации. Одобрение предоставлено Комитетом 

по этике Минздравсоцразвития РК и ПетрГУ. 
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Обследованные люди являлись жителями Рес-

публики Карелия, преимущественно города 

Петрозаводска. 

Относительный уровень транскриптов генов 

оценивали в лейкоцитах периферической кро-

ви (ЛПК) с помощью ПЦР в режиме реального 

времени на приборе Light Cycler (Roshe, Гер-

мания) с использованием набора qPCRmix-HS 

SYBR («Евроген», Россия). Тотальную РНК из 

ЛПК выделяли с помощью реагента PureZole 

(BioRad, США), обрабатывали ДНКазой (1 о. е.). 

Для синтеза кДНК использовали набор MMLV 

RT kit («Евроген», Россия). ПЦР повторяли не 

менее 3 раз. Эффективность ПЦР оценива-

ли с помощью стандартной кривой. В качестве 

референсных генов использовали гены GAPDH 

и 18S rRNA. Относительный уровень транскрип-

тов оценивали по ΔСt (ΔСt = 2(Ct референс-

ного гена – Сt гена интереса), где Ct – значение 

порогового цикла). 

Данные о нуклеотидной последовательно-

сти анализируемых днРНК заимствовали из 

базы данных NCBI GenBank (http://www.ncbi.

nlm.nih.gov/genbank/) в разделе Gen. Дизайн 

праймеров, расчет температуры плавления, 

анализ вторичных структур выполняли с по-

мощью программы Beacon Disigner 5. Исполь-

зованные в работе праймеры представлены 

в таблице 1.

Содержание в плазме крови растворимых 

форм VCAM, ICAM (пг/мл) определяли мето-

дом иммуноферментного анализа, исполь-

зуя наборы Human ICAM1 ELISA Kit (ELK Bio-

technology, Китай), Human sVCAM ELISA Kit 

(ELK Biotechnology, Китай), согласно прото-

колам производителя на микропланшетном 

ридере CLARIOstar (BMG Labtech, Германия). 

Измерения проводили в двукратной аналити-

ческой повторности. 

Определение концентрации малоново-

го диальдегида (МДА) (мкм/мл) в сыворотке 

крови проводили по реакции с тиобарбиту-

ровой кислотой [Senthilkumar et al., 2021]. 

Концентрацию МДА определяли спектро-

фотометрически при длине волны 532 нм на 

микропланшетном ридере CLARIOstar (BMG 

Labtech, Германия) в трехкратной аналитиче-

ской повторности. 

Статистическую обработку данных проводи-

ли в программе GraphPad Prism v.7. При срав-

нении уровня экспрессии генов в ЛПК, содер-

жания растворимых форм молекул адгезии, 

МДА в плазме использован непараметриче-

ский критерий U Вилкоксона – Манна – Уитни. 

Данные на рисунках и в таблице представлены 

в виде медианы (Me), 25% и 75% процентилей 

(Q1; Q3). Проведен корреляционный анализ 

по Спирмену. Возраст индивидов, включенных 

в исследование, представлен в виде средних 

значений и ошибки среднего (М ± m). Разли-

чия считали достоверными при уровне значи-

мости р < 0,05.

Таблица 1. Праймеры для проведения ПЦР в режиме реального времени

Table 1. Primers for real-time PCR

Ген

Gene

Forward (F), 

Reverse (R)

Нуклеотидная последовательность праймера 5’….3’

Primer nucleotide sequence 5’....3’

GAPDH
F GAAGGTGAAGGTCGGAGTC

R GAAGATGGTGATGGGATTTC

18S rRNA
F AGAAACGGCTACCACATCCA

R CACCAGACTTGCCCTCCA

NLRP3
F GGACAATGACAGCATCGGGT

R TGGTCAGTTAATAGAAAGATAGCGG

MTOR
F TTGCTTGAGGTGCTACTG

R GGGCCATACAGGACACGAAG

NR3C2
F AACTGAGGAAGATGGTAACTAAG

R GGACTCTCGGAAGGTGTAG

MALAT1
F ACGAGTTGTGCTGCTATCTTAG

R GATTCTGTGTTATGCCTGGTTAG

GAS5
F GACTCCTGTGAGGTATGGTG

R GCTATTCTCATCCTTCCTTGGG

TUG1
F CGGAGGATGGTTGGTTGTG

R TACAGAGTGACTCGCCTAAGG
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Результаты 

Относительный уровень экспрессии днРНК 

MALAT1 оказался выше в ЛПК пациентов с АГ 

без гипотензивной терапии, чем в ЛПК услов-

но здоровых людей и больных, принимающих 

метопролол или бисопролол (р = 0,003 и 0,005 

соответственно) (рис. 1). 

Содержание транскриптов GAS5 было ниже 

в ЛПК пациентов с АГ до назначения гипотен-

зивных препаратов, чем людей из контрольной 

группы (р = 0,0008) (рис. 2). Количество транс-

криптов GAS5 в ЛПК условно здоровых людей и 

пациентов, принимающих метопролол или би-

сопролол, не отличалось (р = 0,650) (рис. 2). 

Относительный уровень экспрессии днРНК 

TUG1 в ЛПК людей из всех групп исследования 

не различался (р > 0,05) (рис. 3). 

Для изучения роли анализируемых днРНК 

в развитии воспаления, регуляции клеточного 

цикла (пролиферации/апоптоза) и ответа на 

стресс нами проанализирована связь относи-

тельного уровня экспрессии с содержанием 

транскриптов генов, продукты которых участ-

вуют в реализации этих процессов, а также с 

уровнем биохимических маркеров ЭД.

Рис. 1. Относительный уровень экспрессии днРНК MALAT1 в ЛПК условно 

здоровых людей и пациентов с АГ

Fig. 1. Relative expression level of the MALAT1 lncRNA in PBL of conditionally 

healthy individuals and patients with hypertension

Рис. 2. Относительный уровень экспрессии днРНК GAS5 в ЛПК условно 

здоровых людей и пациентов с АГ

Fig. 2. Relative expression level of the GAS5 lncRNA in PBL of conditionally 

healthy individuals and patients with hypertension
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Уровень относительной экспрессии транс-

криптов гена MTOR (mechanistic target of 

rapamycin kinase) в ЛПК условно здоровых лю-

дей и пациентов с АГ был практически одина-

ковым (р > 0,05) (табл. 2). Содержание мРНК 

генов NLRP3 (криопирин) и NR3C2 (рецептор 

минералокортикоидов) было значительно выше 

в ЛПК пациентов с АГ без антигипертензивной 

терапии (р = 0,0004 и 0,002 соответственно) 

(табл. 2). Уровень биохимических маркеров ЭД 

(МДА, sICAM, sVCAM) в плазме крови пациентов 

с АГ без терапии был выше, чем у здоровых лю-

дей (табл. 2). У пациентов, принимающих мето-

пролол или бисопролол, содержание в плазме 

МДА, sVCAM было ниже, чем у пациентов до на-

значения гипотензивных препаратов (табл. 2).

Рис. 3. Относительный уровень экспрессии днРНК TUG1 в ЛПК условно 

здоровых людей и пациентов с АГ

Fig. 3. Relative expression level of the TUG1 lncRNA in PBL of conditionally 

healthy individuals and patients with hypertension

Таблица 2. Относительный уровень экспрессии генов MTOR, NR3C2, NLRP3 в ЛПК и содержание sVCAM, 

sICAM и АДМА в плазме крови условно здоровых людей и пациентов с АГ

Table 2. Relative expression level of the MTOR, NR3C2, NLRP3 genes in PBL and the content of the sVCAM, sICAM 

and ADMA in the blood plasma of conditionally healthy people and patients with hypertension 

Показатель

Parameter

Условно здоровые 

люди (n=25)

Control (n=25)

Пациенты с АГ 

без терапии (n=20)

Patients with hypertension 

without therapy (n=20)

Пациенты с АГ 

на терапии (n=23)

Patients with hypertension 

on therapy (n=23)

Уровень транскриптов гена MTOR, отн. ед.

The MTOR gene transcript level, rel. units

0,0075

(0,0037–0,0095)

0,0074

(0,0037–0,0083)

0,0065

(0,0054–0,0076)

Уровень транскриптов гена NR3C2, отн. ед.

The NR3C2 gene transcript level, rel. units

0,0025

(0,0015–0,0031)

0,0076a

(0,0022–0,0088)

0,0023b

(0,0017–0,0029)

Уровень транскриптов гена NLRP3, отн. ед.

The NLRP3 gene transcript level, rel. units

0,0025

(0,0016–0,0042)

0,0230a

(0,0032–0,0570)

0,0059

(0,0003–0,0788)

МДА, мкМ/мл

MDA, μM/ml

26,31

(21,67–31,58)

31,40a

(27,14–34,79)

25,61b

(22,46–29,86)

sVCAM, пг/мл

sVCAM, pg/ml

0,427

(0,198–0,534)

0,560a

(0,412–0,768)

0,424b

(0,363–0,538)

sICAM, пг/мл

sVICAM, pg/ml

606,42

(340,76–876,39)

981,79a

(800,00–1258,52)

1002,46a

(638,25–1161,55)

Примечание. Данные представлены в виде медианы и значений нижнего и верхнего квартилей в скобках. aРазличия значимы 
при сравнении групп условно здоровых людей и пациентов с АГ без терапии. bРазличия значимы при сравнении групп паци-
ентов с АГ без гипотензивной терапии и пациентов с АГ, принимающих кардиоселективные блокаторы β-адренорецепторов.

Note. Data are presented as median and lower and upper quartile values   in brackets. aDifferences are significant when comparing 
groups of conditionally healthy individuals and patients with hypertension without therapy. bDifferences are significant when com-
paring groups of patients with hypertension without antihypertensive therapy and patients with hypertension taking cardioselective β-adrenergic receptor blockers.
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Проведен корреляционный анализ уровня 

экспрессии генов NR3C2, NLRP3, MTOR c со-

держанием днРНК MALAT1, GAS5, TUG1. Отно-

сительный уровень экспрессии MALAT1 в ЛПК 

гипертоников коррелировал с содержанием 

транскриптов гена MTOR (r = 0,77; p = 0,022) 

и с уровнем относительной экспрессии GAS5 

(r = –0,79; p = 0,018). Содержание транскриптов 

GAS5 в ЛПК больных АГ людей обратно корре-

лировало с уровнем относительной экспрес-

сии гена NR3C2 (r = –0,79; p = 0,018). В группе 

условно здоровых людей выявлена положи-

тельная корреляция уровня относительной экс-

прессии MALAT1 с содержанием транскриптов 

гена NLRP3 (r = 0,52; p = 0,007) и количеством 

днРНК TUG1 (r = 0,54; p = 0,008). Корреляция 

уровней относительной экспрессии транскрип-

тов днРНК с содержанием в плазме крови рас-

творимых молекул адгезии (sVCAM, sICAM) и 

малонового диальдегида не выявлена.

Обсуждение

Согласно результатам нашего исследова-

ния, формирование АГ сопровождается из-

менением относительного уровня экспрессии 

днРНК MALAT1 и GAS5. Прием пациентами с 

АГ метопролола или бисопролола, вероятно, 

способствует нормализации относительного 

уровня экспрессии этих днРНК. Полученные 

нами результаты согласуются с данными дру-

гих исследований. Так, показано, что количест-

во днРНК GAS5 негативно коррелирует с возра-

стом, показателями систолического и диасто-

лического давления крови [Esawy et al., 2023]. 

Указанные днРНК могут участвовать в регуля-

ции давления крови, вероятнее всего, через 

модулирование свойств эндотелиальных и 

гладкомышечных клеток сосудов. ДнРНК GAS5 

моделирует WNT/β-catenin сигнальный путь 

[Esawy et al., 2023]. Дисрегуляция WNT сигна-

линга является патогенетической чертой сер-

дечно-сосудистых заболеваний [Богданова и 

др., 2020; Kasacka et al., 2022]. WNT сигнальный 

путь, регулируя межклеточные контакты, иг-

рает важную роль в контроле роста и функций 

эндотелиальных клеток [Cheng et al., 2003]. На 

клеточном уровне активность WNT характери-

зуется аккумуляцией в цитоплазме и ядрах вну-

триклеточного мессенджера β-катенина [Wang 

et al., 2018]. Передача сигналов WNT/β-катенин 

играет ключевую роль в поддержании гомео-

стаза, который нарушается при гипертонии. 

Экспрессия генов Wnt4, Wnt10a, β-катенина в 

надпочечниках крыс со спонтанной гипертен-

зией (SHR) снижена по сравнению с крысами с 

нормальным давлением крови, что свидетель-

ствует о нарушении канонического пути WNT 

сигналинга в надпочечниках гипертонических 

крыс [Kasacka et al., 2022]. Модулируя актив-

ность WNT сигналинга, GAS5 регулирует проли-

ферацию гладкомышечных клеток и эндотели-

альных клеток сосудов [Wang et al., 2016]. 

С другой стороны, повышенная экспрессия 

GAS5 может способствовать увеличению ско-

рости апоптоза клеток других тканей, например 

нейронов, таким образом влияя на площадь 

поражения в результате инфаркта мозга [Deng 

et al., 2020]. Как оказалось, днРНК GAS5 взаи-

модействует с MAP4K4 (митоген-активируемая 

протеинкиназа-киназа-киназа-киназа 4). Ген 

DNMT3B (метилтрансфераза) был идентифици-

рован как прямой ген-мишень GAS5. Введение 

днРНК GAS5 подавляло экспрессию MAP4K4 за 

счет рекрутирования DNMT3B в первичных кор-

тикальных нейронах мышей [Deng et al., 2020]. 

Сайленсинг GAS5 способствовал ингибиро-

ванию метилирования гена MAP4K4 и снижал 

повреждение нейронов при экспериментально 

вызванном инфаркте мозга [Deng et al., 2020]. 

Обнаружено прямое взаимодействие между 

GAS5 и метилтрансферазой гистонов EZH2, что 

способствует EZH2-опосредованной репрес-

сии транскрипции генов NRF2 (nuclear factor 

erythroid 2-related factor 2) и SOCS3 (suppressor 

of cytokine signaling 3) в клетках микроглии 

[Li et al., 2022a]. Транскрипционный фактор 

NRF2 регулирует транскрипцию генов антиок-

сидантных и детоксифицирующих ферментов, 

которые представляют собой мощную защит-

ную систему клетки, а белок SOCS3 является 

компонентом супрессии передачи сигналов ци-

токинов. Таким образом, в клетках микроглии 

повышение экспрессии GAS5, напротив, имеет 

негативный эффект на их функции.

Уровень экспрессии днРНК MALAT1 при ги-

пертонии в клетках эндотелия и гладкомышеч-

ных клетках сосудов, в плазме крови увеличи-

вается по сравнению с нормальными физио-

логическими условиями [Luo et al., 2020; Yang 

et al., 2023]. ДнРНК MALAT1, вероятно, может 

участвовать в формировании ЭД за счет влия-

ния на продукцию воспалительных цитокинов 

IL-6 и TNFα. Так, показано, что у пациентов с ин-

фарктом миокарда количество днРНК MALAT1 

положительно коррелирует с уровнем TNFα, 

IL-6, IL-17A, содержанием молекулы адгезии 

сосудистых клеток-1 и молекулы межклеточ-

ной адгезии-1 [Li et al., 2022b]. Установленная 

в нашем исследовании корреляционная связь 

уровня экспрессии MALAT1 с содержанием 

транскриптов гена NLRP3 свидетельствует о 

вовлечении этой днРНК в развитие процессов 

воспаления при АГ, вероятно, посредством 
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регулирования содержания мРНК NLRP3. Так, 

согласно данным литературы, увеличение 

транскриптов днРНК MALAT1 имеет решаю-

щее значение для NLRP3-индуцированного 

пироптоза и фиброза при эндометриозе [Xu et 

al., 2023]. Обнаружена молекулярная мишень 

MALAT1, связанная с регуляцией количества 

мРНК гена NLRP3. Ею оказалась микроРНК-

141-3p [Xu et al., 2023]. Снижение экспрес-

сии микроРНК-141-3p за счет связывания с 

MALAT1 способствует увеличению уровня экс-

прессии транскриптов NLRP3 [Xu et al., 2023].

Длинные некодирующие РНК участвуют в 

ремоделировании сосудов и развитии эндоте-

лиальной дисфункции через взаимодействие 

с микроРНК. MALAT1 связывает миР-145-5p, 

которая, в свою очередь, может напрямую на-

целиваться на мРНК гексокиназы 2 (HK2) [Yang 

et al., 2023]. Нокдаун гена HK2 значительно ин-

гибировал эффекты сверхэкспрессии MALAT1 

на пролиферацию, миграцию и фенотипиче-

скую трансформацию ГМК, индуцированную 

Ang II [Yang et al., 2023]. Таким образом, ось 

MALAT1/miR-145-5p/HK2 может играть реша-

ющую регуляторную роль в ремоделировании 

сосудов при гипертонии. 

Рассматривается также значение взаи-

модействия MALAT1 с мРНК гена SIRT6 для 

функций сердечно-сосудистой системы. Как 

оказалось, у мышей развитие миокардита по-

сле инфицирования вирусом Коксаки (CVB3) 

сопровождалось повышением экспрессии 

MALAT1 и снижением уровня транскриптов 

SIRT6 [Zeng et al., 2024]. SIRT6 – член семейства 

эволюционно консервативных НАД-зависимых 

белков, обладающих деацетилазной или АДФ-

рибозилтрансферазной активностью, участву-

ет в эпигенетической регуляции экспрессии ге-

нов и в устранении повреждений ДНК. Сниже-

ние содержания MALAT1 или сверхэкспрессия 

гена SIRT6 способствовали подавлению вос-

паления и пироптоза клеток миокарда мышей, 

ингибированию активации сигнального пути 

WNT/β-катенин. Показано, что MALAT1 может 

связывать UPF1. РНК-хеликаза и АТФаза UPF1 

является частью постсплайсингового мульти-

протеинового комплекса, участвующего как в 

ядерном экспорте мРНК, так и в обнаружении 

и деградации аберрантных транскриптов, со-

держащих преждевременные терминирующие 

кодоны. UPF1 опосредует распад мРНК SIRT6 

и активирует сигнальный путь WNT/β-катенин 

[Zeng et al., 2024]. 

ДнРНК MALAT1 может непосредственно 

участвовать в ремоделировании хроматина. 

Показано, что она рекрутирует метилтранс-

феразу гистона H3 Suv39h1, что приводит к 

триметилированию гистона (H3K9me3) и сни-

жению экспрессии ряда генов, в том числе и 

генов, участвующих в ремоделировании сер-

дечной мышцы [Li et al., 2019]. MALAT1 может 

действовать как конкурирующая РНК, «спон-

жируя» микроРНК-26a-5p, мишенью которой 

является мРНК гена TET1 (метилцитозин деок-

сигеназа 1), регулируя, таким образом, мети-

лирование CpG-богатых областей гена и вос-

палительный ответ, пролиферацию, миграцию 

и процессы эпителиально-мезенхимального 

перехода клеток [Hu et al., 2023].

Ремоделирование сосудов и формирование 

ЭД тесно связаны с гибелью ЭК и избыточной 

пролиферацией ГМК [Intengan, Schiffrin, 2001]. 

Экспрессия указанных днРНК может регули-

ровать апоптоз и пролиферацию ряда клеток. 

О влиянии GAS5 на апоптоз нейронов уже ука-

зывалось выше. Оказалось, что днРНК MALAT1 

регулирует пролиферацию и апоптоз клеток 

эндотелия пупочной вены человека посред-

ством регуляции оси hsa-миР-124-3p/NR3C2 

и/или оси hsa-miR-135a-5p/NR3C2 [Luo et al., 

2020]. Обнаруженная нами корреляция уровня 

транскриптов MALAT1 и гена MTOR свидетель-

ствует о вероятном поддержании воспалитель-

ного статуса при АГ посредством негативного 

влияния на процессы аутофагии Т-лимфоци-

тов. Белок MTOR – серин-треониновая про-

теинкиназа, которая регулирует метаболизм, 

рост и выживание клеток. Он является одним 

из компонентов PI3K/AKT/mTOR сигнального 

пути, ответственного за пролиферацию клеток 

и уход от апоптоза. Активация PI3K/AKT/mTOR-

опосредованного сигнального пути подавляет 

аутофагию [Zhou et al., 2015]. 

Мы не выявили различий в уровне относи-

тельной экспрессии днРНК TUG1 в ЛПК здоро-

вых людей и пациентов с АГ. Тем не менее, по 

данным литературы, TUG1 участвует в форми-

ровании ЭД. Так, в активированных Ang II клет-

ках пупочной вены человека и клетках брюшной 

аорты крыс SHR наблюдали усиление экспрес-

сии TUG1 [Shi et al., 2024]. При этом ее сни-

жение в HUVEC повышало жизнеспособность 

клеток, уменьшало интенсивность апоптоза и 

способность вырабатывать воспалительные 

факторы [Shi et al., 2024]. В клетках брюшной 

аорты SHR снижение экспрессии TUG1 способ-

ствовало их пролиферации и ингибированию 

апоптоза. В повреждении клеток сосудов су-

щественную роль, вероятно, играет активация 

оси TUG1/miR-9-5p/CXCR4 [Shi et al., 2024]. 

Показано увеличение количества TUG1 в плаз-

ме пожилых гипертоников с установленным 

диагнозом сердечная недостаточность с сохра-

ненной фракцией выброса [Zhang et al., 2021]. 
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Вероятно, противоречивость результатов свя-

зана с тем, что мы исследовали относительный 

уровень экспрессии данной днРНК в лейко-

цитах периферической крови, а в цитируемых 

работах авторы использовали культуры эндо-

телиальных клеток, клетки брюшной аорты или 

плазму крови.

Заключение 

Таким образом, при артериальной гипер-

тензии отмечается изменение относительно-

го уровня экспрессии днРНК GAS5 и MALAT1. 

Выявленная обратная корреляция между от-

носительным уровнем экспрессии GAS5 c ко-

личеством транскриптов гена NR3C2 может 

указывать на вовлечение GAS5 в регуляцию 

функций ренин-ангиотензин-альдостероно-

вой системы. Отмеченная нами тесная корре-

ляционная связь между содержанием MALAT1 

и относительным уровнем экспрессии гена 

MTOR, а также положительная корреляция с 

относительным уровнем экспрессии транс-

криптов гена NLRP3, вероятно, свидетельству-

ет об участии днРНК MALAT1 в регуляции про-

цессов воспаления при АГ.
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ВИТАМИНЫ А И Е У НАСЕКОМОЯДНЫХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ, 

ОБИТАЮЩИХ В КАРЕЛИИ

Т. Н. Ильина, И. В. Баишникова*, А. Е. Якимова

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910), *iravbai@mail.ru

Изучено содержание витаминов А (ретинол) и Е (α-токоферол) у обитающих в усло-

виях северной периферии ареала пяти видов отряда Насекомоядные (Eulipotyphla), 

отловленных в летне-осенний период – бурозубок обыкновенной (Sorex araneus), 

средней (S. caecutiens) и малой (S. minutus), куторы обыкновенной (Neomys fodiens) 

и крота европейского (Talpa europea). В органах (печень, почки, сердце, скелетная 

мышца) сеголеток определяли содержание ретинола и токоферола методом высо-

коэффективной жидкостной хроматографии. Наибольшее содержание витамина А 

у всех видов обнаружено в печени, тогда как в почках, сердечной и скелетной мыш-

цах уровень ретинола был значительно ниже. Максимальные значения витамина А 

обнаружены в печени куторы. Достоверных различий в содержании ретинола между 

видами не выявлено. Минимальное содержание витамина Е установлено в печени 

малой бурозубки. Содержание витамина Е в сердце куторы было достоверно выше, 

чем у других видов землероек и крота. Низкий уровень токоферола в скелетной мыш-

це куторы и крота может быть связан с экологическими особенностями животных. 

Таким образом, выявленный в тканях исследованных видов мелких насекомоядных 

млекопитающих уровень витаминов А и Е в значительной степени зависит от эколо-

гической специализации и эволюционной организации вида, являясь одним из фи-

зиологических показателей адаптации животных к условиям среды обитания.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: токоферол; ретинол; насекомоядные; сеголетки; антиоксидан-

ты; метаболизм

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Ильина Т. Н., Баишникова И. В., Якимова А. Е. Витамины А 

и Е у насекомоядных млекопитающих, обитающих в Карелии // Труды Карельского 

научного центра РАН. 2024. № 7. С. 28–36. doi: 10.17076/eb1959

Ф и н а н с и р о в а н и е. Финансовое обеспечение исследований осуществлялось из 

средств федерального бюджета на выполнение государственного задания (FMEN-
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T. N. Ilyina, I. V. Baishnikova*, A. E. Yakimova. VITAMINS A AND E IN INSECTIVOROUS 

MAMMALS LIVING IN KARELIA

Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences (11 Pushkinskaya St., 

185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia), *iravbai@mail.ru

The study investigated the content of vitamins A (retinol) and E (α-tocopherol) in 5 spe-

cies of the order Eulipotyphla captured in the summer-autumn period in the northern 
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periphery of the range: the common shrew (Sorex araneus), the Laxman’s shrew (Sorex 

caecutiens), the pygmy shrew (Sorex minutus), the Eurasian water shrew (Neomys fo-

diens), and the European mole (Talpa europea). The retinol and tocopherol content in 

the organs (liver, kidney, heart, skeletal muscle) of underyearlings was determined by 

high-performance liquid chromatography. The highest vitamin A content in all species 

was found in the liver, while the retinol level in kidneys, cardiac and skeletal muscles was 

significantly lower. The highest values were found in the liver of the water shrew. No sig-

nificant differences in the retinol content were found between the species. The lowest 

vitamin E content was found in the liver of the pygmy shrew. The vitamin E content in 

the heart of the water shrew was significantly higher than in other shrew species and the 

mole. The low tocopherol level in the skeletal muscle of the water shrew and the mole 

may be associated with the ecological characteristics of the animals. Thus, the vitamin A 

and E levels in tissues of small insectivorous mammals largely depend on the ecological 

characteristics and evolutionary organization of the species, being one of the physiologi-

cal indicators of animal adaptation to the environmental conditions.

K e y w o rd s: tocopherol; retinol; insectivores; underyearlings; antioxidants; metabolism

F o r  c i t a t i o n: Ilyina T. N., Baishnikova I. V., Yakimova A. E. Vitamins A and E in insectivo-

rous mammals living in Karelia. Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transac-

tions of the Karelian Research Centre RAS. 2024. No. 7. P.  28–36. doi: 10.17076/eb1959

F u n d i n g. This study was carried out under state assignment (project № FMEN-2022-0003).

Введение

Благодаря своему широкому распростране-

нию в природе мелкие млекопитающие часто 

являются модельными объектами эколого-фи-

зиологических исследований, так как известна 

их высокая чувствительность к изменениям сре-

ды, широкий набор адаптаций и способность к 

быстрой их реализации в меняющихся услови-

ях. Среда обитания в районах субарктики под-

вержена глубоким сезонным изменениям, что 

представляет серьезную проблему для выжи-

вания мелких эндотермических позвоночных, 

так как низкие температуры увеличивают энер-

гетические затраты [Nieminen, Hyvärinen, 2000; 

Schaeffer et al., 2020]. В то же время отмечается, 

что различия в жизненном цикле между видами 

мелких млекопитающих особенно проявляются 

в местообитаниях с высокой сезонностью и об-

условлены поведенческими, анатомическими и 

физиологическими характеристиками животных 

[Gliwicz, Taylor, 2002].

Малые размеры определяют наиболее общие 

экологические и физиологические особенности 

этой группы животных и влияют на многие функ-

ции организма [Пантелеев, 1983; Tarakhtii, Davy-

dova, 2007; Frafjord, 2008; Истомин, 2014]. Для 

оценки их состояния могут применяться различ-

ные физиолого-биохимические показатели, сре-

ди которых – содержание витаминов в органах и 

тканях. Витамины A и E являются органическими 

компонентами, которые не синтезируются в ор-

ганизме животных и поэтому должны поступать с 

пищей. В то же время эти витамины играют важ-

ную роль в метаболизме, характеризуются раз-

носторонними физиологическими эффектами и 

биохимическим действием и составляют нефер-

ментативное звено антиоксидантной системы. 

Витамин E в организме играет роль основного 

природного антиоксиданта, является регулято-

ром энергетического метаболизма, обладает вы-

раженным синергизмом с витамином A и предо-

храняет его от окисления. Содержание витаминов 

в тканях животных является одним из биохимиче-

ских показателей адаптации к окружающей среде 

и в значительной степени зависит от таксономи-

ческой принадлежности, экологической специа-

лизации вида и целого ряда других факторов.

Мелкие насекомоядные млекопитающие 

являются одними из самых многочисленных 

представителей фауны позвоночных животных 

и обладают высоким адаптивным и конкурент-

ным потенциалом. Различные представители 

отряда насекомоядных могут в значительной 

степени отличаться друг от друга как по своим 

биологическим характеристикам, так и по осо-

бенностям адаптивных стратегий, обеспечи-

вающих поддержание постоянства внутренней 

среды организма [Юрчинский, 2022]. Целью 

исследования было изучение содержания ви-

таминов А и Е в тканях мелких насекомоядных 

млекопитающих разных видов, обитающих на 

северной периферии ареала.

Материалы и методы

Объектами изучения послужили представи-

тели двух семейств насекомоядных – земле-
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ройковых (Soricidae) и кротовых (Talpidae). Ис-

следовали неполовозрелых (сеголетки) пред-

ставителей следующих видов: бурозубка обык-

новенная (Sorex araneus) (n = 23), бурозубка 

средняя (Sorex caecutiens) (n = 11), бурозубка 

малая (Sorex minutus) (n = 11), кутора обыкно-

венная (Neomys fodiens) (n = 22), крот европей-

ский (Talpa europea) (n = 5), которые были до-

быты в природных условиях в Республике Каре-

лия (61–63° с. ш., 30–36° в. д.). Отлов животных 

проводили на экспедиционной базе Института 

биологии КарНЦ РАН (Республика Карелия, Пря-

жинский район, деревня Каскеснаволок) в лет-

не-осенний период – с конца июля по ноябрь. 

Животных отлавливали стандартными методами 

[Карасева и др., 2008] в основных типах биото-

пов, используя стандартные ловушки (давилки) 

фабричного производства и ловчие канавки, на 

1/3 заполненные водой, которые проверялись 

однократно в течение суток. После этого живот-

ных взвешивали и отбирали образцы тканей, ко-

торые замораживали до проведения анализа.

Содержание витаминов A (ретинол) и E 

(α-токоферол) определяли в печени, почках, 

сердце и скелетной мышце методом высо-

коэффективной жидкостной хроматографии 

[Скурихин, Двинская, 1989]. Детектирование 

проводили при 292 нм для α-токоферола и 

324 нм для ретинола. При построении кали-

бровочных кривых использовали стандартные 

растворы ретинола и α-токоферола (Sigma-

Aldrich, США). Полученные данные обрабаты-

вали с использованием пакетов программ MS 

Exсel 2007 и Statgraphics 5.0. Для статистиче-

ского анализа применяли критерий Краскела – 

Уоллиса с последующим попарным сравне-

нием с помощью критерия Манна – Уитни, 

использовали поправку на множественность 

сравнений. Данные на графиках представлены 

в виде индивидуальных значений, медианы и 

минимального и максимального наблюдаемых 

значений. Различия считали статистически 

значимыми при p < 0,05. Данные по самцам и 

самкам анализировали в совокупности.

Исследования выполнены с использовани-

ем научного оборудования Центра коллектив-

ного пользования Федерального исследова-

тельского центра «Карельский научный центр 

Российской академии наук».

Результаты

Исследованные нами насекомоядные раз-

личаются как по систематической принад-

лежности, так и по своему экогенезу и ведут 

наземный, полуводный или подземный образ 

жизни. Для мелких насекомоядных выявлено 

характерное для многих других видов мле-

копитающих распределение витаминов А и Е 

в органах и тканях. Наиболее высокое содержа-

ние обоих витаминов обнаруживается в печени, 

которая является основным депонирующим ор-

ганом. Достоверных различий по уровню рети-

нола в печени между сеголетками исследуемых 

видов насекомоядных не обнаружено, в то вре-

мя как наиболее высокие значения выявлены 

у куторы и малой бурозубки (рис. 1). В почках, 

сердечной и скелетной мышцах уровень вита-

мина А у всех насекомоядных был невысокий 

или ниже границы определения.

В печени малой бурозубки установлен наи-

более низкий уровень витамина E, который до-

стоверно ниже такового у средней бурозубки и 

водяной куторы. В почках малой бурозубки со-

держание токоферола также было ниже, чем у 

куторы. Содержание витамина E в сердце куто-

ры было достоверно выше по сравнению с дру-

гими видами землероек и кротом. У ряда ис-

следуемых видов высокий уровень витамина Е 

выявлен в сердечной мышце (рис. 2). Так, ста-

тистический диапазон был наиболее широким 

у куторы и средней бурозубки. Относительно 

низкий уровень токоферола обнаружен в ске-

летной мышце крота, что, вероятно, связано с 

экологическими особенностями вида.

Одним из важнейших физиологических пара-

метров является вес животных. Интенсивность 

метаболизма обратно пропорциональна массе 

тела, поэтому у таких мелких млекопитающих, 

как землеройки, скорость метаболизма очень 

высокая. Исследуемые нами животные значи-

тельно различались по массе тела. Так, средний 

вес особей малой бурозубки (одного из самых 

мелких существующих животных) не превышал 

3 г, тогда как масса тела отдельных особей кро-

та была больше 60 г (рис. 3). Среди землероек 

наибольший вес был у водяной куторы, которая 

является самой крупной землеройкой Европы.

Обсуждение

Исследование мелких насекомоядных мле-

копитающих выявило значительную вариабель-

ность содержания витаминов А и Е в тканях, что, 

помимо видовых особенностей, может быть об-

условлено физиологическим состоянием жи-

вотных, уровнем питания, возрастом, сезоном 

и многими другими факторами. Представители 

двух исследуемых семейств насекомоядных 

характеризуются разными стратегиями выжи-

вания и различаются по интенсивности метабо-

лизма и активности в среде обитания. Эти раз-

личия также находят отражение в содержании 

антиоксидантов в тканях и органах.
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Уровень питания играет фундаментальную 

роль в обменных процессах, при этом от соста-

ва потребляемого корма зависит обеспечен-

ность животных витаминами. Насекомоядные 

животные питаются малокалорийной пищей, 

которая состоит из различных мелких беспоз-

воночных (насекомые, черви), а также мелких 

позвоночных. При этом мелкие насекомояд-

ные имеют, с одной стороны, низкий уровень 

питания, при котором накопление витаминов 

в тканях ограничено, а с другой – чрезвычай-

но высокий уровень метаболизма, связанный 

с высокой активностью, при которой уровень 

потребления кислорода во много раз выше, 

чем у мелких грызунов [Gliwicz, Taylor, 2002; 

McNab, 2008]. Окислительный метаболизм 

является основой аэробной жизни, при этом 

питательные вещества служат для производст-

ва энергии путем окислительного фосфорили-

рования [Sies et al., 2005]. Чем меньше размер 

животного, тем больше у него стоимость энер-

гетических затрат на локомоции и тем боль-

ше интенсивность обмена [Шмидт-Ниельсен, 

1987]. Мелкие животные на поддержание нор-

мальной температуры тела затрачивают энер-

гии во много раз больше, чем крупные млеко-

питающие [Пантелеев, 1983], что обусловли-

вает разницу в обменных процессах.

Витамин А и его природные производные 

участвуют в важных физиологических процес-

сах, а также в качестве физиологических ан-

тиоксидантов с большой потенциальной ро-

лью в профилактике состояний, связанных с 

окислительным стрессом. Липидная природа 

Рис. 1. Содержание витамина А в органах мелких насекомоядных млекопитающих.

Здесь и на рис. 2: A – печень; B – почки; C – сердце; D – скелетная мышца; ° – индивидуальные значения; (—) – медиана; 

(–) – минимальное и максимальное наблюдаемые значения; в почках, сердце и скелетной мышце у крота, а также в скелет-

ной мышце у куторы значения содержания ретинола у большинства особей группировались около нуля, поэтому медиана 

равна нулю

Fig. 1. Vitamin A content in organs of small insectivorous mammals. 

Here and in Fig. 2: A – liver; B – kidneys; C – heart; D – skeletal muscle; ° – individual values; (—) – median; (–) – minimum and 

maximum observed values; in the kidneys, heart and skeletal muscle of the mole, as well as in the skeletal muscle of the water 

shrew, the retinol content values in most individuals were grouped around zero, so the median is zero
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витамина А и локализация в мембранах и ли-

попротеинах, где сосредоточены жирораст-

воримые витамины, делают ретинол эффек-

тивным антиоксидантом, способствующим 

снижению перекисного окисления липидов 

[Estornell et al., 2000]. Содержание витаминов 

А и Е зависит от типа ткани, и у большинства 

млекопитающих наиболее высокий уровень 

витаминов обнаруживается в печени, откуда 

они транспортируются в другие органы и тка-

ни. Общий уровень витамина А в печени про-

порционален его количеству, поступающему с 

пищей. При низком потреблении витамина А 

его резервирование в печени низкое, так как 

большая часть поступающего в организм ви-

тамина используется для выполнения его био-

логических функций. У всех видов насекомо-

ядных наиболее высокий уровень витамина А 

также был обнаружен в печени. Более высокое 

медианное значение содержания ретинола 

Рис. 2. Содержание витамина Е у мелких насекомоядных млекопитающих.

Различия достоверны при сравнении с данным показателем: * – у куторы;  – у средней бурозубки

Fig. 2. Vitamin E content in small insectivorous mammals.

Differences are significant in comparison with this indicator: * – in water shrew;  – in Laxmann’s shrew

Рис. 3. Масса тела мелких насекомоядных млекопи-

тающих, обитающих в Карелии 

Fig. 3. Body mass of small insectivorous mammals living 

in Karelia
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в почках куторы может быть связано с усилен-

ной функциональной нагрузкой на эти органы 

у полуводных животных при гипоксии.

Разный уровень экологической специализа-

ции видов оказывает влияние на уровень вита-

мина Е – основного природного антиоксиданта. 

В нашем исследовании водяная кутора и крот – 

это виды, испытывающие периодическую ги-

поксию, связанную с их образом жизни. Кутора 

подвергается гипоксии при нырянии, большая 

часть жизни крота проходит под землей, где он 

кроме гипоксии может испытывать также гипо-

капнию. Все аспекты аэробной жизни связаны 

со свободными радикалами и антиоксиданта-

ми. Недостаток кислорода в организме может 

приводить к продукции избытка свободных 

радикалов, защита от которых включает повы-

шение активности системы антиоксидантной 

защиты. Кровь многих ныряющих животных от-

личается повышенной кислородной емкостью, 

при этом в первую очередь она направляется 

к мозгу и сердцу – органам, наиболее чувст-

вительным к недостатку кислорода, что спо-

собствует более экономному использованию 

кислорода другими тканями и увеличению дли-

тельности апноэ [Галанцев, 1977; Ramirez et al., 

2007]. Так, у куторы и водяной полевки зареги-

стрировано наибольшее количество эритроци-

тов даже по сравнению с высокоспециализи-

рованными ныряющими животными [Галанцев, 

1977]. Считается, что именно адаптивные реак-

ции в сердечной мышце отражают уровень при-

способления вида к условиям существования и 

находятся в тесной связи с видовыми особен-

ностями и экологической специализацией вида. 

В нашем исследовании уровень токоферола 

в сердце куторы был достоверно выше, чем у 

наземных видов землероек. У животных, адап-

тированных к нырянию, изменения по срав-

нению с наземными видами обнаруживаются 

во всех органах, однако наиболее существен-

ные различия отмечаются в первую очередь в 

сердце, которое продолжает оставаться в ре-

жиме аэробного метаболизма даже в услови-

ях недостатка кислорода. Гипоксия, так же как 

и метаболические сдвиги, способна приво-

дить к продукции избытка кислородных ради-

калов, превышающих возможности обычной 

антиоксидантной защиты [Elsner et al., 1998]. 

Очевидно, кутора при нырянии испытывает 

большее напряжение антиоксидантной сис-

темы по сравнению не только с другими зем-

леройками, но и с кротом, регулярно подвер-

гающимся гипоксии и затрачивающим много 

энергии на подземные работы. Баланс ком-

понентов антиоксидантной системы в тка-

нях полуводных осуществляется, вероятно, 

за счет повышенного уровня низкомолекуляр-

ных антиоксидантов.

Наиболее малочисленным видом землероек, 

обитающим на территории Карелии, является 

средняя бурозубка, у которой обнаружена вы-

сокая вариабельность содержания витамина Е 

в тканях. Несмотря на то что видоспецифич-

ность интенсивности обмена на уровне клеток 

или тканей не вызывает сомнений, на уровень 

витаминов в органах и тканях могут влиять и 

другие факторы. Так, по сравнению с южными 

регионами млекопитающие северных широт 

имеют более высокие уровни обмена [Gliwicz, 

Taylor, 2002; McNab, 2008]. Уровень метаболиз-

ма диктуется в основном энергозатратами. С та-

кой закономерностью связаны относительные 

размеры внутренних органов. Индексы сердца 

и почек увеличиваются не только с уменьше-

нием размера тела, но также с продвижением 

на север или при подъеме в горы, т. е. в случа-

ях увеличения теплоотдачи [Пантелеев, 1983]. 

В отличие от обыкновенной и малой бурозубок, 

типичных западных палеарктов, средняя буро-

зубка является видом с транспалеарктическим 

ареалом [Бобрецов, 2016], что, вероятно, об-

условливает видовые различия. 

Результаты проведенного дискриминантно-

го анализа показали, что наибольшие различия 

по сумме признаков по сравнению с основной 

группой исследуемых животных обнаружены у 

водяной куторы (рис. 4). Очевидно, что эти раз-

личия связаны с таксономической принадлеж-

ностью и экологическими особенностями вида. 

Исследования свидетельствуют о существова-

нии биологических различий между предста-

вителями рода Sorex и рода Neomys, связан-

ных с адаптацией к условиям или наземного, 

или околоводного образа жизни [Юрчинский, 

2022]. Кроме того, имеющиеся особенности в 

составе кормов наземных и околоводных буро-

зубок вызывают различия в обмене веществ у 

этих групп животных [Käkelä, Hyvärinen, 1995]. 

Адаптация к полуводному образу жизни не 

ограничивается только морфологическими или 

физиологическими изменениями, а затрагива-

ет в том числе и биохимический уровень [Га-

ланцев, 1977; Hochachka, Somero, 2002]. Так, 

в сердце куторы обнаружена более высокая 

активность антиоксидантных ферментов (су-

пероксиддисмутаза, каталаза) по сравнению 

с наземными видами мелких млекопитающих, 

что является приспособительной реакцией, 

обеспечивающей защиту органов и тканей при 

реоксигенации после ныряния, а также необхо-

димым условием для выработки дополнитель-

ного кислорода [Антонова и др., 2013]. В то же 

время для защиты от активных форм кислорода 
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и формирования компенсаторно-приспособи-

тельной реакции к условиям среды необходима 

мобилизация всех активно функционирующих 

систем, что обеспечивается в том числе и за 

счет системы антирадикальной защиты клетки, 

где немаловажное место занимают низкомоле-

кулярные антиоксиданты.

Таким образом, характерные для разных 

видов животных экологические и физиологи-

ческие особенности определяют адаптивный 

потенциал вида и влияют на содержание ви-

таминов А и Е в органах и тканях. Выявленный 

у насекомоядных уровень витаминов A и E 

можно считать фактором биохимического го-

меостаза, обусловленным различием в уровне 

обменных процессов у разных видов мелких 

млекопитающих.

Заключение

На примере мелких насекомоядных раз-

ных видов показано влияние их биологических 

особенностей на содержание витаминов А и Е 

в тканях и органах. Устойчивость обитающих 

на севере млекопитающих к действию усло-

вий среды связана не только с морфологиче-

скими или физиологическими изменениями, 

но также обеспечивается при участии биохи-

мических адаптаций, способствующих опти-

мальному функционированию метаболических 

систем организма. Установленный в тканях и 

органах исследованных мелких насекомоядных 

млекопитающих уровень витаминов А и Е сле-

дует, очевидно, рассматривать как отражение 

эволюционно сложившейся потребности ор-

ганизма для поддержания высокой эффектив-

ности обменных процессов. Уровень ретинола 

и токоферола в значительной степени зависит 

от экологической специализации вида и явля-

ется одним из физиолого-биохимических по-

казателей адаптации мелких насекомоядных 

животных, обитающих на территории Карелии.
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РАСПРЕДЕЛЕНИЕ МЕТАЛЛОПРОТЕИНАЗ МЕЖКЛЕТОЧНОГО 

МАТРИКСА ВОРСИН АЛЛОНТОХОРИОНА КОТИЛЕДОНОВ 

И КРИПТ КАРУНКУЛОВ КОРОВ С ПЛАЦЕНТАРНОЙ 

НЕДОСТАТОЧНОСТЬЮ

В. С. Авдеенко*, М. Е. Горбаков, А. И. Мороз 

Санкт-Петербургский государственный университет ветеринарной медицины 

(ул. Черниговская, 5, Санкт-Петербург, Россия, 196084), *avdeenko0106@mail.ru

Анализировалось по 15 образцов плацентом размером 1×1 см2, полученных от каж-

дой из 10 коров голштинской породы, возраст которых колебался от 3 до 5 лет, 

с весом в диапазоне от 650 до 750 кг и удоем от 13 000 до 15 000 литров за лактацию. 

Плацентарные образцы были разделены на две категории: от 5 коров с физиологи-

ческой беременностью (ФБ) и от 5 коров с осложненной беременностью, страдаю-

щих плацентарной недостаточностью (ПН). Диагностика ПН проводилась на основе 

лабораторных анализов крови и мочи, а также морфологического изучения плодных 

оболочек после родов. Выявлено, что в плаценте коров с ПН на поздних сроках бе-

ременности отмечаются структурные изменения в тканях карункулов, приводящие 

к деградации соединительного матрикса крипт, что связано с отсутствием упоря-

доченности межуточного вещества. Транслокация матриксных металлопротеиназ 

ММР-1 и ММР-3 наблюдалась в пространстве между эпителием ворсин алланто-

хориона котиледона и эпителиоцитами крипт карункулов. В цитоплазме клеток 

синцитиотрофобластов располагались ММР-2 и ММР-9. Особенности структуры 

плаценты при ПН выражаются в образовании аллантохориональной организации 

с нарушением структуры ворсин котиледонов. Более того, если при ФБ ММР-9 

с TIMP-1 и ММР-2 с TIMP-2 можно рассматривать как мембранные белки, то в слу-

чае ПН они обычно локализуются в цитоплазме. Это указывает на низкую экспрес-

сию коллагена в центральной части плаценты и ее нестабильность. Коллаген III типа 

неравномерно распределен в плаценте от коров с ПН, особенно в парацентральных 

и краевых зонах, где его экспрессия полностью отсутствует.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: плацента; коровы; ворсины аллантохориона котиледонов; 

крипты карункулов; межклеточный матрикс; иммуногистохимический и иммуно-

флуоресцентный методы; плацентарная недостаточность

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Авдеенко В. С., Горбаков М. Е., Мороз А. И. Распределение 

металлопротеиназ межклеточного матрикса ворсин аллонтохориона котиледонов 

и крипт карункулов коров с плацентарной недостаточностью // Труды Карельского 

научного центра РАН. 2024. № 7. С. 37–46. doi: 10.17076/eb1970

Ф и н а н с и р о в а н и е. Исследование выполнено за счет гранта Российского науч-

ного фонда 23-26-00284 (https://rscf.ru/project/23-26-00284/).
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V. S. Avdeenko*, M. E. Gorbakov, A. I. Moroz. METALLOPROTEINASE 

DISTRIBUTION IN THE INTERCELLULAR MATRIX OF CHORIOALLANTOIC VILLI 

AND CARUNCULAR CRYPTS IN COWS WITH PLACENTAL INSUFFICIENCY

St. Petersburg State University of Veterinary Medicine (5 Chernigovskaya St., 196084 

St. Petersburg, Russia), *avdeenko0106@mail.ru

Fifteen placental samples measuring 1.0×1.0 cm2 were analyzed, obtained from each 

of 10 Holstein cows, whose age ranged from 3 to 5 years, with a weight in the range 

of 650 to 750 kg and a milk yield of 13,000 to 15,000 liters per lactation. Placental sam-

ples were divided into two categories: from 5 cows with physiological pregnancy (PP) 

and from 5 cows with complicated pregnancy, suffering from placental insufficiency (PI). 

The diagnosis of PI was based on laboratory blood and urine tests, as well as morpho-

logical examination of the fetal membranes after delivery. The placenta of cows with PI in 

late pregnancy exhibited structural changes in caruncular tissues, leading to degradation 

of the connective matrix of crypts, which is associated with a lack of interstitial substance 

structure. Translocation of matrix metalloproteinases MMP-1 and MMP-3 was observed 

in the space between the epithelium of chorioallantoic villi of the cotyledon and the 

epithelial cells of caruncularcrypts. MMP-2 and MMP-9 were located in the cytoplasm 

of syncytiotrophoblast cells. A structural feature of the placenta in cows with PIis the 

formation of a chorioallantoic configuration with a disrupted structure of cotyledon villi. 

Moreover, where in the PP case MMP-9 with TIMP-1 and MMP-2 with TIMP-2 can be 

considered as membrane proteins, in the case of PI they are usually localized in the cy-

toplasm. This indicates collagen underexpression in the central part of the placenta and 

its instability. Type III collagen is unevenly distributed over the placenta in cows with PI, 

especially in the paracentral and marginal regions, where it is not expressed at all.

K e y w o rd s: placenta; cows; chorioallantoic villi of the cotiledon; caruncular crypts; 

intercellular matrix; immunohistochemical and immunofluorescence methods; placental 

insufficiency

F o r  c i t a t i o n: Avdeenko V. S., Gorbakov M. E., Moroz A. I. Metalloproteinase distribution 

in the intercellular matrix of chorioallantoic villi and caruncular crypts in cows with 

placental insufficiency. Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions 

of the Karelian Research Centre RAS. 2024. No. 7. P. 37–46. doi: 10.17076/eb1970

F u n d i n g. The research was funded by Russian Science Foundation grant #23-26-00284 

(https://rscf.ru/project/23-26-00284/).

Введение

Важным профилактическим мероприяти-

ем для предупреждения развития осложнений 

стельности на последних сроках гестации вы-

сокопродуктивных молочных коров является 

точная и своевременная диагностика. Труд-

ность диагностики ввиду отсутствия диагно-

стических тест-систем и регламентированного 

алгоритма является проблемой практической 

ветеринарии. Ряд исследователей, а именно 

В. Д. Новиков с соавторами [1992], тридцать 

лет назад в результате работы «…по изучению 

строения плаценты предложили в качестве 

критерия прогноза репродуктивных патологий 

использовать морфологические особенности 

состояния последа» [Новиков и др., 1992]. Вви-

ду трудоемкости данной технологии и невоз-

можности заранее предупредить состояние 

плацентарной недостаточности высокоценных 

коров молочные предприятия и ветеринарные 

специалисты не смогли принять ее к практи-

ческому применению [Приходько и др., 2021]. 

Следовательно, более оптимальным спосо-

бом диагностики, как показывают результаты 

работ [Черницкий и др., 2019; Кочарян и др., 

2022], является определение специфических 

признаков – маркеров плацентарной недоста-

точности. В данном случае видят перспектив-

ность «…определения показателей эндоген-

ной интоксикации в сыворотке крови и белка в 

моче у коров в период с 25 по 32 сутки до отела, 

что позволяет прогнозировать развитие ре-

продуктивных патологий у животных-матерей 

и неонатальных заболеваний у телят» [Castro 

еt al., 2020]. Некоторые исследователи утвер-

ждают, что «…маркером служит нарушение 

микроциркуляции в тканях плаценты, приво-

дящее к диффузно-перфузионной недостаточ-

ности плаценты» [Farias еt al., 2023]. В то же 

время другие [Folgueras еt al., 2004; Johnson 

еt al., 2023] выделяют реологический фактор, 
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то есть повышение агрегации эритроцитов 

и тромбоцитов, изменения коагуляционных 

свойств крови в системе «мать–плацента–

плод». Кроме того, современные исследова-

тели [Gaffney еt al., 2015; Sarli еt al., 2021] ут-

верждают, что оптимальным диагностическим 

признаком служит определение иммунолока-

лизации матриксных репродуктивных метал-

лопротеиназ, обладающих предиктивной спо-

собностью, что позволит создать диагностиче-

ские тест-системы для экспресс-диагностики. 

Из результатов исследований M. Tesi с соавто-

рами [2020] следует, что «…вклад ММР в ремо-

делирование матрикса чрезвычайно сложен, 

так как данные эндопептидазы обладают ши-

роким набором функций» [Sanches еt al., 2019]. 

ММР – цинк-зависимые ферменты, принадле-

жащие к подсемейству металлопептидаз M10A 

и являющиеся основными эффекторами дегра-

дации внеклеточного матрикса в плаценте, мо-

дулируют активность различных биологически 

активных медиаторов либо прямым расщепле-

нием, либо разрушая их связь с внеклеточным 

матриксом, что обусловливает гистохимиче-

ские процессы. В работе [Seo et al., 2024] была 

предложена «…серия изображений с помощью 

электронной микроскопии, подтверждающая 

классификацию плацентации у овец как син-

эпителиохориальной, поскольку клетки эпите-

лия просвета матки сохраняются на границе 

раздела матка-плацента за счет включения в 

синцитиальные бляшки трофобласта». Много-

численные исследования G. A. Johnson с со-

авторами [2023] показали, что «…активность 

ММР регулируется на нескольких уровнях, 

начиная с транскрипционной регуляции экс-

прессии генов через факторы роста, цитоки-

ны, гормоны, а также клеточно-внеклеточные и 

клеточно-клеточные взаимодействия» [Seo еt 

al., 2024]. Исследования [Davenport et al., 2023] 

показывают, что «…после транскрипции акти-

вация зимогена различных ММР может проис-

ходить как внутриклеточно, так и на поверхно-

сти клетки или во внеклеточном пространстве» 

[Johnson еt al., 2023]. Кроме того, активность 

MMP регулируется через ингибирование се-

мейства белков TIMP (тканевые ингибиторы 

металлопротеиназ), α2-макроглобулина и мем-

браносвязанного белка RECK (индуцирующий 

реверсию цистеин-обогащенный белок с мо-

тивами Kazal). По наблюдениям M. Laskowska 

[2017], повышенный уровень ММР-1, извест-

ной как интерстициальная коллагеназа, явля-

ется наиболее изучаемым при различных па-

тологических состояниях различной этиологии 

[Davenport еt al., 2023]. Это обусловлено тем, 

что ММР-1 синтезируется фибробластами, хон-

дроцитами, макрофагами, кератиноцитами, 

эндотелиальными клетками и, в свою очередь, 

может также расщеплять другие субстра-

ты: казеин, желатин, энтактин и линкпроте-

ин [Laskowska, 2017]. По результатам работы 

[Tesi еt al., 2021] получены новые данные, сви-

детельствующие о высокой степени дегра-

дации многих компонентов соединительной 

ткани, включая протеогликаны, которые, воз-

можно, являются маркерами процессов ремо-

делирования. Активность MMP ингибируется 

TIMP, который взаимодействует в стехиоме-

трическом соотношении 1:1. Авторы работы 

[Pereira, Lourenço, 2022] полагают, что равно-

весие между MMP и TIMP является определя-

ющим фактором в разрушении межклеточно-

го матрикса. Экспрессия ММР-9 отмечалась 

«…при различных патологических состояниях, 

характеризующихся избыточным фиброзом» 

[Tesi еt al., 2020]. Как показали исследова-

ния [Pereira, Lourenço, 2022; Seo et al., 2024], 

большинство ММР являются секретируемы-

ми ферментами, хотя существуют также ММР 

мембранного типа (МТ-ММР), а некоторые 

виды, например ММР-2, были обнаружены во 

внутриклеточных органеллах, включая ядро, 

где они выступают в качестве факторов транс-

крипции. На сегодняшний день отсутствуют 

результаты исследований иммунолокализа-

ции ММР-2 в плаценте крупного рогатого ско-

та в норме и патологии как важного диагности-

ческого признака. 

Материалы и методы

Объектом исследования служила плацента 

10 коров с нормальной беременностью (ФБ) и 

с беременностью, осложненной плацентарной 

недостаточностью (ПН). Проанализировано 

по 15 фрагментов размером 1×1 см2, получен-

ных от каждой из 10 коров голштинской поро-

ды, возрастом от 3 до 5 лет и массой от 650 до 

750 кг, с удоем от 11 000 до 15 000 литров за 

лактацию. Образцы плаценты были классифи-

цированы на две группы – от 5 коров при ФБ и 

от 5 коров с осложненной ПН беременностью; 

диагностика ПН у коров проведена авторами 

статьи по функциональному состоянию ново-

рожденных телят (шкала Апгар) и лаборатор-

ным данным крови и мочи у сухостойных коров 

и новорожденных телят. Изучение гистологи-

ческих препаратов проводили с использова-

нием светооптического микроскопа Микмед-5 

ЛОМО во всю толщину плацентом от алланто-

хориона до эндометрия. Для обзорной микро-

скопии срезы окрашивали гематоксилином Ка-

рацци с эозином по общепринятой методике. 
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Нейтральные гликозаминогликаны (ГАГ) выяв-

ляли с помощью ШИК-реакции, для изучения 

межклеточного матрикса, распределения эле-

ментов соединительной ткани в плаценте ис-

пользовали окраску по Массону с анилиновым 

синим, кислые ГАГ определяли альциановым 

синим (pH 2,5). Полученные образцы плацен-

том толщиной 5 мм с общей площадью до 3 см2 

фиксировали в 10% растворе нейтрального 

забуференного формалина. Обезвоживали в 

батарее спиртов восходящей крепости, про-

светляли в хлороформе с использованием гис-

топроцессора Cytadel 2000 (Shendon, Вели-

кобритания). Уплотнение осуществляли в двух 

сериях гистологического парафина (Histomix, 

Биовитрум, РФ) по 60 минут. На ротационном 

микротоме «Ротмик-2» плацентомы от аллан-

тохориона до эндометрия получали срезы 

толщиной 5 мкм и монтировали их на пред-

метные стекла, обработанные поли-L-лизином 

(Menzel). Использовали антитела к металло-

протеиназам: Recombinant Bovine anti-MMP-1; 

Recombinant Bovine anti-MMP-2; Recombinant 

Anti-MMP-3 antibod; Recombinant Anti-MMP-9 

antibod; Anti-TIMP-1 Recombinant Anti-TIMP-1 

и Anti-TIMP-2 Recombinant Anti-TIMP-2. Поста-

новку иммуногистохимических реакций про-

водили с помощью пероксидаза-полимерной 

системы согласно инструкции производителя 

(LabVision, Thermo, США). После процесса де-

парафинизации срезы подвергали инкубации в 

растворе глицина для снижения автофлуорес-

ценции, а затем фиксировали и окрашивали 

антителами, конъюгированными с флуорохро-

мом, для идентификации конкретных клеточ-

ных популяций. Из полученных блоков готовили 

серии срезов на ротационном микротоме «Рот-

мик-2» толщиной 4 мкм, которые впоследствии 

окрашивали гематоксилином Джилла с эози-

ном по Маллори по общепринятым методикам. 

Срезы толщиной 5 мкм подвергли иммуногис-

тохимическому анализу. Эти срезы были при-

креплены к предметным стеклам, покрытым 

поли-L-лизином (Menzel, Германия). После де-

парафинизации эндогенную пероксидазу инги-

бировали путем 20-минутной инкубации в 3% 

растворе перекиси водорода. Микрофотогра-

фирование выполняли при помощи цифровой 

камеры Touptek Photonic FMA050. 

Результаты и обсуждение

В образцах плаценты, полученных от здо-

ровых животных при ФБ, установлены вытяну-

тые участки интерстиция, содержащего кле-

точные элементы рыхлой неоформленной со-

единительной ткани, идентифицируемые по 

овальным ядрам и цитоплазматическим от-

росткам, что соответствует синэпителиохо-

риальной плаценте крупного рогатого скота 

на последних сроках гестации перед родами в 

норме (рис. 1, А). 

В гистопрепаратах (рис. 1, Б) карункулов и 

котиледонов плаценты, полученных от коров с 

ПН, идентифицируются относительно большие 

зоны дистрофически измененного эпителия 

ворсин аллантохориона. Среди них располага-

ются фибробласты, макрофагоподобные клет-

ки с пенистой цитоплазмой и фестончатыми 

краями. На этом фоне происходит увеличение 

числа гигантских клеток Кащенко – Гофбауэра, 

располагающихся неравномерными скоплени-

ями и топографически связанных с эпителием 

аллантохориона. При ФБ иммунолокализация 

ММР-1 отмечалась исключительно в строме 

крипт карункулов, гиперплазированные эпи-

телиальные клетки которых активно продуци-

ровали ММР-1 (рис. 2, а). Кроме того, иммуно-

позитивная реакция на ММР-1 также регистри-

ровалась в околомембранном пространстве 

синцитиотрофобластов и в цитоплазме ще-

точной каемки. Локализация ММР-3 определя-

лась в основном вокруг сосудов материнской 

части плаценты (рис. 2, а). Диффузное распре-

деление матриксных металлопротеиназ типа 

ММР-3 (рис. 2, а) присутствовало в цито-

плазме эпителиоцитов в перегородках крипт 

карункулов. 

Значительная иммунопозитивная реакция 

ММР-3 регистрировалась в гибридных трех-

ядерных клетках, локализованных в дегради-

руемых ворсинах. При ПН происходила транс-

локация ММР-1 и МMP-3 в полость крипт, где 

ворсины аллантохориона в таких криптах были 

полностью редуцированными. В строме де-

фрагментированных крипт карункулов иммуно-

позитивные клетки ММР-1 определялись толь-

ко вокруг сосудов, в то время как гиперплази-

рованные эпителиальные клетки крипт активно 

продуцировали ММР-3.

Локализация ММР-2 и ММР-9 присутство-

вала в цитоплазме синцитиотрофобласта и 

трофобласта, за исключением гигантских дву-

ядерных клеток. При этом наблюдается равно-

мерное распределение ММР-2 и ММР-9 в вор-

синах аллантохориона. В эпителиальных клет-

ках крипт карункулов отмечается выраженная 

экспрессия ММР-2 и MMP-9 (рис. 2, а). Кроме 

того, слабовыраженная экспрессия ММР-2 и 

ММР-9 отмечалась в цитоплазме эпителио-

цитов материнской части плаценты (рис. 2, б). 

Соотношение исследуемых типов металлопро-

теиназ в плацентарных структурах коровы при 

ПН смещалось в сторону ММР-1 и ММР-3. 
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Результатами изучения распределения 

ММР-2 и ММР-9 в плацентарной структуре у 

коров, больных ПН, установили ее значитель-

ное снижение (рис. 2), особенно в материн-

ской части плаценты. Остаточное присутствие 

ММР-2 и ММР-9 наблюдали не только в дегра-

дируемых эпителиальных клетках крипт карун-

кулов, а также вокруг сосудов (рис. 2). 

Анализ содержания TIMP-1 и TIMP-2 ис-

следуемых типов ММР-1, TIMP-2 – ММР-3 и 

ММР-9 в плаценте коров продемонстрировал 

отсутствие явно выраженных изменений в экс-

прессии данных металлопротеиназ в плацен-

тарных структурах на последних сроках геста-

ции в норме. Однако обращало на себя внима-

ние снижение TIMP-1 в цитоплазме гибридных 

Рис. 1. Локализация эпителиальных и мезенхимальных элементов в плацентарных структурах 

крупного рогатого скота. Масштабная линейка 20 мкм.

1 – терминальные ворсины; 2 – ШИК-позитивные компоненты в строме маточных крипт; 3 – ШИК в цитоплаз-

ме клеток Кащенко – Гофбауэра; 4 – маточные крипты, разделяющие ворсины хориона; 5 – терминальные 

ворсинки расположены в криптах; 6 – набухание коллагеновых волокон крупной маточной септы; 7 – дезор-

ганизация кислых ГАГ в центральной части стволовой ворсины. ШИК-реакция по Мак-Манусу; 8 – набухание 

и расплавление коллагеновых волокон фрагмента крупной маточной септы; 9 – аморфная структура межу-

точного вещества, представленного нейтральными ГАГ; 10 – маточные септы; 11 – вакуольная дистрофия 

ворсин хориона, расположенных в плодной части плаценты;12 – фокальный колликвационный некроз клеток

Fig. 1. Localization of epithelial and mesenchymal elements in placental structures of cattle. Scale 

bars: 20 μm.

1 – terminal villi; 2 – PAS-positive components in the stroma of uterine crypts; 3 – PAS in the cytoplasm of Kashchen-

ko – Hofbauer cells; 4 – uterine crypts separating chorionic villi; 5 – terminal villi located in the crypts; 6 – swelling 

of the collagen fibers of the large uterine septum; 7 – disorganization of acidic GAGs in the central part of the stem 

villi. A PAS reaction by McManus; 8 – swelling and straightening of collagen fibers of a fragment of a large uterine 

septum; 9 – amorphous structure of the intermediate substance, represented by neutral GAGs; 10 – uterine septa; 

11 – vacuolar dystrophy of chorionic villi located in the fetal part of the placenta; 12 – focal colliquation necrosis of cells

А – Плацентомы у коровы при физиологической беременности

ШИК-реакция. Доокраска

гематоксилином.

Общее увеличение ×200

Окраска гематоксилином 

и эозином.

Общее увеличение ×200

Окраска альциановым 

синим.

Общее увеличение ×200

А – Плацентомы у коровы при патологии

Трихромная окраска по

Masson.

Общее увеличение ×200

Окраска альциановым 

синим.

Общее увеличение ×200

Окраска гематоксилином 

и эозином.

Общее увеличение ×200
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трехядерных клеток в образцах плаценты, по-

лученной от коров, больных ПН (рис. 2). 

При изучении соотношения ММР-1/TIMP-1, 

ММР-2/TIMP-2, ММР-3/TIMP-1 и ММР-9/TIMP-1 

в плаценте коров с помощью двойного имму-

нофлуоресцентного окрашивания выявлены 

Рис. 2. Иммунолокализация матриксных ме-

таллопротеиназ и их ингибиторов в плаценте 

крупного рогатого скота: А – ФБ; Б – ПН.

Антитела: Recombinant Bovine anti-MMP-1; Recombi-

nant Bovine anti-MMP-2; Recombinant Anti-MMP-3 an-

tibod; Recombinant Anti-MMP-9 antibod; Recombinant 

Anti-TIMP-1 и Recombinant Anti-TIMP-2. ПАП-метод. 

Доокраска гематоксилином Майера. Здесь и на рис. 3: 

общее увеличение ×200; масштабная линейка 20 мкм.

1 – транслокация матриксной ММР-1 в полость крипт; 

2 – распределение ММР-3 в редуцированных ворси-

нах аллантохориона; 3 – диффузное распределение 

ММР-2; 4 – слабовыраженная экспрессия ММР-9 в 

цитоплазме эпителиоцитов плаценты; 5 – Ко-экс-

прессия TIMP-1 и TIMP-2 в ворсинах аллантохориона 

отсутствует

Fig. 2. Immunolocalization of matrix metallopro-

teinases and their inhibitors in the placenta of cattle: 

A – FB; B – PN. 

Antibodies: Recombinant Bovine anti-MMP-1; Recom-

binant Bovine anti-MMP-2; Recombinant Anti-MМP-3 

antibody; Recombinant Anti-MMP-9 antibody; Recom-

binant Anti-TIMP-1 и Recombinant Anti-TIMP-2. The 

PAP method. Before staining with Mayer’s hematoxylin. 

Here and in Fig. 3: Total magnification ×200; Scale bars: 

20 μm.

особенности распределения металлопротеи-

наз и их ингибитора (рис. 3).

Так, если в плаценте при ФБ исследуемые 

ММР-1 и -9 к TIMP-1 и ММР-2 к TIMP-2 можно 

было отнести к мембранно-связанным бел-

кам, то при ПН они имели, как правило, цито-

1 – translocation of matrix MMP-1 into the crypt cavity; 2 – distribution of MMP-3 into reduced villi of allantochorion; 3 – diffuse dis-

tribution of MMP-2; 4 – weakly expressed expression of MMP-9 in the cytoplasm of placental epithelial cells; 5 – Co-expression of 

TIMP-1 and TIMP-2 in villi of allantochorion is absent
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фибробластов, имеет способность дегради-

ровать фибриллярные коллагены типов I и III, 

которые составляют основной компонент 

мезенхимального слоя материнских крипт 

[Davenport et al., 2023]. Полученные результаты 

[Tesi et al., 2021], которые во многом коррели-

руют с нашими находками, свидетельствуют 

о том, что распределение матриксных метал-

лопротеиназ в плаценте коров различается как 

в нормальных условиях, так и при патологиях. 

Это распределение проявляется значительной 

неравномерностью в парацентральных и кра-

евых зонах, где отметка их экспрессии отсут-

ствовала. В исследовании [Pereira, Lourenço, 

2022] подчеркивается, что матриксные метал-

лопротеиназы (MMPs) и тканевые ингибиторы 

матриксных металлопротеиназ (TIMPs) игра-

ют важную роль в процессе ремоделирования 

мезенхимальных клеток плаценты в эпители-

альные. В тканях плаценты наблюдается рас-

пределение ММР-1, ММР-3 и ММР-9 к TIMP-1 

и ММР-2 к TIMP-2, что было подтверждено с 

помощью иммуногистохимии и иммунофлуо-

ресцентной микроскопии изменений в пла-

центе крупного рогатого скота и межплацен-

тарной ткани. Исследования [Tesi et al., 2020] 

Рис. 3. Соотношение ММР-1/TIMP-1, ММР-2/TIMP-2 и ММР-9/TIMP-1 в плацентарных структурах крупно-

го рогатого скота:

верхний ряд – ФБ; нижний ряд – ПН. Иммунофлуоресцентный метод. Ядра доокрашены DAPI

Fig. 3. The ratio of MMR-1/TIMP-1, MMR-2/TIMP-2, and MMR-9/TIMP-1 in placental structures of cattle:

the upper row is FB; the lower row is PN. Immunofluorescence method. The nuclei are DAPI-colored

плазматическую локализацию. Все это сви-

детельствует о недостаточной экспрессии 

коллагена в центральной части плаценты и о 

нестабильности ее структуры в этом участке. 

Коллаген III типа распределен в участках пла-

центы, полученной от коров с ПН, крайне не-

равномерно как в парацентральных, так и в 

краевых зонах, где его экспрессия полностью 

отсутствовала. В научных исследованиях пред-

ставлено множество аргументов о том, что для 

нормального внутриутробного развития плода 

необходим сбалансированный уровень мат-

риксных металлопротеиназ и их ингибиторов 

[Sanches et al., 2019]. Некоторые исследовате-

ли [Gaffney et al., 2015] отмечали повышенную 

активность MMP в плаценте собак, что свиде-

тельствовало о распаде внутриклеточного мат-

рикса материнской части плаценты. Это может 

косвенно указывать на возможные нарушения 

в целостности клеточных мембран как эпите-

лиальных, так и мезенхимальных компонентов 

крипт карункулов. Как выяснили исследователи 

[Johnson и др., 2023], ММР-1, ММР-2, ММР-3 

и ММР-9 имеют свою клеточно-специфическую 

экспрессию. В дополнение к этому ММР-1, 

известная как коллагеназа-1 и коллагеназа 
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показали, что соотношение между протеоаза-

ми, их активаторами и ингибиторами играет 

ключевую роль для нормального функциони-

рования плаценты, и это было подтверждено 

в ходе наших экспериментов вплоть до мо-

мента родов. Экспрессия TIMP-1 и TIMP-2 

в трехядерных гибридных клетках подчерки-

вает значимую роль ингибирующих факторов 

в последние месяцы беременности и непо-

средственно перед родами. Наши наблю-

дения показывают, что экспрессия ММР-2 

и ММР-9 выявлена в эпителии ворсин аллан-

тохориона, за исключением гигантских дву-

ядерных клеток. Кроме того, согласно данным 

[Pereira, Lourenço, 2022], материнский эпите-

лий и строма карункула демонстрируют им-

мунореактивность к ММР-2 и ММР-9 в цент-

ральной области плаценты, что отображает ее 

неравномерное распределение и указывает 

на нестабильность структуры в данной зоне. 

Итак, результаты нашего исследования пока-

зали специфическую клеточную локализацию 

матриксных металлопротеиназ в плацентар-

ных тканях коров. При этом уровень экспрес-

сии ММР-2 и ММР-9 оказался заметно выше 

по сравнению с ММР-1 и ММР-3, в сравнении с 

ПН наблюдалось снижение содержания ММР-2 

и ММР-9. Изменения в структуре плаценты у 

жвачных в поздние сроки беременности, со-

гласно данным [Seo et al., 2024], основанным 

на результатах иммунофлуоресцентной ми-

кроскопии, дополняют и расширяют, а не за-

меняют понимание синцитиализации у овец, 

что подтверждается и нашими исследования-

ми. По нашему мнению, это обусловлено тем, 

что у коров на последних сроках гестации для 

установления более плотного контакта между 

фетальной и материнской частью плаценты 

необходима частичная деградация не только 

базальных, но и фибриллярных коллагеновых 

волокон, при этом тканевой ингибитор TIMP-2 

в основном выполняет регуляторную роль че-

рез изменение соотношения ММР2/TIMP-2 

в отношении матриксных металлопротеиназ. 

Таким образом, повышенная активность ма-

триксных металлопротеиназ в карункулах и 

котиледонах у коров при ПН незадолго до ро-

дов способствует деградации внутриклеточ-

ного матрикса материнской части плаценты, 

что провоцирует репродуктивную патологию 

в последующем.

Выводы

В плаценте коров с ПН наблюдалось сни-

жение активности иммунолокализации мат-

риксных металлопротеиназ ММР-2 и ММР-9. 

Остаточные количества этих металлопроте-

иназ фиксировались исключительно в дегра-

дирующих криптах материнской плаценты и 

межклеточном пространстве вокруг сосудов 

ворсин аллантохориона в фетальной части. 

В тканях маточной области плаценты коров, у 

которых развились осложнения беременности 

ПН, отмечена деградация соединительноткан-

ного матрикса в криптах карункулов, что сви-

детельствует о потере структуры межуточного 

вещества. В фетальной части плаценты здо-

ровых коров ММР-2 и ММР-9 распределялись 

равномерно в цитоплазме синцитиотрофобла-

стов и трофобласта, за исключением случаев 

с тремя ядрами в клетках.
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ХАРАКТЕРИСТИКА СИСТЕМЫ «КРАСНОЙ» КРОВИ ГРЫЗУНОВ 

НА СОПРЕДЕЛЬНЫХ ТЕРРИТОРИЯХ КОСТРОМСКОЙ ОБЛАСТИ

А. С. Климова1*, М. В. Сиротина1,2

1 Костромской государственный университет (ул. Дзержинского, 17, Кострома, Россия, 

  156005), *klimova.a.s.ecology@yandex.ru
2 Государственный природный заповедник «Кологривский лес» им. М. Г. Синицына 

  (ул. Некрасова, 48, Кологрив, Костромская область, Россия, 157440)

Впервые изучены эколого-физиологические и видовые особенности системы 

«красной» крови рыжей полевки Myodes glareolus Schreber, 1780 и малой лесной 

мыши Apodemus uralensis Pallas, 1811 на сопредельных территориях Кологрив-

ского и Костромского районов Костромской области. Установлено, что изученные 

показатели (количество эритроцитов в крови, содержание гемоглобина, уровень 

гематокрита, диаметр эритроцитов) исследуемых грызунов видоспецифичны и 

значимо отличаются у особей одного вида, обитающих на территориях биосфер-

ного резервата «Кологривский лес» и опытно-производственного хозяйства «Мин-

ское». Установлена сопряженность данных показателей с полом, годом исследо-

ваний, локацией отлова, долей лимфоцитов и нейтрофилов в крови, массой тела 

особей, индексом селезенки, репродуктивной стратегией грызунов, плотностью 

популяции и стадией популяционного цикла.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: эритроциты; рыжая полевка; малая лесная мышь; адаптация; 

экологическая физиология; гематологические показатели; Костромская область

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Климова А. С., Сиротина М. В. Характеристика системы 

«красной» крови грызунов на сопредельных территориях Костромской области 

// Труды Карельского научного центра РАН. 2024. № 7. С. 47–61. doi: 10.17076/eb1894

A. S. Klimova1*, M. V. Sirotina1,2. CHARACTERISTICS OF THE “RED” BLOOD 

SYSTEM IN RODENTS IN ADJACENT AREAS OF THE KOSTROMA REGION

1 Kostroma State University (17 Dzerzhinskiy St., 156005 Kostroma, Russia), 

  *klimova.a.s.ecology@yandex.ru
2  Kologrivsky Les State Nature Reserve (48 Nekrasova St., 157440 Kologriv, 

  Kostroma Region, Russia)

The eco-physiological and species-specific features of the “red” blood system of 

the bank vole Myodes glareolus Schreber, 1780 and the Ural field mouse Apodemus 

uralensis Pallas, 1811 in adjacent areas of the Kologriv and Kostroma Districts of the 

Kostroma Region were studied for the first time. The studied parameters (RBC count, 

hemoglobin content, hematocrit level, erythrocyte diameter) were found to be species-

specific and differed significantly in individuals from the Kologrivsky Les Biosphere 
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Reserve versus Minskoe pilot farm. These indices proved to correlate with sex, year 

of survey, sampling location, proportions of lymphocytes and neutrophils in blood, 

body weight of individuals, spleen index, the rodents’ reproductive strategy, population 

density, and population cycle phase.

K e y w o rd s: erythrocytes; bank vole; Ural field mouse; adaptation; ecological physio-

logy; hematological parameters; Kostroma Region

F o r  c i t a t i o n: Klimova A. S., Sirotina M. V. Characteristics of the “red” blood system in 

rodents in adjacent areas of the Kostroma Region. Trudy  Karel’skogo nauchnogo tsen-

tra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2024. No. 7. P. 47–61. 

doi: 10.17076/eb1894

Введение

В настоящее время одной из центральных 

тем в области экологии является понимание 

того, как различные факторы среды влияют 

на распространение и состояние популяций 

диких животных [Williams et al., 2002]. Особое 

внимание уделяется пониманию адаптивных 

физиологических особенностей, направлен-

ных на приспособление популяций к постоянно 

изменяющимся условиям окружающей среды. 

Верификация данных механизмов, которые 

могут отражаться на количественных и качест-

венных особенностях состава циркулирующей 

крови, позволяет проводить оценку степени 

воздействия среды обитания и составления 

экологического «портрета» как отдельных осо-

бей, так и популяций в целом, что имеет пер-

востепенное значение в раскрытии многих об-

щебиологических закономерностей [Козинец 

и др., 2007; Тарахтий, Давыдова, 2007; Саба-

нова, 2008, 2010; Моисеева, 2016; Емкужева и 

др., 2021].

Одной из основных составляющих ответ-

ных реакций организма на различные факторы 

являются реакции газотранспортной функции 

крови [Тарахтий и др., 2009]. Эритроциты игра-

ют ведущую роль в снабжении тканей кислоро-

дом, являются жизненно важной физиологиче-

ской характеристикой здоровья и физической 

формы организма [Кижина и др., 2019; Brown 

et al., 2021]. Величина красных клеток являет-

ся видоспецифической характеристикой, кото-

рая сформировалась эволюционно [Ruiz et al., 

2004; Кижина и др., 2019; Kizhina et al., 2020]. 

При этом их количество и размер значительно 

различаются у разных видов животных в зави-

симости от ряда факторов. Так, установлена 

связь показателей системы «красной» крови с 

размером тела [Kostelecka-Myrcha, 1973, 2002; 

Кижина и др., 2019; Kizhina et al., 2020], геогра-

фическим расположением [Сабанова, 2010; 

Емкужева, 2013; Боттаева, 2017], сезонной 

динамикой [Ruiz et al., 2004; Сабанова, 2008; 

Тарахтий и др., 2009; Емкужева и др., 2023], по-

пуляционными волнами [Тарахтий и др., 2007; 

Huitu et al., 2007], наличием техногенных за-

грязнений [Тарахтий, Жигальский, 2014; Tete et 

al., 2015; Orekhova, 2018], погодными услови-

ями, в частности с температурой окружающей 

среды [Ruiz et al., 2004; Тарахтий, Давыдова, 

2007; Beldomenico et al., 2008; Kusumoto, 2015]. 

Воздействие в природных условиях одновре-

менно множества факторов на млекопитающих 

затрудняет интерпретацию получаемых резуль-

татов по изменчивости дыхательной способно-

сти их крови и все еще остается предметом об-

суждений [Тарахтий и др., 2007].

Микромаммалии – одна из наиболее пред-

почитаемых модельных териологических групп 

для проведения подобных исследований бла-

годаря их многочисленности, широкому гео-

графическому и биотопическому распростра-

нению, высокой плодовитости и способности 

к быстрому половому созреванию при относи-

тельно короткой продолжительности жизни.

На сопредельных территориях Костром-

ской области, которая относится к группе юж-

нотаежных  природных  комплексов, в качест-

ве доминирующих видов среди мышевидных 

грызунов выступают рыжая полевка Myodes 

glareolus Schreber, 1780 и малая лесная мышь 

Apodemus uralensis Pallas, 1811 [Климова, Си-

ротина, 2022].

Цель настоящей работы – оценить влия-

ние физиологических (масса тела особей, пол, 

репродуктивная стратегия) и экологических 

(стадия популяционного цикла, локация отло-

ва, наличие инфекций) факторов на параметры 

эритроцитов в крови особей популяций домини-

рующих видов мышевидных грызунов, обитаю-

щих на охраняемых и антропогенно трансфор-

мированных территориях Костромской области.

Материалы и методы

Гематологические исследования проводили 

в летний период 2021–2023 гг. на территории 



49
  Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2024. № 7

государственного природного заповедника 

«Кологривский лес» (южнотаежный ельник, Ко-

стромская область, Кологривский район) и Ко-

стромского лесничества ОПХ «Минское» (сме-

шанный лес, Костромская область, Костром-

ской район). Отлов микромаммалий проводили 

с безвозвратным изъятием с помощью живоло-

вок, принцип расположения которых основан 

на методе ловушко-линий [Шефтель, 2018]. 

Всего исследовано 260 мышевидных грызунов: 

161 особь рыжей полевки (92 грызуна на терри-

тории Кологривского леса – 47 самцов и 45 са-

мок; 69 грызунов на территории Костромского 

лесничества – 34 самца и 35 самок) и 99 особей 

малой лесной мыши (53 – в Кологривском лесу: 

27 самцов и 26 самок; 46 – в Костромском лес-

ничестве: 23 самца и 23 самки).

Забор крови у объектов исследования 

осуществлялся путем пункции сердца после 

слабого наркоза эфиром [Diehl et al., 2001; 

Сорокина и др., 2019; Амиров и др., 2020]. 

Для сохранения образцов крови с целью по-

следующего анализа использовали вакуум-

ные пробирки с антикоагулянтом (ЭДТА). Все 

манипуляции с мелкими млекопитающими 

проводили в соответствии с Международны-

ми рекомендациями (этическим кодексом) по 

проведению медико-биологических исследо-

ваний с использованием животных (1985 г.), а 

также этическими стандартами, утвержденны-

ми правовыми актами РФ и международными 

принципами Базельской декларации о гуман-

ном отношении к животным и правил проведе-

ния работ с использованием эксперименталь-

ных животных (2010 г.).

У каждой особи определяли пол, массу тела 

(с точностью до 0,01 г), морфометрические и 

морфофизиологические показатели, репро-

дуктивный статус [Шварц и др., 1968; Карасева 

и др., 2008; Оленев, 2009; Оленев, Григоркина, 

2019]. Изготовление мазков крови проводили 

по стандартной методике [Лабораторные..., 

1987]. Для каждой особи приготовлены препа-

раты крови не менее чем в трех повторностях. 

Идентификация форменных элементов крови 

проводилась по атласам клеток крови сель-

скохозяйственных и лабораторных животных 

[Риган и др., 2000; Theml et al., 2004].

Количество эритроцитов и лейкоцитов опре-

деляли в камере Горяева, их морфологиче-

ские особенности – на мазках крови, окрашен-

ных по Паппенгейму красителем-фиксатором 

Мая – Грюнвальда и красителем Романовско-

го (MiniMed, Россия). Измерение диаметра 

эритроцитов (мкм) проводили прямым микро-

метрическим методом с помощью винтового 

окуляр-микрометра МАВ при увеличении 100х 

на сухих окрашенных препаратах крови, с ис-

пользованием микроскопа Биомед-3 с масля-

ной иммерсией.

Уровень гемоглобина в крови измеряли с 

помощью портативного анализатора крови 

EasyTouch GCHb (Тайвань, Китай). Гематокрит 

определяли, используя метод центрифугиро-

вания, по числу делений в гематокритном ка-

пилляре, занимаемых форменными элемен-

тами. Цветной показатель (в ед.) вычисляли 

путем деления утроенного числа гемоглоби-

на (г/л) на первые три цифры числа эритро-

цитов (млн). Средний объем эритроцитов 

рассчитывали путем деления гематокритной 

величины 1 мм3 крови на число эритроцитов 

(1012/л). Среднее содержание гемоглобина в 

эритроците (в %) вычисляли делением вели-

чины гемоглобина (г/л) на число эритроцитов 

(1012/л). Среднюю концентрацию гемоглобина 

в эритроците (в %) рассчитывали путем деле-

ния гемоглобина крови (г/л) на гематокрит (%) 

[Theml et al., 2004; Тарахтий, Давыдова, 2007; 

Тарахтий и др., 2007; Сабанова, 2008, 2010; 

Гудова и др., 2017; Полозюк, Ушакова, 2019; 

Сорокина и др., 2019; Амиров и др., 2020; Ем-

кужева и др., 2021]. Для установления нали-

чия долговременных стрессовых воздействий 

на организм грызунов вычисляли показатель 

«отношение сегментоядерных нейтрофилов к 

лимфоцитам» [Davis et al., 2008; Климова, Си-

ротина, 2024].

Статистическая обработка данных про-

ведена с применением пакета программ 

Microsoft Office Exсel и Statistica 10 [Усманов, 

2020]. Описательная статистика включала в 

себя среднее арифметическое (X), ошибку 

среднего арифметического (Sₓ), коэффици-

ент вариации (Cv). Степень достоверности 

межгрупповых различий определена с помо-

щью непараметрического дисперсионного 

анализа Краскела – Уоллиса (Kruskal-Wallis 

Н-теста), с post-hoc тестом по Манну – Уитни, 

использовали поправку на множественность 

сравнений FDR (false discovery rate) [Унгуряну, 

Гржибовский, 2014; Баврина, 2021]. Разли-

чия считались статистически достоверными 

при p < 0,05. Для оценки скоррелированно-

сти изученных показателей применяли ранго-

вый непараметрический коэффициент Спир-

мена (r
s
) при уровнях значимости p < 0,05 

[Гржибовский, 2008]. Для определения силы 

и значимости влияния различных факторов на 

исследуемые показатели крови применялся 

метод многофакторного дисперсионного ана-

лиза (MANOVA), статистически достоверными 

считались результаты при p < 0,05 [Коросов, 

Горбач, 2017].
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Результаты и обсуждение

Рыжая полевка и малая лесная мышь, бу-

дучи систематически близкими видами, раз-

личаются по уровню базального метаболизма, 

который в значительной степени определяется 

кислород-транспортными возможностями кро-

ви и зависит от многих факторов: массы тела, 

особенностей питания, таксономии, климата, 

среды обитания. Филогенез определяет гра-

ницы ответной реакции «красной» крови. При 

этом выраженность физиологического отве-

та на различные факторы будет определяться 

условиями окружающей среды [McNab, 2008]. 

Так, различия в степени влияния массы тела 

на размер эритроцитов зависят и от других эн-

догенных и экзогенных факторов [Kizhina et al., 

2020]. Например, согласно последним сообще-

ниям, размер эритроцитов фенотипически пла-

стичен и существенно зависит от температуры 

и времени года [Тарахтий, Давыдова, 2007; 

Goodman, Heah, 2010].

По результатам многофакторного диспер-

сионного анализа установлено, что наиболь-

ший вклад в дисперсию содержания эритро-

цитов и гематокрита в крови исследуемых 

видов грызунов вносит локация отлова, в со-

держание гемоглобина – пол, в диаметр эри-

троцитов – вид (табл.).

Данные факторы, а также специфика репро-

дуктивной стратегии грызунов, масса тела осо-

бей, стадия популяционного цикла и их взаимо-

действие на 40–75 % объясняют дисперсию по-

казателей системы «красной» крови грызунов.

Существенное влияние на количество эри-

троцитов оказывает такой фактор, как локация 

отлова, на их диаметр – масса тела особей. 

Кроме того, установлено, что видовая принад-

лежность грызуна влияет на количество и диа-

метр эритроцитов, содержание гемоглобина в 

крови. Половая принадлежность также значи-

мо влияла на три указанных выше показателя и 

на уровень гематокрита. Особенность репро-

дуктивной стратегии оказывала влияние только 

на количество и диаметр эритроцитов. Стадия 

популяционного цикла влияла на все исследуе-

мые показатели.

Также отмечено, что значимое (p < 0,001) 

совместное действие представленных факто-

ров на показатели системы «красной» крови в 

ряде случаев превышает 10 %.

Графическая иллюстрация межпопуляци-

онных различий показателей крови рыжей по-

левки и малой лесной мыши, обитающих на 

территории заповедника и опытно-производ-

ственного хозяйства, в зависимости от пола 

приведена на рис. 1 и 2.

Половой диморфизм по исследуемым харак-

теристикам «красной» крови более выражен у 

грызунов обоих видов, обитающих на террито-

рии ОПХ «Минское». На территории Костром-

ского лесничества установлено, что у самцов 

рыжей полевки такие показатели крови, как со-

держание гемоглобина (p = 0,001 при U = 35), 

Результаты анализа влияния различных факторов на показатели «красной» крови цикломорфных грызунов 

на территории Костромской области методом MANOVA (type III)

Results of the analysis of various factors influence on the «red» blood counts of cyclomorphic rodents in the 

Kostroma Region by the MANOVA method (type III) 

Фактор

Factor

Показатели крови

Blood counts

Содержание эритроцитов 

в крови, млн в мкл

Content of red blood cells 

in the blood, million in μl

Содержание гемоглобина 

в крови, г/л

Hemoglobin content 

in the blood, g/l

Уровень гематокрита 

в крови, %

Hematocrit level 

in the blood, %

Диаметр 

эритроцитов, мкм

Erythrocyte 

diameter, μm

А 

η2 = 2,14 %

F = 11,39

p < 0,001

η2 = 5,19 %

F = 73,9

p < 0,001

-

η2 = 9,63 %

F = 38,03

p < 0,001

Б

η2 = 1,33 %

F = 7,08

p < 0,01

η2 = 11,89 %

F = 169,3

p < 0,001

η2 = 0,99 %

F = 12,10

p < 0,001

η2 = 1,48 %

F = 5,83

p < 0,05

В

η2 = 5,00 %

F = 3,47

p < 0,01

η2 = 1,89 %

F = 2,36

p < 0,05

-

η2 = 4,30 %

F = 2,99

p < 0,01

Г 

η2 = 21,74 %

F = 115,84

p < 0,001

η2 = 5,70 %

F = 81,2

p < 0,001

η2 = 5,30 %

F = 64,87

p < 0,001

-
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Фактор

Factor

Показатели крови

Blood counts

Содержание эритроцитов 

в крови, млн в мкл

Content of red blood cells 

in the blood, million in μl

Содержание гемоглобина 

в крови, г/л

Hemoglobin content 

in the blood, g/l

Уровень гематокрита 

в крови, %

Hematocrit level 

in the blood, %

Диаметр 

эритроцитов, мкм

Erythrocyte 

diameter, μm

Д

η2 = 3,32 %

F = 14,79

p < 0,001

- -

η2 = 2,50%

F = 8,92

p < 0,01

Е 

η2 = 5,72 %

F = 15,24

p < 0,001

η2 = 0,96 %

F = 6,8

p < 0,01

η2 = 2,16 %

F = 13,18

p < 0,001

η2 = 3,84 %

F = 7,59

p < 0,001

А–Б -

η2 = 16,74 %

F = 238,5

p < 0,001

- -

А–В

η2 = 3,09 %

F = 2,15

p < 0,05

- - -

Б–В - -

η2 = 5,73 %

F = 2,36

p < 0,05

-

А–Г
η2 = 4,57 %

F = 24,34

p < 0,001

η2 = 1,17 %

F = 16,70

p < 0,001

η2 = 18,76 %

F = 229,44

p < 0,001

η2 = 10,12 %

F = 39,97

p < 0,001

Г–Е

η2 = 1,07 %

F = 5,71

p < 0,05

η2 = 0,97 %

F = 13,8

p < 0,001

η2 = 0,62 %

F = 7,62

p < 0,01

η2 = 1,09 %

F = 11,16

p < 0,001

А–Е -

η = 1,49 %

F = 10,6

p < 0,001

η2 = 7,89 %

F = 48,22

p < 0,001

-

Б–Е - -

η2 = 4,39 %

F = 26,89

p < 0,001

-

Д–Е

η2 = 2,79 %

F = 6,21

p < 0,01

-

η2 = 3,32 %

F = 6,77

p < 0,01

-

В–Г

η2 = 1,45 %

F = 3,87

p < 0,05

η2 = 1,04 %

F = 7,4

p < 0,001

η2 = 1,50 %

F = 26,86

p < 0,001

-

А–Б–Г

η2 = 1,23 %

F = 6,54

p < 0,05

η2 = 0,53 %

F = 7,6

p < 0,01

η2 = 10,82 %

F = 132,32

p < 0,001

η2 = 2,83 %

F = 11,16

p < 0,001

А–Б–Е - -

η2 = 0,75 %

F = 4,58

p < 0,05

-

А–Г–Е -

η2 = 1,01 %

F = 7,20

p < 0,001

η2 = 8,50 %

F = 51,99

p < 0,001

-

Б–Г–Е - -

η2 = 1,84 %

F = 11,24

p < 0,001

-

А–Д–Е - - -

η2 = 4,07 %

F = 7,28

p < 0,001

Примечание. η2 – степень влияния фактора; F – коэффициент; p – уровень значимости различий; факторы: А – видовая 
принадлежность; Б – пол; В – масса тела особей; Г – локация отлова; Д – репродуктивная стратегия особей; Е – стадия 
популяционного цикла; А–Б, А–В, Б–В, А–Г, Г–Е, А–Е, Б–Е, Д–Е, А–Б–Г, А–Б–Е, А–Г–Е, Б–Г–Е, А–Д–Е – совместное действие 
факторов; представлено только достоверное влияние факторов по данным дисперсионного анализа.

Note. η2 – degree of the factor influence; F – coefficient; p – level of the differences significance; factors: A – species; Б – sex; 
В – body weight of individuals; Г – capture location; Д – reproductive strategy of individuals; E – stage of the population cycle; 
А–Б, А–В, Б–В, А–Г, Г–Е, А–Е, Б–Е, Д–Е, А–Б–Г, А–Б–Е, А–Г–Е, Б–Г–Е, А–Д–Е – combined effect of the factors; the table provides 
only significant influences of the factors according to the data of analysis of variance.

Окончание табл.

Table (continued)
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уровень гематокрита (p = 0,001 при U = 655), 

диаметр эритроцитов (p = 0,001 при U = 948,50), 

средний объем эритроцитов (p = 0,001 при 

U = 909), достоверно выше по сравнению с 

самками (рис. 1). При этом средняя концен-

трация гемоглобина в эритроците, напротив, 

выше у самок (p < 0,004 при U = 683). На терри-

тории заповедника у самцов достоверно выше 

содержание гемоглобина (U = 39,50; Z = 7,95; 

p = 0,001), цветной показатель (U = 737; Z = 2,50; 

p = 0,012), среднее содержание гемоглобина в 

эритроците (U = 382; Z = 5,27; p < 0,001) и сред-

няя концентрация гемоглобина в эритроците 

(U = 683; Z = 2,92; p < 0,004). В то время как ди-

аметр эритроцитов, напротив, выше у самок 

(U = 736,5; Z = –2,50; p = 0,012). Поскольку в 

основе изменчивости показателей «красной» 

крови лежит энергетический механизм [Кала-

бухов, 1969], следует предположить, что вы-

сокая кислородная емкость крови у самцов 

обусловлена повышенной их активностью и 

подверженностью влиянию различных факто-

ров по сравнению с самками в период иссле-

дования [Геодакян, 1974; Грищенко, 2002].

Межпопуляционные достоверные различия 

грызунов установлены для шести исследуемых 

признаков. Значения таких показателей, как 

количество эритроцитов (U = 1640,5; Z = 5,24; 

p = 0,001), содержание гемоглобина (U = 1889,5; 

Z = 4,39; p = 0,001), диаметр эритроцитов 

(U = 2109,5; Z = 3,64; p = 0,001) и средняя кон-

центрация гемоглобина в эритроците (U = 1872; 

Z = 4,45; p = 0,001), значимо выше у грызунов, 

обитающих на территории заповедника. Сред-

ний объем эритроцитов (U = 1354; Z = –6,22; 

p = 0,001) и среднее содержание гемоглобина 

в эритроците (U = 2347,5; Z = –2,82; p = 0,005), 

напротив, достоверно выше у грызунов, оби-

тающих на территории Костромского лесни-

чества. Уменьшение количества эритроцитов 

в крови грызунов при высоком их насыщении 

гемоглобином является одним из механизмов 

повышения кислородной емкости крови для 

обеспечения кислородного запроса рыжей по-

левки в условиях ОПХ «Минское» [Скоркина, 

2003; Емкужева, 2013; Емкужева и др., 2021; 

Волошан и др., 2023].

Аналогичный анализ гематологических па-

раметров проведен для субдоминантного вида 

цикломорфных грызунов Кологривского и Ко-

стромского района Костромской области – 

малой лесной мыши (рис. 2). Установлено, что 

на территории опытно-производственного хо-

зяйства такие показатели, как количество эри-

троцитов (U = 130; Z = –2,94; p = 0,003), уро-

вень гематокрита (U = 81; Z = –4,02; p = 0,001) 

и диаметр эритроцитов (U = 133,5; Z = –2,87; 

p = 0,004), достоверно выше у самок популя-

ции по сравнению с самцами. В данном случае 

высокий уровень гематокрита у самок по срав-

нению с самцами обусловлен повышением 

количества и объема эритроцитов [Емкужева, 

2013]. Цветной показатель (U = 140,5; Z = 2,71; 

p = 0,007), среднее содержание гемоглобина 

в эритроците (U = 140,5; Z = 2,71; p = 0,007) 

и средняя концентрация гемоглобина в эри-

троците (U = 90; Z = 3,82; p = 0,001), напротив, 

выше у самцов по сравнению с самками, кото-

рые обеспечивают большую кислородную ем-

кость крови. На территории же Кологривского 

заповедника у самцов достоверно выше уро-

вень гематокрита (U = 111; Z = 4,26; p = 0,001), 

а также средний объем эритроцитов (U = 175, 

Z = 3,12; p = 0,002), в то время как средняя кон-

центрация гемоглобина в эритроците (U = 92; 

Z = –4,60; p = 0,001) выше у самок. По осталь-

ным приведенным признакам достоверных 

различий не установлено.

Межпопуляционные достоверные разли-

чия у малой лесной мыши установлены для 

7 признаков из 8 исследуемых. У грызунов, оби-

тающих на территории биосферного резер-

вата, количество эритроцитов в крови (U = 20; 

Z = 8,41; p = 0,001), содержание гемоглоби-

на (U = 644,5; Z = 4,03; p = 0,001) и уровень 

гематокрита (U = 71; Z = 8,05; p = 0,001) до-

стоверно выше по сравнению с особями, оби-

тающими на территории ОПХ «Минское». 

Цветной показатель, диаметр эритроцитов, 

среднее содержание гемоглобина в эритроци-

те и средняя концентрация гемоглобина в эри-

троците, напротив, достоверно выше у мыше-

видных грызунов на территории лесничества 

(p < 0,001).

В связи с достоверными видовыми разли-

чиями показателей крови у грызунов (p < 0,05) 

корреляции рассчитывались отдельно для каж-

дого вида.

Цветной показатель, средний объем эри-

троцитов, средние содержание и концентрация 

гемоглобина в эритроцитах при оценке сопря-

женности не брались в учет, так как зависят от 

указанных выше показателей системы «крас-

ной» крови. 

Установлены достоверные корреляционные 

связи показателей системы «красной» крови 

(количество эритроцитов, содержание гемо-

глобина, уровень гематокрита, диаметр эри-

троцитов) грызунов с полом, годом исследо-

ваний, локацией отлова, долей лимфоцитов и 

нейтрофилов в крови, массой тела особей, ин-

дексом селезенки, репродуктивной стратегией 

грызунов, плотностью популяции и стадией по-

пуляционного цикла (рис. 3 и 4).
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Рис. 1. Значения параметров «красной» крови самцов и самок рыжей полевки на сопредельных территориях 

Костромской области.

Здесь и на рис. 2: 1, 2 – самцы и самки на территории заповедника; 3, 4 – самцы и самки на территории лесничества; 

а – количество эритроцитов; б – гемоглобин; в – цветной показатель; г – гематокрит; д – диаметр эритроцитов; е – средний 

объем эритроцитов; ж – среднее содержание гемоглобина в эритроците; з – средняя концентрация гемоглобина в эри-

троците; точка – медиана; вертикальная черта – пределы колебаний;  – 25%–75% квартили; * – достоверные различия 

(p < 0,05), критерий Манна – Уитни

Fig. 1. Values of the parameters of the «red» blood of male and female red voles in the adjacent territories of the 

Kostroma Region.

Here and in Fig. 2: 1, 2 – males and females on the territory of the reserve; 3, 4 – males and females on the territory of the forestry; 

a – red blood cells; б – hemoglobin; в – color indicator; г – hematocrit; д – еrythrocyte diameter; e – average volume of red blood 

cells; ж – mean hemoglobin concentration; з – mean corpuscular hemoglobin concentration; dot – median; vertical line – limits 

of fluctuations;  – 25%–75% quartiles; * – significant differences (p < 0.05), Mann – Whitney U test
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Рис. 2. Значения параметров «красной» крови самцов и самок малой лесной мыши на сопредельных терри-

ториях Костромской области

Fig. 2. Values of the parameters of the «red» blood of male and female lesser forest mice in the adjacent territories 

of the Kostroma Region
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При оценке степени сопряженности показа-

телей системы «красной» крови между собой 

установлено высокое количество зависимо-

стей. Так, отмечено наличие прямой корре-

ляционной связи содержания гемоглобина и 

уровня гематокрита в крови от количества эри-

троцитов (для рыжей полевки коэффициенты 

корреляции Спирмена равны 0,26 и 0,21 со-

ответственно, для малой лесной мыши – 0,39 

и 0,70). Зависимость данных показателей от 

диаметра эритроцитов для рыжей полевки пря-

мая (коэффициенты корреляции равны 0,19 

и 0,33 соответственно), для малой лесной 

мыши – обратная (r
s
 = –0,09 и –0,43).
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Рис. 4. Корреляция параметров «красной» крови малой лесной мыши на сопредельных территориях Ко-

стромской области

Fig. 4. Correlation of the parameters of the «red» blood of a small wood mouse in the adjacent territories of the 

Kostroma Region

1 – Количество эритроцитов / Red blood cells

2 – Содержание гемоглобина в крови  /  Hemo-

globin content in the blood

3 – Уровень гематокрита в крови / Hematocrit 

level in the blood

4 – Диаметр эритроцитов / Erythrocyte diameter

5 – Пол / Sex

6 – Год исследований / Year of research

7 – Локация отлова / Capture location

8 – Соотношение сегментоядерных нейтрофи-

лов к лимфоцитам / Ratio of segmented neutro-

phils to lymphocytes

9 – Масса тела особей / Body weight of individuals

10 – Индекс селезенки / Spleen index 

11 – Репродуктивная стратегия / Reproductive 

strategy

12 – Плотность популяции / Population density

13 – Стадия популяционного цикла / Stage of the 

population cycle

1 – Количество эритроцитов / Red blood cells

2 – Содержание гемоглобина в крови / Hemoglo-

bin content in the blood

3 – Уровень гематокрита в крови / Hematocrit 

level in the blood

4 – Диаметр эритроцитов / Erythrocyte diameter

5 – Пол / Sex

6 – Год исследований / Year of research

7 – Локация отлова / Capture location

8 – Соотношение сегментоядерных нейтрофи-

лов к лимфоцитам / Ratio of segmented neutro-

phils to lymphocytes

9 – Масса тела особей / Body weight of individuals

10 – Индекс селезенки / Spleen index 

11 – Репродуктивная стратегия / Reproductive 

strategy

12 – Плотность популяции / Population density

13 – Стадия популяционного цикла / Stage of the 

population cycle

Рис. 3. Корреляция параметров «красной» крови рыжей полевки на сопредельных территориях Костромской 

области.

Здесь и на рис. 4: красные треугольники – показатели «красной» крови; серые треугольники – факторы. Сплошная линия – 

положительная корреляция; пунктирная линия – отрицательная корреляция. Толщина линии отражает силу связи – слабые 

(|r
s
| < 0,50), средние (0,50 < |r

s
| < 0,75) и сильные (|r

s
| > 0,75). Отражены только значимые зависимости (р < 0,05)

Fig. 3. Correlation of the parameters of the «red» blood of the red vole in the adjacent territories of the Kostroma Region.

Here and in Fig. 4: red triangles – indicators of «red» blood; gray triangles – factors. The solid line is a positive correlation; the dotted 

line is a negative correlation. The line thickness reflects the strength of the connection – weak |r
s
| < 0.50), medium (0.50 < |r

s
| < 0.75) 

and strong (|r
s
| > 0.75). Only significant dependencies are presented (p < 0.05)
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Сопряженность содержания эритроцитов 

в крови и их диаметра представлена досто-

верной прямой корреляцией у рыжей полевки 

(r
s
 = 0,57) и обратной у малой лесной мыши 

(r
s
 = –0,23). Уменьшение доли «маленьких» 

эритроцитов у малой лесной мыши можно рас-

сматривать как один из подходов к аэрации 

крови путем достижения более высокой сте-

пени насыщения клеток гемоглобином (коэф-

фициент корреляции количества эритроцитов 

и среднего содержания гемоглобина в эри-

троците равен –0,99, диаметра эритроцитов 

и среднего содержания гемоглобина – 0,24). 

Рыжая полевка демонстрирует иную страте-

гию достижения насыщения крови кислородом: 

у нее более мелкие эритроциты с более вы-

соким содержанием гемоглобина (r
s
 = –0,71), 

при этом в периферической крови их меньше 

(r
s
 = –0,85).

В свою очередь, исследования, прове-

денные Н. А. Ореховой, Ю. А. Давыдовой и 

Г. Ю. Смирновым, выявили у полевок обратную 

корреляцию между количеством эритроцитов и 

их размером [Orekhova et al., 2022]. Расхожде-

ние результатов может быть связано с различи-

ем в половозрастной структуре выборок.

Так, установлена обратная корреляцион-

ная связь содержания гемоглобина в крови у 

рыжей полевки с полом (r
s
 = –0,43). При этом 

для малой лесной мыши данной корреляции 

между показателями не обнаружено. В работе 

[Kostelecka-Myrcha, 2002] при исследовании 

отношения количества гемоглобина к общей 

площади поверхности эритроцитов млекопита-

ющих зависимости концентрации гемоглобина 

(Hb, %) от массы тела мелких млекопитающих 

не выявлено, в то время как настоящими иссле-

дованиями установлена достоверная слабая 

прямая корреляция данных показателей.

Данные литературы о влиянии пола на раз-

меры эритроцитов у млекопитающих довольно 

противоречивы: одни исследователи указы-

вают на их отсутствие [Sealander, 1965], дру-

гие отмечают более крупные клетки у самок 

по сравнению с самцами [Miller et al., 1961]. 

Настоящими исследованиями установлена до-

стоверная корреляция диаметра эритроцитов 

и пола только у малой лесной мыши (r
s
 = 0,27), 

у рыжей полевки она не выявлена.

Кроме того, для популяции малой лес-

ной мыши установлены сильные обратные 

корреляции количества эритроцитов и уров-

ня гематокрита с местом отлова (r
s
 = –0,85 и 

–0,81 соответственно). Для полевки установле-

ны слабые корреляционные связи (|r
s
| < 0,41), 

при этом уровень гематокрита находится в пря-

мой зависимости от локации отлова (r
s
 = 0,12). 

Данный результат связан с различными мета-

болическими потребностями, в частности, с из-

менением у грызунов потребности переносить 

большое количество кислорода во время пои-

ска кормов [Koteja, Weiner, 1993; McNab, 2008; 

Orekhova et al., 2022].

Для оценки наличия длительного стресса 

нами было рассмотрено соотношение сегмен-

тоядерных нейтрофилов к лимфоцитам, уве-

личение которого обусловлено возможным 

увеличением частоты встреч особей друг с дру-

гом, усилением конкуренции за убежища и кор-

мовые ресурсы, увеличением среди грызунов 

доли гельминтозов и инфекционных заболева-

ний [Климова, Сиротина, 2024].

В популяции малой лесной мыши установ-

лены достоверные отрицательные корреляции 

содержания эритроцитов и уровня гематокри-

та в крови грызунов с показателем «отношение 

сегментоядерных нейтрофилов к лимфоцитам» 

(r
s
 = –0,72 и –0,67 соответственно), в то время как 

для рыжей полевки достоверных корреляций не 

выявлено. Сопряженность содержания эритро-

цитов и различных форм лейкоцитов подтвер-

ждают также исследования зарубежных авто-

ров [Feldman et al., 2000; Stockham, Scott, 2002], 

которые установили, что длительный стресс не 

приводит к изменению содержания эритроцитов 

в крови грызунов, в то время как острые бакте-

риальные инфекции, хронические бактериаль-

ные и протозойные инфекции, вирусы и протео-

бактерии приводят к снижению числа «красных» 

клеток, а выброс адреналина, напротив, к их по-

вышению (в зависимости от вида).

Рядом авторов отмечаются высокие пара-

метры эритроцитов преимущественно у поло-

возрелых сеголеток и перезимовавших особей, 

что обусловлено более высокими энергетиче-

скими потребностями для роста и размножения 

данных групп [Orekhova, 2022; Patel et al., 2024]. 

В настоящей работе выявлена преимущественно 

обратная корреляционная связь рассматрива-

емых показателей системы «красной» крови со 

спецификой репродуктивной стратегии особей. 

Так, для доли эритроцитов коэффициенты кор-

реляции составляют –0,17 (у рыжей полевки) и 

–0,42 (у малой лесной мыши). 

При этом количество и диаметр эритроци-

тов в крови грызунов исследуемых видов на-

ходятся в прямой зависимости от массы тела 

особей (коэффициенты корреляции для дан-

ных показателей равны у рыжей полевки 0,68 

и 0,72, у малой лесной мыши – 0,51 и 0,23 

соответственно). Аналогичный результат по-

лучен при исследовании морфометрических 

параметров эритроцитов у некоторых видов 

отряда Rodentia А. Г. Кижиной с соавт. [2019]. 
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Среди основных факторов, оказывающих вли-

яние на размер эритроцитов, авторы отмечали 

размеры тела, местообитание и филогенетиче-

ское положение животных.

Заключение

Таким образом, количественные и качест-

венные показатели системы «красной» крови 

грызунов видоспецифичны и могут выступать в 

качестве интегральных показателей состояния 

популяций, а их изменения демонстрируют 

процесс адаптации грызунов к постоянно из-

меняющимся условиям внешней среды. Про-

веденный многофакторный анализ позволил 

установить влияние физиологических (масса 

тела особей, пол, репродуктивная стратегия) 

и экологических (стадия популяционного ци-

кла, локация отлова, наличие инфекций) фак-

торов на количество эритроцитов в крови, со-

держание гемоглобина, уровень гематокрита, 

диаметр эритроцитов. Совместное действие 

представленных факторов на показатели си-

стемы «красной» крови в ряде случаев может 

превышать 10 %. Наиболее сильное влияние 

на характеристики «красной» крови оказывают 

особенности местообитания животных (лока-

ция отлова).

Настоящие исследования расширяют зна-

ния о роли факторов окружающей среды в ды-

хательной функции крови, их результаты могут 

быть полезны в экологическом мониторинге 

природных и антропогенно трансформирован-

ных экосистем, а также при изучении влияния 

антропогенных факторов на параметры крове-

носной системы и состояние организмов и по-

пуляций в целом у мышевидных грызунов.
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УСПЕХ РАЗМНОЖЕНИЯ КОНСПЕЦИФИКОВ НЕ ВЛИЯЕТ 

НА ВЫБОР ГНЕЗДОВОГО УЧАСТКА В СЛЕДУЮЩЕМ ГОДУ 

У ТРЕХ ВИДОВ ПЕНОЧЕК (PASSERIFORMES, PHYLLOSCOPIDAE)

А. Ю. Кретова

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910)

Нижне-Cвирский государственный природный заповедник (ул. Правый берег р. Свирь, 1, 

Лодейное Поле, Ленинградская область, Россия, 187700)

Ранее предполагалось, что выбор гнездового участка перелетными птицами про-

исходит весной перед размножением, однако имеется достаточно свидетельств, 

что они могут искать места для гнездования и после сезона размножения в кон-

це лета, чтобы вернуться на них в следующем году. В этом случае наиболее при-

влекательными для птиц территориями становятся те, на которых в прошлом 

году поселилось больше конспецификов, успешно завершивших гнездование. 

Мы предположили, что в послегнездовой период у пеночек из рода Phylloscopus 

может происходить запоминание мест, где птицы провели большую часть времени 

перед отлетом на зимовку. Таким образом, на данные территории возвращаются 

не птицы, гнездившиеся здесь ранее, а особи, прилетевшие после размножения 

в других местах. Чтобы привлечь последних, мы создавали видимость успешного 

гнездования конспецификов: в июле–августе 2021–2024 гг. проигрывали голоса 

слетков и взрослых птиц трех видов – пеночки-трещотки, зеленой пеночки и пе-

ночки-теньковки. Из 122 окольцованных на опытных площадках пеночек-трещоток 

(2021–2024 гг.) и 8 зеленых пеночек (2023 г.) на следующий год вернулся лишь один 

самец. Численность всех трех видов не отличалась значимо между контрольными 

площадками и теми, на которых в послегнездовой период мы проигрывали голоса 

холостых самцов, гнездящихся пар или слетков. Успешное гнездование конспе-

цификов не повлияло на запоминание пеночками территории в конце сезона раз-

множения и на их возврат на следующий год. Нам не удалось доказать, что выбор 

гнездового участка пеночками может происходить в послегнездовой период.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: конспецифичное привлечение; выбор гнездового участка; 

послегнездовая вокализация; послегнездовой период; пеночка-трещотка; Phyllo-

scopus sibilatrix; зеленая пеночка; Phylloscopus trochiloides; пеночка-теньковка; 

Phylloscopus collybita

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Кретова А. Ю. Успех размножения конспецификов не влияет 

на выбор гнездового участка в следующем году у трех видов пеночек (Passeri-

formes, Phylloscopidae) // Труды Карельского научного центра РАН. 2024. № 7. 

С. 62–75. doi: 10.17076/eb1971

Ф и н а н с и р о в а н и е. Исследование выполнено за счет гранта Российского науч-

ного фонда № 23-24-00415 (https://rscf.ru/project/23-24-00415/).
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A. Yu. Kretova. CONSPECIFIC BREEDING SUCCESS DOES NOT GUIDE NEST-SITE 

CHOICE FOR THE NEXT YEAR IN THREE LEAF WARBLER SPECIES (PASSERIFORMES, 

PHYLLOSCOPIDAE) 

Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences (11 Pushkinskaya St., 

185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia)

Nizhne-Svirsky State Nature Reserve (1 Pravyi Bereg R. Svir St., 187700 Lodeynoye Pole, Leningrad Region, 

Russia)

Contrary to the widespread belief that nest site selection takes place prior to the onset 

of breeding, substantial evidence suggests that migratory birds may gather informa-

tion about the territory quality during the post-breeding season and subsequently return 

to those locations in the following year. This decision may be influenced by the density 

of conspecifics settled in the previous season or by their reproductive success. We hy-

pothesized that during the post-breeding period, Phylloscopus leaf warblers might have 

the most favorable areas, where they spent a significant portion of their time prior to mi-

grating to their wintering grounds, imprinted on their memory. Between July and August of 

2021–2022, we broadcast fledgling begging calls, adult calls, and songs across plots to 

simulate the successful nesting of three species: Wood Warbler (Phylloscopus sibilatrix), 

Greenish Warbler (Phylloscopus trochiloides), and Common Chiffchaff (Phylloscopus 

collybita). In 2022, we simulated the presence of Wood Warbler breeding pairs or single 

males on the plots, while in 2023, only single males of the Wood Warbler–exhibiting either 

high or low singing activity – and Greenish Warbler males with varied song repertoires 

were broadcast. To monitor the return of individuals previously nesting in the study area, 

we captured and ringed 122 Wood Warblers from 2021 to 2024, along with 8 Greenish 

Warblers in 2023. However, only a single male Wood Warbler (0.8 %) and no Greenish 

Warblers were recaptured in the subsequent years. Furthermore, the abundance of all 

three species did not vary significantly between the experimental plots, regardless 

of whether we simulated the presence of fledglings, breeding pairs, or single males 

during the post-breeding season. These findings contradict our hypothesis that post-

breeding cues reflecting a breeding success of conspecifics could influence nest site 

selection by leaf warblers. This outcome may stem from the species’ tendency to aban-

don nesting habitats shortly after fledging, relocating to areas less suitable for future 

breeding. Thus, reliance on post-breeding cues may represent a maladaptive strategy 

for nest site selection.

K e y w o rd s: conspecific attraction; nest site choice; post-nesting vocal cues; post-

breeding season; Wood Warbler; Phylloscopus sibilatrix; Greenish Warbler; Phylloscopus 

trochiloides; Common Chiffchaff; Phylloscopus collybita

F o r  c i t a t i o n: Kretova A. Yu. Conspecific breeding success does not guide nest-site 

choice for the next year in three leaf warbler species (Passeriformes, Phylloscopidae). 

Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research 

Centre RAS. 2024. No. 7. P. 62–75. doi: 10.17076/eb1971

F u n d i n g. The study was supported by the Russian Science Foundation grant 

No. 23-24-00415 (https://rscf.ru/project/23-24-00415/).

Введение

Выбор места размножения животными тре-

бует значительных затрат времени и сил, так 

как качество выбранного участка напрямую 

влияет на их репродуктивный успех. Боль-

шинство перелетных птиц предпочитают каж-

дый год возвращаться в одно и то же место, 

где они гнездились раньше, что позволяет 

им не тратить время на поиск нового участ-

ка и повышает вероятность удачного гнездо-

вания на уже знакомой территории [Haas, 

1998; Мальчевский, 2005; Schlossberg, 2009]. 

Нередко именно взрослые особи первыми воз-

вращаются на свои участки весной [McKinnon 

et al., 2014; Neate-Clegg, Tingley, 2023]. Таким 

образом, гнездовой консерватизм характерен 

прежде всего для птиц, у которых уже есть опыт 

размножения, в то время как птенцы практиче-

ски не возвращаются в район своего рождения 

[Greenwood, Harvey, 1982]. С другой стороны, 

птицы без опыта размножения или сменившие 

участок, оказавшись на новой территории, мо-

гут намеренно поселяться рядом с особями 
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своего вида (конспецификами), которые при-

летели раньше и, предположительно, выбрали 

лучшие участки для размножения. Это явление 

получило название «conspecific attraction» (да-

лее – «конспецифичное привлечение») и из-

вестно не только для птиц [Valente et al., 2021], 

но и для других территориальных животных, в 

жизненном цикле которых есть стадия активно-

го расселения [Buxton et al., 2020]. Таким обра-

зом, поселяясь поблизости от конспецификов, 

вновь прилетевшие особи, вероятно, тратят 

меньше времени и сил на поиск пригодного ме-

стообитания [Nocera, Betts, 2010; Luepold et al., 

2023]. Можно предположить, что это также по-

зволяет птицам раньше приступать к гнездова-

нию и синхронизировать сроки размножения в 

случае растянутого прилета с зимовок. В поль-

зу этой гипотезы говорит тот факт, что конспе-

цифичное привлечение часто подтверждает-

ся именно для перелетных птиц [Valente et al., 

2021], время пребывания которых в гнездовом 

ареале ограничено, и значительно реже – для 

оседлых видов [Pérez-Granados, Traba, 2019; 

Merrill et al., 2020]. 

Присутствие птиц определенного вида на 

территории может говорить не только о нали-

чии здесь подходящих для них условий, но и 

нести дополнительную информацию о качестве 

данного участка – например, о неявных рисках 

и выгодах при поселении здесь (частота посе-

щения территории хищниками, вероятность 

привлечь самку и др.). Это так называемая со-

циальная информация, которую конспецифики 

целенаправленно или ненамеренно передают 

друг другу [Danchin et al., 2004]. Таким образом 

птицы могут снизить вероятность собственной 

ошибки при оценке качества участка, если по-

селятся рядом с особями, у которых было боль-

ше времени на обследование территории. 

Чтобы увеличить свои шансы на успешное 

размножение, птицы также могут оценивать 

качество конспецификов и избирательно по-

селяться рядом лишь с некоторыми из них 

[Nocera, Betts, 2010; Kelly, Schmidt, 2017; Kelly, 

Ward, 2017]. Например, они могут выбирать 

менее конкурентоспособных особей, оцени-

вая их по активности пения [Szymkowiak et al., 

2016] или наблюдая за агрессивными столкно-

вениями конспецификов с их соседями [Otter 

et al., 1999; Peake et al., 2001]. И напротив, 

молодые субдоминантные самцы могут чаще 

поселяться рядом с доминантным самцом и 

таким образом повышать свои шансы на при-

влечение самки на лучшей территории, куда 

не допускаются другие доминантные осо-

би [Greene et al., 2000]. Так как самка неред-

ко выбирает партнеров, оценивая участок, 

который они занимают [Qvarnström et al., 2000; 

Robinson et al., 2012], ее присутствие может 

быть маркером лучших условий для размно-

жения. Поэтому для некоторых видов отмече-

но, что конспецифики стремятся поселяться 

рядом с парой, начавшей гнездование ранее 

[Kelly, Ward, 2017].

Несмотря на сформировавшееся представ-

ление о том, что выбор гнездового участка про-

исходит весной, в настоящее время накопи-

лись свидетельства, что птицы могут выбирать 

территорию в конце сезона размножения, что-

бы вернуться на нее в следующем году [Nocera 

et al., 2006; Valente et al., 2021]. Так, на выбор 

территории может влиять не только собствен-

ный успех гнездования, но и успех гнездования 

конспецификов в прошлом году [Tolvanen et al., 

2020]. На примере бурого короткоклювого дро-

зда Catharus fuscescens (Stephens, 1817) было 

показано, что проигрывание призывных криков 

слетков в послегнездовой сезон увеличивало 

вероятность заселения территории на следую-

щий год [Kelly, Schmidt, 2017]. На подходящие 

условия для размножения может указывать 

не только присутствие птенцов, но и общая 

численность взрослых птиц. Так, проигрыва-

ние видовой песни в послегнездовой период 

увеличивало количество птиц, поселившихся 

здесь на следующий год, для двух видов – ри-

совой птицы Dolichonyx oryzivorus (Linnaeus, 

1758) [Nocera et al., 2006] и синеспинного лес-

ного певуна Setophaga caerulescens (Gmelin, 

1789) [Betts et al., 2008], при этом качество са-

мой территории не имело значения и наиме-

нее благоприятные участки заселялись так же 

активно, как и лучшие участки. Можно предпо-

ложить, что выбор территории в конце сезона 

гнездования позволяет птицам получить до-

полнительную информацию о качестве участка 

и не тратить время на его поиск весной, чтобы 

иметь возможность сразу приступить к размно-

жению после прилета. 

В настоящее время модельным объектом 

изучения конспецифичного привлечения сре-

ди европейских перелетных видов птиц ста-

ла пеночка-трещотка Phylloscopus sibilatrix 

(Bechstein, 1793). Серией экспериментов уда-

лось подтвердить, что весной трещотки наме-

ренно выбирают гнездовой участок поблизости 

от конспецификов [Grendelmeier et al., 2016; 

Szymkowiak et al., 2016; Broughton et al., 2020; 

Luepold et al., 2023]. Однако не все полученные 

результаты можно интерпретировать одно-

значно, так как оказалось, что качество участ-

ка имело решающее значение при поселении 

трещоток, а присутствие конспецификов не 

всегда влияло на их выбор [Luepold et al., 2023]. 
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На севере ареала вовсе не удалось обнаружить 

взаимосвязи между присутствием конспе-

цификов весной и количеством гнездящихся 

впоследствии птиц [Кретова, Лапшин, 2023]. 

Характерно, что конспецифичное привлечение 

у данного вида иногда можно наблюдать только 

при рассмотрении больших территорий (более 

200 га), тогда как на меньших масштабах этот 

эффект нередко замаскирован территориаль-

ностью птиц [Broughton et al., 2020]. Во всех вы-

шеперечисленных экспериментах присутствие 

конспецификов имитировалось при помощи 

проигрывания видовой песни весной. Однако 

мы предположили, что для пеночки-трещотки 

может существовать дополнительный период, 

когда птицы могут выбирать гнездовую терри-

торию – в конце лета в период послегнездовых 

кочевок (послебрачной и ювенальной миграции 

в соответствии с [Миграции..., 2020]). 

Смена территории в конце сезона размно-

жения направлена на поиск мест с обильным 

кормом, достаточным, чтобы покрыть затра-

ты на линьку и подготовку к перелету на места 

зимовки. Таким образом, в этот период может 

происходить запоминание наиболее благопри-

ятных территорий, где птицы провели большую 

часть времени перед отлетом. Сравнение го-

довых циклов у близкородственных видов птиц 

позволяет помочь в понимании того, в какой пе-

риод и при каких условиях может происходить 

данный выбор. У молодых зеленых пеночек 

Phylloscopus trochiloides viridanus (Blyth, 1843) 

постювенальная линька проходит не в гнездо-

вом ареале, как у пеночки-трещотки, а на пу-

тях миграции на зимовку. Данный вид посте-

пенно расселяется на северо-западе России 

[Миграции..., 2020], и его численность может 

значительно меняться в разные годы [Лапшин, 

2004]. Мы предполагаем, что году с их высо-

кой численностью может предшествовать год, 

когда во время ювенальной миграции в дан-

ный регион прилетает большое количество 

молодых зеленых пеночек после успешного 

размножения популяции в других частях аре-

ала. С другой стороны, интересно сравнение 

пеночки-трещотки и зеленой пеночки с видом, 

у которого перед отлетом на зимовку есть дли-

тельный период остановки на линьку, которая 

происходит в гнездовом ареале. Таким обра-

зом, для эксперимента мы выбрали еще один 

близкий вид из того же рода – пеночку-тень-

ковку Phylloscopus collybita (Vieillot, 1817), чис-

ленность которой на северо-западе России 

невысока, но стабильна год от года [Мигра-

ции..., 2020].

Наблюдение за окольцованными птицами 

в послегнездовой сезон затруднительно из-за 

их регулярных перемещений и более скрытно-

го образа жизни. Таким образом, чтобы убе-

диться, что пеночки прилетают на выбранную 

нами территорию в конце гнездового сезона, 

мы приманивали их, имитируя присутствие 

здесь слетков и взрослых особей. На следую-

щий год мы сравнивали численность каждо-

го вида на опытных и контрольных площадках, 

чтобы проверить, возвращаются ли пеночки на 

выбранные в конце сезона участки.

Методы

Сбор данных и проведение эксперимен-

тов. Все работы проведены в 2021–2024 гг. 

на территории Нижне-Свирского государствен-

ного природного заповедника, расположенно-

го в Юго-Восточном Приладожье (60°34’ с.ш. 

33°00’ в.д.). На основании обследований, про-

веденных в предыдущие годы, были выбраны 

территории, где последние несколько лет ре-

гулярно отмечались пеночка-трещотка, – это 

сосняк-зеленомошник (СЗ) и смешанный лист-

венно-еловый лес (ЛЕ), а также зеленая пеноч-

ка и пеночка-теньковка – лиственно-еловый 

лес (ЛЕ). Каждый год эксперимент проводился 

только в одном типе биотопа. В 2021–2023 гг. 

мы заложили 34 опытных площадки и ежегодно 

использовали их в разных комбинациях. Каждая 

площадка представляла собой участок леса 

площадью 6 га для экспериментов с проигрыва-

нием голосов слетков и 9 га – с проигрыванием 

голосов взрослых птиц. Соответственно, цент-

ры этих площадок располагались на расстоянии 

400 м друг от друга (2021–2022 гг.) при транс-

ляции записей голосов слетков, а при исполь-

зовании видовой песни – 600 м (2022–2023 гг.) 

для пеночки-трещотки и 800 м (2023 г.) для зе-

леной пеночки. 

В центре экспериментальных площадок мы 

установили станции акустического привлече-

ния, каждая из которых имитировала присут-

ствие одной взрослой птицы либо взрослой 

птицы и слетков. Каждая станция ежедневно 

проигрывала видовую песню или призывные 

крики птенцов, имитируя близкую к естествен-

ной вокальную суточную активность птиц. Вос-

произведение голосов слетков в 2021–2022 гг. 

продолжалось с 15 июля по 25 августа. В 2022 

и 2023 гг. воспроизведение видовой песни 

пеночки-трещотки и зеленой пеночки было 

начато с первых чисел мая, так как являлось 

продолжением весенних экспериментов с ис-

пользованием песен обоих видов, и длилось 

до 15 августа (2023 г.) или 25 августа (2022 г.), 

таким образом охватывая период послегнездо-

вых кочевок птиц. На контрольных площадках 



66
Transactions of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences. 2024. No. 7

ничего не проигрывалось. На следующий год 

после проведения каждого эксперимента на 

той же территории (СЗ, ЛЕ) использовались 

или записи голосов птиц другого вида (2022–

2023 гг.), или ничего не воспроизводилось 

(2024 г.), чтобы избежать искажения результа-

тов разных экспериментов.

Каждая станция акустического привлече-

ния состояла из одного (2021 и 2023 гг.) или 

двух (2022 г.) аудиодинамиков DEXP P390 

(>75 дБ, 50–20 000 Гц) или Stereo BT speakers 

TG-143 (>90 дВ, 120–20000 Гц) с загруженными 

на карту памяти звуковыми дорожками. В каж-

дом эксперименте использовали только один 

тип аудиоколонок. Динамик питался от порта-

тивного аккумулятора DEXP SS15BK, время за-

ряда контролировали при помощи реле време-

ни XY-J02 SONGLE SRD-05VDC-SL-C. Станции 

были установлены на дереве на высоте 1,5 м 

и спрятаны в водонепроницаемом пластиковом 

корпусе камуфляжной расцветки. 

Поскольку у нас не было точных данных, 

на территории какого размера держатся пе-

ночки в послегнездовой сезон (вне периода 

миграции), мы взяли за основу методику экс-

периментов, проведенных ранее на других 

представителях воробьиных птиц. В этих ис-

следованиях показано положительное влияние 

проигрывания голосов птиц в послегнездовой 

сезон на заселение тех же площадок на следу-

ющий год. В эксперименте с проигрыванием 

голосов слетков короткоклювых дроздов в по-

слегнездовой сезон расстояние между стан-

циями акустического привлечения было 200 м 

[Kelly, Schmidt, 2017]. Такое же расстояние 

между площадками выбрано в эксперименте с 

рисовыми птицами, где воспроизводилась пес-

ня взрослых птиц [Nocera et al., 2006]. В экспе-

рименте на синеспинных лесных певунах, где 

также проигрывалась песня самца [Betts et al., 

2008], расстояние между станциями акустиче-

ского привлечения было не менее 250 м. В экс-

периментах с привлечением пеночек мы брали 

в расчет то, что в гнездовой сезон они переме-

щаются на расстояние до 100 м (неполитери-

альные самцы пеночки-трещотки) или до 400 м 

(зеленая пеночка и пеночка-теньковка), и пред-

положили, что в послегнездовой сезон пеноч-

ки держатся на участке аналогичного размера. 

Таким образом, мы взяли за основу площадки 

от 6 до 9 га и считали, что успех размножения 

пары птиц отражает только качество их гнездо-

вого участка, а не территории в целом.

Колонки включали на одинаковой громкости 

около 70–80 дВ, что соответствовало упомяну-

тым выше протоколам эксперимента [Nocera et 

al., 2006; Betts et al., 2008; Kelly, Schmidt, 2017]. 

В лесу проигрывание записи песни можно 

было слышать на расстоянии около 150–200 м 

от источника, записи позывок – до 100 м. Самая 

удаленная от источника звука точка площадки 

находилась на расстоянии от 200 до 300–400 м 

соответственно, т. е. далее зоны слышимости 

человеком. Площадки были расположены ли-

нейно и граничили друг с другом. Таким обра-

зом, даже при поселении на краю каждой экс-

периментальной площадки, перемещаясь, пти-

цы могли слышать запись только одной колонки 

на границе своей территории. Расположение 

станций акустического привлечения также ме-

нялось в разных экспериментах.

Поскольку пеночки являются ночными миг-

рантами, воспроизведение песни начиналось 

за 1–1,5 часа до восхода солнца, чтобы охва-

тить весь период дневных перемещений и 

момент, когда птицы утром останавливаются 

после ночной миграции. Каждая станция аку-

стического привлечения проигрывала 15-ми-

нутную MP3-запись с видовой песней или 

записью голосов птенцов, после которой сле-

довала 5-минутная запись «тишины» (пустая 

звуковая дорожка), затем снова 15-минут-

ная запись вокализации и т. д. Однако были 

добавлены дополнительные 3–4 часа запи-

си «тишины» в период c 13 до 17 часов днем и 

6 часов «тишины» ночью, чтобы имитировать 

естественную активность птиц на севере. Для 

того чтобы станции воспринимались птица-

ми как присутствие на территории одних и тех 

же особей, записи в течение эксперимента не 

менялись. Голоса, которые мы использова-

ли в эксперименте, были записаны от мест-

ных самцов в те же годы или скачаны на сайте 

xeno-canto.org.

В 2021 г. мы имитировали успешное гнез-

дование на территории пеночки-трещотки и 

зеленой пеночки, одновременно проигрывая 

призывные крики нескольких слетков, а также 

позывки взрослых птиц, таким образом ими-

тируя родителей у выводков. В этот год пло-

щадки с записями голосов зеленой пеночки 

были контрольными для пеночки-трещотки, и 

наоборот. Записи распределялись следующим 

образом:

1) площадки, где проигрывались голоса 

слетков пеночек-трещоток и позывки взро-

слых птиц: n = 9 площадок, контроль: n = 

11 площадок;

2) площадки, где проигрывались голоса 

слетков зеленых пеночек и позывки взрос-

лых птиц: n = 9, контроль: n = 10.

В 2022 г. мы имитировали успешное гнездо-

вание на территории пеночки-теньковки, про-

игрывая призывные крики нескольких слетков, 
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а также позывки и песни взрослых птиц двух 

форм (подвидов), встречающихся в Ю-В При-

ладожье – Ph. (collybita) abietinus (Nilsson, 1819) 

и Ph.(collybita) tristis (Blyth, 1843):

1) контрольные участки без воспроизведе-

ния звука: n = 12;

2) площадки, где проигрывались голоса 

слетков и позывки взрослых птиц: n = 7.

Так как позывки относительно тихие и, воз-

можно, не очень заметны для пролетающих 

мимо птиц, в 2022–2023 гг. мы также исполь-

зовали весенние песни самцов для привле-

чения птиц на площадки. Несмотря на то что 

в норме самцы не поют в конце сезона раз-

множения, данный метод был испробован на 

других видах птиц и показал значимые ре-

зультаты [Nocera et al., 2006; Betts et al., 2008; 

Kelly, Schmidt, 2017]. В 2023 г. мы имитирова-

ли присутствие взрослых самцов зеленой пе-

ночки на площадках, проигрывая их видовую 

песню. Так как в песенном репертуаре зеле-

ных пеночек присутствует несколько типов пе-

сен, каждая из которых имеет как длинный, так 

и короткий вариант, мы использовали записи 

от 8 разных самцов, в репертуаре которых 

было от 3 до 5 типов песен:

1) контрольные площадки без воспроизве-

дения звука: n = 4;

2) площадки, где проигрывалась видовая 

песня зеленых пеночек: n = 8.

Пеночки-трещотки при рекламировании 

территории используют два типа песни: трель 

и свистовую песню. Пение самца существенно 

меняется после образования пары с самкой 

[Temrin, 1984]: свистовая песня практически 

перестает использоваться, а длительность 

трели сокращается в 1,5–2 раза. Эти измене-

ния в песенной активности являются сигналом 

появления у самца самки и начала гнездова-

ния. Поэтому в 2022 г. на одних площадках мы 

имитировали присутствие гнездящейся пары 

птиц, проигрывая характерное для образо-

вавших пару самцов пение (2 трели в минуту и 

1 свистовая песня раз в 5 минут), а на других 

площадках проигрывали пение холостых сам-

цов (5 трелей в минуту и 1 свистовая песня в 

минуту). Площадки были распределены на три 

группы:

1) контрольные участки без воспроизведе-

ния звука: n = 5;

2) экспериментальные участки, где проиг-

рывалось пение сформировавших пару сам-

цов: n = 4;

3) экспериментальные участки, где проиг-

рывалось пение холостых самцов: n = 4.

Известно также, что частота исполнения 

трели самцами пеночки-трещотки отражает 

их последующий успех в привлечении самки 

[Szymkowiak et al., 2016] и в то же время яв-

ляется сигналом агрессии при взаимодейст-

виях между самцами [Szymkowiak, Kuczyński, 

2017]. Поэтому в 2023 г. мы использовали для 

акустического привлечения стимулы с высо-

кой активностью пения (6 трелей и 1 свисто-

вая песня в минуту) и стимулы с низкой часто-

той исполнения (2 трели и 1 свистовая песня 

в минуту):

1) контрольные площадки без воспроизве-

дения звука: n = 6;

2) экспериментальные площадки, где про-

игрывали пение с частотой исполнения 6 тре-

лей/мин, имитирующей присутствие самцов с 

высокой активностью пения: n = 5;

3) экспериментальные площадки, где про-

игрывали пение с частотой исполнения 2 тре-

ли/мин, имитируя присутствие самцов с низкой 

активностью пения: n = 6.

На каждой площадке мы проводили под-

счет всех увиденных или услышанных пеночек-

трещоток, пеночек-теньковок и зеленых пено-

чек методом абсолютного учета с 3 часов (по-

сле рассвета) до 9 часов утра при благоприят-

ных погодных условиях (при отсутствии силь-

ного ветра, дождя или тумана). В 2022 г. мы 

посетили каждую площадку 9 раз в мае и 2 раза 

в июне, чтобы оценить результат привлечения 

в конце сезона 2021 г. В 2023 и 2024 гг. каж-

дую площадку посещали не реже 1 раза каж-

дые 3–4 дня в утренние часы с 25 апреля по 

15 августа. 

Чтобы проследить возврат взрослых птиц 

на следующий год, все гнездящиеся пеночки-

трещотки в 2021–2023 гг. и зеленые пеночки 

в 2023 г. были отловлены и окольцованы инди-

видуальной комбинацией из алюминиевого и 

цветных колец. Пеночек-теньковок мы не коль-

цевали. Для отлова птиц использовали паутин-

ные сети и метод «звуковой ловушки», когда на 

территории птиц проигрывается песня незна-

комого самца, что, как правило, побуждало их 

к защите своей территории, в результате чего 

они попадали в установленную рядом сеть. 

Передвижения окольцованных самцов по пло-

щадкам и прилегающей территории (общая 

площадь 5,4 км2) отслеживали на протяжении 

всего сезона размножения. Мы измеряли рас-

стояние от песенного поста самца до станции 

акустического привлечения с помощью порта-

тивных GPS-устройств.

Статистический анализ данных. Для ста-

тистического анализа и визуализации данных 

использовали среды программирования R 4.3.1 

[R Core Team…, 2014] и RStudio-2023.12.1-402 

[Arel-Bundock, 2022]. Для проверки выборки 
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на нормальность использовали тест Шапи-

ро – Уилка. Наличие корреляции между ряда-

ми данных анализировали методом ранговой 

корреляции Спирмена. Для проверки наличия 

совместной корреляции между несколькими 

параметрами и выборками использовали обоб-

щенные линейные модели (generalized linear 

models, GLM). Для всех моделей мы также при-

меняли пакет DHARMa (версия 0.4.6) в качест-

ве подхода, основанного на моделировании и 

создании легко интерпретируемых масштаби-

рованных (квантильных) остатков для проверки 

правильности предположений о распределе-

нии подобранных моделей [Hartig, 2022]. 

Чтобы оценить заселение участков в ответ 

на акустическое привлечение, мы проверили 

различия численности самцов и количества 

гнезд между разными типами площадок с по-

мощью обобщенной линейной модели с рас-

пределением Пуассона (табл.):

glm(formula = Number_of_males ~ 

~Treatment, family = poisson);

glm(formula = Number_of_nests ~ 

~Treatment, family = poisson).

Переменными ответа были общее число 

самцов на площадке (Number_of_males) или ко-

личество гнезд (Number_of_nests). Тип площад-

ки, на которой в предыдущем году проигрыва-

лась или не проигрывалась запись, выбран в 

качестве предиктора (Treatment). Чтобы выя-

вить, есть ли корреляция между численностью 

пеночек на площадках в текущий и предыдущие 

годы, мы использовали метод ранговой корре-

ляции Спирмена. 

Результаты

Абсолютная суммарная численность основ-

ного объекта нашего исследования – пеноч-

ки-трещотки – на площадках в 2021–2024 гг. 

составляла от 75 до 132 самцов ежегодно. Ло-

кальная плотность населения в 2021–2024 гг. 

составляла 52,0; 37,5; 29,3 и 16,8 самца на 

1 км2 подходящего местообитания соответст-

венно. Однако более половины самцов остава-

лись холостыми в течение всего сезона и часто 

оставляли свои участки, поэтому основное вни-

мание было уделено самцам, размножавшим-

ся на данной территории. В 2021–2023 гг. мы 

обнаружили на опытных площадках 71 гнездо 

пеночки-трещотки, и еще 19 гнезд были разо-

рены на стадии откладки яиц или насиживания. 

В 2021–2023 гг. мы отловили и окольцевали 

индивидуальной комбинацией алюминиевых 

и цветных колец 122 пеночки-трещотки. В раз-

ные годы кольцевали: в 2021 г. – 23 самца, 

в 2022 г. – 20 самцов, в 2023 г. – 79 самцов. 

За 2022–2024 гг. повторно на территорию ис-

следования вернулся лишь один самец, про-

цент возвратов составил 0,8 %.

Абсолютная численность зеленой пеночки 

на наших площадках была низкой: в 2022 г. – 

6 самцов, в 2023 г. – 18, в 2024 г. – 15 самцов 

на общую площадь исследования в 3 км2. В 

2023 г. также 8 самцов зеленых пеночек из 

местных пар были отловлены и окольцованы 

алюминиевыми и цветными кольцами, ни один 

из них не вернулся в 2024 г. Численность пено-

чек-теньковок в 2022 и 2023 г. составляла 20 

и 18 самцов на ту же площадь.

В 2022 г. значимой разницы в численности 

самцов пеночки-трещотки и зеленой пеноч-

ки между площадками, где проигрывались 

голоса слетков одного или другого вида, не 

наблюдалось (табл., модели 1а и 2). В 2023 г. 

также не было статистически значимых отли-

чий в численности самцов (табл., модель 1а) 

или количестве гнезд (табл., модель 1б) пе-

ночек-трещоток между площадками, где мы 

проигрывали песню самца после образования 

пары с самкой или песню холостого самца по 

сравнению с контрольными площадками. Так-

же в 2024 г. не было отличий на площадках, где 

мы проигрывали песню холостого самца пе-

ночки-трещотки с высокой или низкой актив-

ностью пения по сравнению с контрольными 

площадками (табл., модели 1а и 1б). Проигры-

вание песен зеленых пеночек тоже не оказа-

ло влияние на численность самцов, поселив-

шихся на площадках на следующий год (табл., 

модель 2). Не было и статистически значи-

мых отличий в численности пеночек-теньковок 

между площадками, где в 2022 г. мы проигры-

вали голоса слетков, позывки и песни взро-

слых птиц (табл., модель 3).

Общее число самцов пеночек на площадках 

положительно коррелировало с числом сам-

цов того же вида, поселившихся на них в пре-

дыдущий год (до акустического привлечения), 

для пеночки-трещотки (Spearman’s correlation: 

S = 35350; rho = 0,43; p < 0,000; n = 73) (рис.) 

и зеленой пеночки (S = 85,858; rho = 0,70; 

p = 0,01; n = 12), но не для пеночки-теньковки 

(S = 1192,2; rho = –0,045; p = 0,85; n = 12). 

Так как пеночки-трещотки и зеленые пеночки 

практически не возвращаются на гнездование 

в одно и то же место, мы считали, что положи-

тельная корреляция между числом самцов в 

текущий и предыдущий год отражала прежде 

всего качество самой площадки, а не количест-

во вернувшихся птиц. 
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Краткое описание обобщенных линейных моделей (GLM), оценивающих взаимосвязь между переменными 

ответа и предикторами

A short description of the generalized linear models (GLM) assessing the relationship between the response vari-

ables and the predictor variables

№
Переменная ответа

Response variable

Предиктор

Predictors

Incidence 

Rate Ratios
95% CI P value n

Годы

Years

1а

Численность самцов пеночки-

трещотки на следующий год

Number of Ph. sibilatrix males 

next year

[Intercept] 1,45 0,85–2,29 0,134
2021–2022

Ph. sibilatrix слетки (fledgling) 0,53 0,21–1,25 0,167 20

Контроль [Intercept] 4,40 2,81–6,50 < 0,001

2022–2023Ph. sibilatrix П♂ 0,62 0,29–1,26 0,203 13

Ph. sibilatrix Х♂ 1,36 0,76–2,45 0,293

Контроль [Intercept] 3,17 1,95–4,81 < 0,001

17 2023–2024Ph. sibilatrix ВА♂ 0,88 0,43–1,75 0,727

Ph. sibilatrix НА♂ 1,21 0,66–2,25 0,538

1б

Количество гнезд пеночки-

трещотки на следующий год

Number of Ph. sibilatrix nests 

next year

Контроль [Intercept] 2,00 1,00–3,51 0,028

13 2022–2023Ph. sibilatrix П♂ 0,75 0,26–2,02 0,577

Ph. sibilatrix Х♂ 1,62 0,71–3,81 0,248

Контроль [Intercept] 1,17 0,50–2,26 0,683

17 2023–2024Ph. sibilatrix ВА♂ 1,20 0,41–3,50 0,733

Ph. sibilatrix НА♂ 1,86 0,76–4,94 0,187

2

Численность самцов зеленой 

пеночки на следующий год

Number of Ph. trochiloides 

males next year

[Intercept] 0,20 0,03–0,62 0,023
19 2021–2022

Ph. trochiloides слетки (fledgling) 2,22 0,43–16,03 0,356

Контроль [Intercept] 0,75 0,19–1,94 0,618
12 2023–2024

Ph. trochiloides♂ 1,67 0,51–7,43 0,438

3

Численность самцов пеночки-

теньковки на следующий год

Number of Ph. collybita males 

next year

Контроль [Intercept] 0,83 0,42–1,46 0,564

19 2021–2022

Ph. collybita слетки+♂ (fledgling+♂) 1,37 0,52–3,48 0,505

Примечание. Incidence Rate Ratios – отношение ожидаемого числа событий для единичного увеличения объясняющей 
переменной к ожидаемому числу событий; 95% CI – 95% доверительный интервал; n – количество площадок; годы – 
начала эксперимента и учета численности самцов; Phylloscopus sibilatrix / Ph. trochiloides слетки – площадки, на которых 
проигрывали записи призывных криков птенцов одного из двух видов; Ph. sibilatrix П♂ – площадки, на которых имити-
ровали присутствие самцов, образовавших пару с самкой (гнездящаяся пара); Ph. sibilatrix Х♂ – площадки, на которых 
имитировали присутствие холостых самцов; Ph. sibilatrix ВА♂ – площадки, на которых имитировали присутствие самцов 
с высокой активностью пения; Ph. sibilatrix НА♂ – площадки, на которых имитировали присутствие самцов с низкой 
активностью пения; Ph. trochiloides ♂ – площадки, на которых имитировали присутствие самцов зеленой пеночки; 
Ph. collybita слетки – площадки, на которых проигрывали записи призывных криков птенцов и песни взрослых самцов; 
контроль – площадки без звукового привлечения.

Note. Incidence Rate Ratios – the ratio of the expected number of events for a unit increase in the explanatory variable; 
95% CI – 95% confidence interval; n – number of plots; year – year of the song playback and year of male census; Phylloscopus 
sibilatrix / Ph. trochiloides (fledglings) – plots on which recordings of fledglings begging calls from one of the two species 
were broadcasted; Ph. sibilatrix П♂ – plots on which the presence of males paired with a female (nesting pair) was simulated; 
Ph. sibilatrix Х♂ – plots on which the presence of single males was simulated; Ph. sibilatrix ВА♂ – plots on which the presence 
of males with high singing activity was simulated; Ph. sibilatrix HA♂ – plots where the presence of males with low singing ac-
tivity was simulated; Ph. trochiloides ♂ – plots where the presence of greenish warbler males was simulated; Ph. collybita 
(fledglings+♂) – plots on which recordings of fledglings begging calls and songs of adult male of сommon сhiffchaff was simu-
lated; control [intercept] – control plots without song broadcast.

Обсуждение

Мы не нашли подтверждения тому, что пе-

ночки могут выбирать гнездовой участок в 

конце сезона размножения и возвращаться 

на него в следующем году. Численность всех 

трех видов пеночек не отличалась значимо 

между площадками, независимо от того, ими-

тировали мы присутствие здесь холостых сам-

цов, гнездящихся пар или слетков в конце сезо-

на размножения. Это также опровергает нашу 

гипотезу о том, что сигналы, указывающие на 

успешное гнездование конспецификов, могут 

влиять на выбор пеночками гнездового участка 

в конце сезона размножения. 

Прогноз успешности гнездования на сле-

дующий год возможен, только если качество 

территорий не меняется значительно год от 

года. Если предсказать условия на следующий 

год невозможно, то и выбор участка заблаго-

временно не имеет никакого преимущества. 

Чтобы проверить, оставались ли условия 
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гнездования на наших площадках неизменны-

ми, мы сравнили численность самцов каждого 

вида, поселившихся на каждой площадке в те-

кущем и предыдущем году, и обнаружили поло-

жительную корреляцию для пеночки-трещотки 

и зеленой пеночки. Связь численности птиц в 

предыдущий и текущий год не была результатом 

того, что сюда прилетали ранее гнездившиеся 

птицы, так как окольцованные здесь пеночки не 

возвращались повторно в 2022–2024 гг. Каж-

дый год на площадки прилетали разные особи, 

которые предпочитали поселяться на одних 

и тех же площадках чаще, чем на других, неза-

висимо от того, имитировали ли мы присутст-

вие конспецификов на них. Таким образом, мы 

можем утверждать, что хотя для пеночек при-

влекательность площадок между собой могла 

различаться, качество каждой из них было от-

носительно неизменным в течение четырех лет. 

Мы обнаружили, что частота заселения пло-

щадок примерно одинакова каждый год только 

для двух видов – пеночки-трещотки и зеленой 

пеночки. Однако мы не кольцевали пеночек-

теньковок и можем лишь предположить, что от-

сутствие схожей корреляции между численно-

стью разных лет может быть результатом низ-

кой плотности населения на площадках.

Выбор места для поселения на основе 

оценки успеха размножения конспецификов 

в прошлом году имеет преимущество, только 

если птицы выбирали конкретный участок гнез-

дившейся здесь ранее пары или поселялись 

поблизости от него. Возвращаясь на следую-

щий год, пеночки также могли поселяться не 

на изначально выбранной площадке, а на со-

седних. Тем не менее наши результаты пока-

зали, что привлекательность территории для 

пеночек может значительно варьировать уже на 

расстоянии 400 м. Результат заселения каждой 

площадки в год эксперимента и до него повто-

рялся, что отразилось в положительной кор-

реляции численности пеночек между годами. 

Это говорит о том, что даже если птицы воз-

вращались сюда вновь, гнездовую террито-

рию они выбирали независимо от присутст-

вия здесь конспецификов в прошлом году. 

Качество площадки оставалось основным фак-

тором выбора места для размножения. Важно 

отметить, что весной пеночки-трещотки также 

избегали поселяться на участках низкого каче-

ства, независимо от того, было ли использо-

вано на них акустическое привлечение [Luepold 

et al., 2023], на других видах пеночек конспеци-

фичное привлечение ранее не изучалось.

Отдельное внимание в данном исследова-

нии получила пеночка-трещотка в связи с ее 

номадным поведением. Данные кольцевания 

показывают, что птенцы трещоток практически 

не возвращаются на место рождения, а взро-

слые птицы, как правило, не возвращаются на 

место гнездования прошлого года [Соколов и 

др., 1996; Лапшин, 2020], поэтому принято счи-

тать, что пеночка-трещотка проявляет слабовы-

раженную филопатрию, или слабый гнездовой 

консерватизм. После прилета трещотки могут 

поселяться на расстоянии до 100 и более ки-

лометров от места предыдущего размножения 

[Herremans, 1993], что снижает вероятность их 

повторного обнаружения. В наиболее оптималь-

ных местообитаниях процент возврата трещоток 

 Численность самцов пеночки-трещотки Phylloscopus sibilatrix в текущем и предшествующем 

году на площадках за период 2021–2024 гг., n = 73

 The abundance of the male wood warbler Phylloscopus sibilatrixthis year (abscissa axis) and 

in the previous year (ordinate axis) on the plots for the period 2021–2024, n = 73
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может достигать 28 % [Norman, 1994], тогда как 

в остальных частях ареала уровень возврата 

взрослых птиц значительно ниже [Herremans, 

1993; Соколов и др., 1996; Лапшин, 2020]. 

В частности, в нашем исследовании доля воз-

вратов самцов за три года составила всего 0,8 %. 

Тем не менее для района Восточного Приладо-

жья нам известно несколько случаев, когда пти-

цы вновь возвращались на свои прошлогодние 

участки с точностью до десятка метров даже 

через три года после кольцевания [Лапшин, 

2020; неопубл. данные]. Это говорит о том, что 

пеночки-трещотки обладают достаточными 

ориентационными способностями, чтобы за-

помнить и найти свой участок повторно, но по 

каким-то причинам обычно не возвращаются 

на него. Ежегодная смена гнездовой терри-

тории могла бы иметь преимущество, если бы 

выбор нового участка осуществлялся заранее – 

в конце сезона предыдущего года. Таким обра-

зом, мы предположили, что лабильная террито-

риальная стратегия может изначально быть ре-

зультатом того, что птицы выбирали гнездовую 

территорию не весной, а в конце сезона. Одна-

ко подтверждения этому мы не нашли.

Оценка успеха размножения конспецификов 

на других территориях возможна, только если 

птицы начинают гнездование не одновремен-

но и могут наблюдать за размножением тех, 

кто загнездился позже. Из-за разорения гнезд 

и повторных попыток размножения откладка 

первого яйца пеночками в районе Юго-Восточ-

ного Приладожья происходит со второй декады 

мая до второй декады июля – в период до двух 

месяцев [Лапшин, 2004, 2020]. Таким образом, 

уже в июле взрослые и молодые птицы из ран-

них выводков начинают перемещаться по тер-

ритории других птиц [Миграции..., 2020] и мо-

гут наблюдать за их размножением. 

Мы ожидали, что успешное гнездование кон-

спецификов является честным сигналом каче-

ства территории, поэтому имитировали присут-

ствие гнездящихся пар или слетков на опытных 

площадках в конце сезона размножения, но 

получили отрицательные результаты. Соответ-

ственно, мы предположили, что присутствие 

взрослых птиц и слетков в данном случае не 

было связано с тем, подходит ли данная терри-

тория для гнездования на следующий год. По-

сле вылета птенцов из гнезда взрослые птицы 

совместно с выводком начинают перемещать-

ся и вскоре могут перелететь на другую терри-

торию, богатую кормом, но менее подходящую 

для размножения, таким образом, отдаляясь от 

первоначального гнездового участка. Напри-

мер, пеночки ищут корм в кронах деревьев, но 

перед началом размножения они должны также 

оценивать наличие мест для постройки гнезда 

на земле или в выворотнях стволов деревьев, что 

становится неактуально в послегнездовой сезон. 

Таким образом, возможно, что период нахожде-

ния выводка на гнездовом участке недостаточно 

продолжительный, чтобы можно было связать 

его присутствие на любой территории с ее каче-

ством и общим успехом гнездования здесь. 

С другой стороны, после размножения взро-

слые и молодые птицы старше 29–33 суток на-

чинают послебрачную и ювенальную миграции 

[Миграции..., 2020], направленные на расселе-

ние и поиск территории, на которой они прове-

дут период наиболее интенсивной линьки. Од-

нако для пеночки-трещотки характерна лишь 

частичная послебрачная или ювенальная линь-

ка в данный период, а у зеленой пеночки про-

исходит частичная линька только у взрослых 

птиц, тогда как полная линька протекает на 

зимовке или на путях миграции [Миграции..., 

2020]. Период частичной линьки пеночки мо-

гут совмещать с послегнездовыми кочевками и 

началом отлета на зимовку. Если в данный пе-

риод не происходит длительной остановки, то 

запоминания территории, возможно, вовсе не 

происходит. Более точные данные о длитель-

ности остановок в гнездовом ареале и также о 

возможном возврате птиц на эти территории 

могли бы дать сведения с геолокаторов, одна-

ко их использование для столь маленьких птиц 

сильно ограничено [Tøttrup et al., 2018; Burgess 

et al., 2022]. Из-за скрытного образа жизни в 

послегнездовое время наблюдение за околь-

цованными птицами также не дает достаточно 

информации об их перемещениях [Лапшин, 

2004, 2020; Миграции..., 2020]. 

Сравнение с близкородственными видами 

все же позволяет сделать некоторые предпо-

ложения. В отличие от пеночки-трещотки и зе-

леной пеночки на северо-западе России у пе-

ночки-теньковки есть период остановки между 

ювенальной миграцией и отлетом на зимовку, 

когда птицы перестают перемещаться и оста-

навливаются на линьку. Этот период является 

наиболее подходящим для заблаговременно-

го выбора территории, на которую можно вер-

нуться на следующий год, если такой выбор 

имеет место. Однако имитация присутствия 

слетков и взрослых птиц подвидов Ph. collybita 

tristis и Ph. collybita abietinus в послегнездовой 

сезон также не оказала никакого влияния на по-

селение пеночек-теньковок в следующем году.

Другой причиной отрицательного результа-

та привлечения пеночки-трещотки и зеленой 

пеночки в конце сезона размножения мог-

ло стать то, что их численность в Ю-В Прила-

дожье была низкой в годы исследований и что 
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не происходит притока на данную территорию 

новых особей из более северных регионов в 

послегнездовой период [Миграции..., 2020]. 

Тем не менее нельзя сказать того же о пеноч-

ке-теньковке, так как этот вид является относи-

тельно многочисленным здесь в период мигра-

ции, в том числе за счет притока новых птиц из 

других регионов [Миграции..., 2020]. 

Таким образом, причина отсутствия выбора 

мест размножения в конце сезона, вероятно, 

связана со скорым перемещением пеночек из 

гнездовых стаций в другие. С другой стороны, 

подобное поведение у данных видов может от-

сутствовать вовсе, несмотря на его кажущую-

ся адаптивность. Большинство исследований, 

показавших возможность выбора территории 

для гнездования в предшествующий год, про-

ведены на американских видах птиц [Nocera 

et al., 2006; Betts et al., 2008; Kelly, Schmidt, 

2017], и лишь одна работа посвящена европей-

скому виду воробьиных – мухоловке-пеструш-

ке Ficedula hypoleuca (Pallas, 1764) [Tolvanen 

et al., 2020]. Также имитация присутствия взро-

слых птиц или их слетков привлекала конспе-

цификов на территорию независимо от ее ка-

чества [Nocera et al., 2006; Betts et al., 2008], 

но это не удалось продемонстрировать на трех 

видах пеночек в Ю-В Приладожье. Очевидно, 

что наши знания в данной области в настоящий 

момент значительно ограничены, чтобы делать 

однозначные выводы о том, насколько широко 

распространено это явление среди птиц. 

Заключение

Имитирование успешного размножения 

путем проигрывания записей призывных сиг-

налов слетков, имитации присутствия гнездя-

щейся пары или холостых самцов с разной ак-

тивностью и репертуаром пения никак не вли-

яли на количество пеночек, поселившихся на 

площадках на следующий год. Таким образом, 

нам не удалось доказать, что выбор гнездо-

вого участка, на котором успешно гнездились 

конспецифики, в конце сезона размножения 

является адаптивной стратегией поведения 

для пеночек в Юго-Восточном Приладожье. 
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КАРЕЛЬСКАЯ БЕРЕЗА В ГОСУДАРСТВЕННОМ ПРИРОДНОМ 

ЗАПОВЕДНИКЕ «КИВАЧ»

Л. В. Ветчинникова1*, А. Ф. Титов2, К. А. Гудкова1

1 Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

  Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910), *vetchin@krc.karelia.ru
2 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

  Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910)

Представлены результаты исследования популяции карельской березы Betula 

pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti в Государственном природном 

заповеднике (ГПЗп) «Кивач», создание которой началось в 1950–1970-е годы. 

На примере семенного и вегетативного (полученного путем клонального микро-

размножения) потомств изучены ростовые показатели у деревьев шести разно-

возрастных групп, произрастающих на сравнительно небольшом расстоянии друг 

от друга, общей численностью 108 деревьев. Показано, что в семенном потомст-

ве высота 24-летних молодых деревьев составила в среднем 12,5 м, а 52-летних – 

16,0 м, в то время как высота 65-летних деревьев – только 11,6 м. Высказано пред-

положение, что снижение уровня освещенности, отмеченное на ранее созданных 

участках и обусловленное разными причинами, оказало негативное влияние на 

рост в одном случае деревьев всех форм роста, а в другом – преимущественно 

короткоствольных и кустообразных. Дан сравнительный анализ изменчивости 

изученных ростовых показателей. В частности, показано, что коэффициент ва-

риации для признака «высота растений» у семенного потомства колеблется от 

высокого или очень высокого (34–45 %) на стадии молодых генеративных рас-

тений (g
1
) до повышенного (27 %) – у растений, находящихся на поздней гене-

ративной стадии (g
3
). У вегетативного потомства этот показатель находится на 

гораздо более низком (около 8 %) или среднем (около 16 %) уровне. В целом рас-

пределение деревьев по высоте и диаметру ствола соответствует нормальному 

распределению, а значения коэффициента вариации, как показывает анализ, 

зависят главным образом от возраста деревьев, их онтогенетического состоя-

ния, условий освещенности и в наибольшей степени – от уровня генетической 

гетерогенности каждой из шести изученных групп растений, обусловленной их 

происхождением. На основании проведенной работы сделан вывод, что условия, 

существующие на территории ГПЗп «Кивач», являются вполне благоприятными 

для роста карельской березы, а общее состояние ее популяции можно признать 

удовлетворительным, но требующим ликвидации нескольких «аварийных» деревьев 

и осуществления регулярных мероприятий по уходу на всех шести участках, деревья 

которых образуют данную популяцию.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: карельская береза; Betula pendula Roth var. carelica (Merck-

lin) Hämet-Ahti; популяция; семенное и вегетативное потомство; высота; диаметр; 

генофонд; узорчатая древесина
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The article presents the results of studies on the population of curly (or Karelian) birch 

Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti created in the Kivach State Na-

ture Reserve since the 1950s–1970s. Seed- and vegetative (produced by clonal micro-

propagation) progenies were sampled (108 trees in total) to study growth parameters 

in six tree groups of different ages growing not far from one another. In seed progeny, 

the average height was 12.5 m in young, 24-year-old trees, 16.0 m in 52-year-old trees, 

and a mere 11.6 m in 65-year-old trees. It is hypothesized that the reduction in illumi-

nation in older plantations due to different reasons has affected the growth of trees of 

all growth forms in one case and primarily of short-stemmed and shrub-like forms in 

the other. The variability of the growth parameters was comparatively analyzed. Thus, 

the coefficient of variation of the “plant height” attribute in seed progeny ranged from 

high or very high (34–45 %) in young generative-stage plants (g
1
) to elevated (27 %) 

in the late generative stage (g
3
). This index in vegetative progeny was at a much lower 

(ca. 8 %) or an interim (ca. 16 %) level. The height and diameter distributions of trees 

generally conform to the normal law, while the coefficient of variation, as analysis has 

shown, mainly depends on the tree age, ontogenetic status, illumination and, most sig-

nificantly, on the origin-controlled level of genetic heterogeneity in each of the six plant 

groups. A conclusion drawn from this study is that the conditions in the Kivach Nature 

Reserve are quite favorable for curly birch growth, and the general state of the population 

can be recognized as satisfactory except the need to remove some “hazardous” trees and 

implement regular tending in all the six sites harboring the trees that form this population.

K e y w o rd s: Curly (Karelian) birch; Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-

Ahti; population; seed and vegetative progeny; height; diameter; gene pool; figured wood

F o r  c i t a t i o n: Vetchinnikova L. V., Titov A. F., Gudkova K. A. Curly birch in the Kivach 

State Nature Reserve. Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the 

Karelian Research Centre RAS. 2024. No. 7. P. 76–90. doi: 10.17076/eb1966

F u n d i n g. The research was funded from the Russian federal budget through state as-

signment to the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences (Forest 

Research Institute KarRC RAS – #FMEN-2021-0018).

Введение

Одним из наиболее эффективных спосо-

бов сохранения ценных природных объектов 

и природных комплексов является организа-

ция особо охраняемых природных террито-

рий (ООПТ). Созданные ООПТ полностью или 

частично исключаются из хозяйственного ис-

пользования, и для каждой из них в зависимо-

сти от категории ООПТ устанавливается свой 

особый режим охраны. В России ООПТ, в со-

став насаждений которых входит карельская 

береза, созданы и существуют главным обра-

зом на территории Республики Карелия [Хох-

лова и др., 2000; Особо…, 2017]. Кроме этого, 

имеются памятники природы карельской бере-

зы в Смоленской, Владимирской [Азбукина и 

др., 2010], Ульяновской областях и Удмуртской 

Республике. Генетический резерват карель-

ской березы организован в Псковской области 
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(в границах национального парка «Себежский») 

[Николаева, Воробьев, 2017]. В Республике 

Карелия главными ООПТ, где сосредоточены 

основные ресурсы карельской березы, явля-

ются четыре государственных ботанических 

заказника регионального значения [Ветчинни-

кова, Титов, 2024а] и два ООПТ федерального 

уровня – государственный природный запо-

ведник (ГПЗп) «Кивач» и государственный при-

родный заказник «Кижский» [Ветчинникова, 

Титов, 2024б]. Первый из них, ГПЗп «Кивач», 

появился в 1931 г. и является одним из старей-

ших в России. Он располагается на террито-

рии Кондопожского района в 80 км севернее 

г. Петрозаводска, занимая в целом около 11 ты-

сяч га (примерно 110 км2). На его территории, 

частично находящейся на побережье оз. Муно-

зеро, в начальный период создания заповедни-

ка уже имелись единичные деревья карельской 

березы [Андреев, 1962; Яковлев, 1963], поэто-

му при организации здесь дендрологического 

питомника она впервые в России была вклю-

чена в список видов древесной и кустарнико-

вой растительности, нуждающихся в охране и 

расширенном воспроизводстве [Педдер, 1931; 

Соколов, 1934; Андреев, 1962]. Учитывая, что в 

начале 20-го века карельская береза была еще 

малоизученной лесной древесной породой, 

среди первоочередных ставились задачи вы-

явления мест ее произрастания, определения 

численности популяций и возможности насле-

дования характерной для нее узорчатой древе-

сины в семенном потомстве.

Первые поисковые работы карельской бе-

резы проводились по инициативе Н. О. Соко-

лова одновременно с началом организации 

заповедника в августе 1931 г. [Ветчинникова 

и др., 2013]. Он же оказался одним из первых, 

кто наиболее подробно описал отличитель-

ные признаки карельской березы и предложил 

классифицировать ее по форме роста (вы-

соко-, короткоствольная или кустообразная) 

[Соколов, 1950]. В 1949 г. появилась публика-

ция Ф. С. Яковлева [1949], в которой впервые 

были представлены данные, характеризую-

щие анатомо-морфологические особенности 

узорчатой древесины и ее отличия от обычной 

(прямоволокнистой) древесины, свойственной 

березе повислой. В 1950-е годы на террито-

рии ГПЗп «Кивач» были организованы поле-

вые опыты, в результате которых определены 

агротехнические мероприятия, направленные 

на увеличение выживаемости сеянцев карель-

ской березы [Яковлев, Романовская, 1959]. 

Выращенный тогда посадочный материал стал 

основой для создания дендропарка на тер-

ритории самого ГПЗп. Работы по сохранению 

и изучению карельской березы продолжают-

ся здесь и в настоящее время. Так, за послед-

ние 25 лет усилиями работников заповедника 

с участием ученых Института леса КарНЦ РАН 

созданная ранее популяция карельской бере-

зы дополнилась растениями, выращенными не 

только из семян, но и путем клонального микро-

размножения (in vitro). В частности, благодаря 

этому карельская береза продолжает занимать 

важное место не только в дендрологической 

коллекции «Кивача», но и среди других объек-

тов на туристических маршрутах в Карелии.

Целью данной работы явилось изучение 

современного состояния популяции карель-

ской березы, созданной на территории ГПЗп 

«Кивач» с использованием как семенного, так 

и вегетативного потомства, полученного путем 

клонального микроразмножения.

Материалы и методы

Объектом исследований служила популяция 

карельской березы Betula pendula Roth var. care-

lica (Mercklin) Hämet-Ahti, находящаяся на тер-

ритории ГПЗп «Кивач», преимущественно в цен-

тральной части экскурсионной зоны, на склоне, 

ведущем к водопаду Кивач (рис. 1; табл. 1). Она 

включает шесть групп деревьев (произрастаю-

щих на шести близкорасположенных по отноше-

нию друг к другу участках), которые различают-

ся по возрасту, онтогенетическому состоянию и 

способу получения посадочного материала.

Началом современной популяции карель-

ской березы стала группа деревьев (участок 

№ 1), высаженная в 1959 г. в непосредственной 

близости от здания музея заповедника (табл. 1; 

рис. 1, 2, а). Исходные семена были собраны 

в 1956 г. в природной популяции карельской 

березы, находящейся в районе оз. Мунозеро, 

которое прилегает на юго-западе к охранной 

зоне ГПЗп «Кивач». Возраст деревьев к насто-

ящему времени достиг 65 лет, и они находятся 

на поздней генеративной стадии (g
3
).

Другая группа растений (участок № 2) также 

имеет семенное происхождение. Она создана в 

1972 г. и располагается слева вдоль экскурси-

онного маршрута по направлению от основного 

входа на территорию заповедника к зданию му-

зея (табл. 1; рис. 1, 2, б). К моменту проведения 

исследований возраст деревьев этой группы 

составил 52 года, что соответствует средне-

возрастной генеративной стадии (g
2
).

К этой группе (участок № 2) со стороны входа 

вплотную примыкает группа карельской бере-

зы (участок № 4), деревья которой имеют веге-

тативное происхождение (получены путем кло-

нального микроразмножения) (табл. 1; рис. 1). 
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Рис. 1. Схема расположения участков, на которых произрастают деревья, образующие 

популяцию карельской березы в границах ГПЗп «Кивач»: на участках №№ 1–3 – семен-

ное потомство, №№ 4–6 – вегетативное. Кондопожский район, Республика Карелия 

(масштабная линейка – 40 м)

Fig. 1. Layout of the plots with the trees forming a population of the curly birch within the boun-

daries of the Kivach State Nature Reserve: in plots no. 1–3 – seed progeny, no. 4–6 – vegetative. 

Kondopoga District, Republic of Karelia (scale bar – 40 m)

Таблица 1. Группы дерев ьев, образующие популяцию карельской березы на территории ГПЗп «Кивач» (по со-

стоянию на август 2024 г.)

Table 1. Tree groups forming the curly birch population of the Kivach State Nature Reserve (as of August 2024)

№ группы

Group number

Годы создания

Years of establishment

Происхождение

Genesis

Возраст, лет

Age

Количество растений

Number of trees

1 1959
семенное

seeds
65 18

2 1972 « 52 45

3 2000 « 24 9

4 2015–2019
вегетативное (in vitro)

vegetative (in vitro)
5–9 10

5 2021 « 3 6

6 2021 « 3 20

Примечание. Здесь и далее номер группы деревьев соответствует номеру участка.

Note. Here and below the tree group number corresponds to the plot number.
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Рис. 2. Карельская береза на территории ГПЗп «Кивач», 2024 г.: участки 

№№ 1 (а), 2 (б), 3 (в)

Fig. 2. Curly birch in the Kivach State Nature Reserve, 2024: plots no. 1 (a), 

2 (б), 3 (в)

б

в

а
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Однако, учитывая неоднородность растений 

этой группы по возрасту и отсутствие инфор-

мации об исходных деревьях, их ростовые по-

казатели в данной работе не приводятся.

Участок № 3, расположенный у первого 

(от входа) обустроенного места спуска к во-

допаду Кивач, представлен группой деревьев, 

сформированной в 2000 г. с использованием 

семенного материала, полученного в резуль-

тате различных вариантов контролируемого 

опыления карельской березы между собой, 

а также с березой повислой (табл. 1; рис. 1, 2, в). 

Информация о происхождении родительских 

деревьев, участвовавших в скрещивании, из-

начально отсутствовала, но растения, сос-

тавляющие эту группу, являются одновозраст-

ными, к настоящему времени они достигли 

24 лет и соответствуют молодой генеративной 

стадии (g
1
).

Группы деревьев, произрастающие на 

участках №№ 5 и 6, созданы в 2021 г. (табл. 1; 

рис. 1). При их формировании использовали 

вегетативное потомство, полученное путем 

клонального микроразмножения. В этом слу-

чае исходным материалом служила культура 

тканей 12 генотипов карельской березы, кото-

рая является частью коллекции клонов in vitro, 

созданной в Институте леса Карельского науч-

ного центра РАН [Коллекция …, 2016]. Возраст 

растений к моменту проведения исследований 

составил 3 года, и они находятся на виргиниль-

ной стадии (v) онтогенетического развития. 

Группы №№ 5 и 6 занимают два участка, один 

из которых (№ 5) находится на склоне в непо-

средственной близости от второго (от входа) 

обустроенного места спуска к водопаду Кивач, 

а другой (№ 6) – примерно в 200 м дальше от 

него на левом берегу р. Суна вниз по течению.

В ходе выполнения полевых работ измеря-

ли высоту и диаметр ствола индивидуально у 

каждого дерева. Высоту деревьев семенного 

происхождения определяли с помощью высо-

томера Haglöf EC II (Швеция), диаметр ствола – 

мерной вилкой с двух сторон дерева на высоте 

1,3 и 0,5 м, а также на уровне шейки корня у 

основания ствола. Высоту растений вегетатив-

ного происхождения (за исключением деревьев 

группы № 4) измеряли специальной линейкой с 

точностью ± 0,5 см, а диаметр стволиков – мер-

ной вилкой на высоте 0,1 м. При регистрации 

ростовых показателей определяли также фор-

му роста: высоко-, короткоствольная или ку-

стообразная [Соколов, 1950; Ветчинникова и 

др., 2013; Ветчинникова, Титов, 2023]. Наличие 

узорчатой текстуры в древесине устанавливали 

визуально по косвенным признакам, характер-

ным для карельской березы, к которым прежде 

всего относятся утолщения или выпуклости на 

поверхности ствола [Saarnio, 1976; Hagqvist, 

Mikkola, 2008; Ветчинникова и др., 2023]. Об 

уровне изменчивости ростовых показателей 

судили по размаху изменчивости и коэффи-

циентам вариации (С, %), используя шкалу, 

предложенную для древесных растений [Ма-

маев, 1973], согласно которой: С < 7 % – очень 

низкий уровень изменчивости; С = 8–12 % – 

низкий; С = 13–20 % – средний; С = 21–30 % – 

повышенный; С = 31–40 % – высокий и С > 40 % – 

очень высокий.

Статистическую обработку данных осу-

ществляли, используя пакет R (version 4.4.0). 

Для проверки нормальности распределения 

данных применяли критерий Шапиро – Уилка. 

Для оценки достоверности различий между 

средними значениями ростовых показателей 

деревьев, произрастающих на разных участках, 

использовали t-тест Стьюдента, дисперсион-

ный анализ (ANOVA) и тест Тьюки HSD (Honestly 

Significant Difference). Все обсуждаемые в ста-

тье различия были значимы при p < 0,05.

Результаты и обсуждение

Ростовые показатели деревьев карельской 

березы семенного происхождения 

Исследования показали, что к настоящему 

времени в популяции карельской березы, со-

зданной на территории ГПЗп «Кивач» в конце 

1950-х – начале 1970-х гг., среди растений се-

менного происхождения преобладают деревья 

с явно выраженными косвенными признаками 

наличия узорчатой древесины, однако их со-

хранность и состояние в разновозрастных груп-

пах, произрастающих на участках №№ 1 и 2, 

существенно различались. Группа № 1 состоя-

ла в 2003 г. из 20 деревьев [Ветчинникова, Вет-

чинникова, 2006], к 2024 г. из них осталось 18 

(90 % от общего числа деревьев). Значительно 

ниже оказалась сохранность в группе № 2: из 

65 деревьев к настоящему времени осталось 

45 (69 %). По всей вероятности, это обусловле-

но изначально высокой плотностью посадки и, 

соответственно, высокой конкуренцией дере-

вьев карельской березы между собой в тех слу-

чаях, когда другие сопутствующие породы были 

удалены при проведении уходов. В результате 

выживали те деревья, у которых скорость роста 

в высоту была выше. Таким образом, к 2024 г. 

высота деревьев карельской березы, сохра-

нившихся на участке № 2, в среднем равнялась 

16,0 м, варьируя от 4,9 до 24,3 м (табл. 2). На 

участке № 1, на котором деревья старше дере-

вьев участка № 2 на 13 лет, их высота была ниже 
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и в среднем составила 11,6 м, а максимальная 

не превышала 15,8 м. Диаметр же ствола у де-

ревьев был практически одинаковым на обоих 

участках (независимо от высоты, на которой 

проводили измерения, – 1,3, 0,5 м или у кор-

невой шейки). Однако размах изменчивости по 

данному признаку оказался выше у деревьев на 

участке № 1, что нашло свое отражение и в ве-

личине коэффициента вариации (табл. 2).

Более низкие значения высоты деревьев на 

участке № 1 по сравнению с № 2, по всей ве-

роятности, связаны не столько с их возрастом, 

сколько со значительным изменением уровня 

освещенности деревьев карельской березы 

вследствие перехода сформировавшегося 

рядом елового насаждения в верхний ярус. 

Добавим, что за последние 10 лет (с 2013 

по 2024 г.) прирост в высоту у деревьев груп-

пы № 1 по сравнению с группой № 2 был в 

2,5 раза ниже и составил в среднем 1,9 и 4,8 м 

соответственно. Из-за недостаточного уров-

ня освещенности у части деревьев на обоих 

участках наблюдается также изменение на-

правления роста ствола в виде его искрив-

ления в сторону открытых пространств и/или 

наибольшей освещенности.

Таблица 2. Ростовые показатели у разных групп деревьев карельской березы семенного происхождения, 

произрастающих на территории ГПЗп «Кивач»

Table 2. Growth parameters in different groups of seed-genesis curly birch trees growing in the Kivach State Nature 

Reserve

Показатель

Parameter

Номер группы / Group number 

1 2 3

Высота, м / Height (H), m

Число деревьев

Number of trees
18 45 9

Среднее значение, м

Mean, m
11,6 ± 0,7 16,0 ± 0,7 12,5 ± 1,9

Размах изменчивости, м

Range, m
4,8–15,8 4,9–24,3 4,9–18,8

Коэффициент вариации, %

Coefficient of variation, %
26,9 31,0 44,5

Диаметр ствола на высоте 1,3 м 

Diameter at Н = 1.3 m

Число деревьев

Number of trees
18 45 9

Среднее значение, см 

Mean, m
20,3 ± 1,7 20,5 ± 0,8 16,2 ± 1,6

Размах изменчивости, cм

Range, cm
9,0–32,5 9,75–34,0 11,0–24,0

Коэффициент вариации, %

Coefficient of variation, %
38,9 26,9 28,9

Диаметр ствола на высоте 0,5 м

Diameter at Н = 0.5 m

Число деревьев

Number of trees
18 45 9

Среднее значение, см

Mean, m
22,5 ± 2,0 22,2 ± 0,8 18,6 ± 1,7

Размах изменчивости, cм

Range, cm
9,0–37,5 12,5–33,8 11,2–25,7

Коэффициент вариации, %

Coefficient of variation, %
37,2 24,8 28,0

Диаметр ствола у корневой шейки

Diameter at root collar

Число деревьев

Number of trees
18 45 9

Среднее значение, см

Mean, m
24,0 ± 2,0 26,3 ± 1,0 23,2 ± 2,4

Размах изменчивости, cм

Range, cm
8,5–42,0 14,5–42,0 12,8–32,0

Коэффициент вариации, %

Coefficient of variation, %
35,8 25,4 30,5
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Распределение деревьев по высоте и диа-

метру в группах №№ 1 и 2, представленных 

наибольшим числом деревьев, соответству-

ет кривой нормального распределения. При 

этом на обоих участках доминируют деревья 

с высокоствольной формой роста (83 и 60 % 

на участках №№ 1 и 2 соответственно). По-ви-

димому, это связано с особенностями роста 

карельской березы в зависимости от условий 

освещения, когда по мере усиления затенения 

в результате смыкания крон соседних дере-

вьев (обычно в возрасте 25–30 лет) растения 

кустообразной формы роста, а затем и корот-

коствольной не выдерживают конкуренцию с 

высокоствольными деревьями и постепенно 

отмирают [Ветчинникова, Титов, 2020, 2021б]. 

По этой же причине на участках №№ 1 и 2 ко-

роткоствольные по форме роста деревья со-

ставляют 17 и 40 % соответственно, а кусто-

образные к настоящему времени вообще отсут-

ствуют. Заметим, что в природных условиях, 

например, в Беларуси ведущая роль в формо-

вом составе природных популяций карельской 

березы принадлежит короткоствольной фор-

ме роста – до 45–55 %, на долю кустообраз-

ной приходится 25–30 %, а высокоствольной – 

только 15–20 % [Барсукова, 1987].

Косвенными признаками наличия узорча-

той древесины у карельской березы, как из-

вестно, являются выпуклости или неровности, 

визуально хорошо заметные на поверхности 

ствола (рис. 3, а, б). У деревьев, произрастаю-

щих на участках №№ 1 и 2, превалируют дере-

вья карельской березы с мелкобугорчатым ти-

пом поверхности ствола (почти 80 % от обще-

го числа деревьев), однако у многих из них уже 

произошло «сглаживание» или «заплывание» 

ранее выпуклой поверхности (рис. 3, в).

Следует также отметить, что к настояще-

му времени у части деревьев карельской бе-

резы на участках № 1 и 2 наблюдаются обло-

мы ствола и ветвей первого порядка, наклон 

ствола более 45°, сильное поражение дре-

весины гнилью, а также наличие плодовых 

тел дереворазрушающих грибов и наличие 

морозобоин в виде глубоких трещин на ство-

ле, в разрезе которых просматриваются зна-

чительные некротические изменения древе-

сины (рис. 4). Тем не менее в целом состоя-

ние деревьев в группах №№ 1 и 2, входящих в 

состав популяции карельской березы на тер-

ритории ГПЗп «Кивач», можно оценить как 

удовлетворительное. Однако в обеих груп-

пах деревьев требуется проведение работ 

Рис. 3. Косвенные признаки, свидетельствующие о наличии узорчатой древесины, в виде выпуклостей и 

утолщений на поверхности ствола 24-летних деревьев карельской березы (участок № 3) (а, б) и пример их 

«заплывания» к 64 годам (участок № 1) (в). ГПЗп «Кивач», 2024 г.

Fig. 3. Signs indirectly indicating the presence of figured wood in the form of bulges and thickenings on the trunk 

surface of 24-year-old curly birch trees (plot no. 3) (а, б) and an example of their ‘sagging’ by 64 years of age 

(plot no. 1) (в). Kivach Sate Nature Reserve, 2024

а б в
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по уходу, прежде всего направленных на уда-

ление деревьев, имеющих явно выражен-

ные признаки, соответствующие категориям 

аварийности.

В группе растений № 3 средние и макси-

мальные значения высоты 24-летних молодых 

генеративных деревьев оказались меньше, 

чем 52-летних (участок № 2), на 3,5 и 5,5 м 

соответственно, а по сравнению с 65-летни-

ми (группа № 1), напротив, – выше соответ-

ственно на 0,9 и 3,0 м (табл. 2). При этом ми-

нимальные значения высоты деревьев во всех 

трех группах были примерно одинаковыми не-

зависимо от их возраста, онтогенетического 

состояния и условий произрастания. Высокий 

коэффициент вариации (44,5 %) свидетель-

ствует о значительной вариабельности дан-

ного показателя в группе 24-летних деревьев 

(участок № 3), что, возможно, обусловлено в 

данном случае небольшой выборкой, а также 

биологическими особенностями карельской 

березы, которая характеризуется высоким 

полиморфизмом по ряду признаков, включая 

форму роста и тип поверхности ствола.

Наряду с высотой деревьев важным росто-

вым показателем является диаметр ствола. 

У 24-летних деревьев (участок № 3) неза-

висимо от высоты, на которой проводили из-

мерения диаметра ствола, средние и макси-

мальные значения были ниже, а минималь-

ные – выше по сравнению с 65-летними дере-

вьями (участок № 1) и лишь немногим уступа-

ли 52-летним (участок № 2) (табл. 2). Отметим 

также, что у молодых генеративных деревьев 

уже к возрасту 24 лет (участок № 3) средние 

значения диаметра ствола достигли 16,2, 18,6 

и 23,2 см (на высоте 1,3, 0,5 м и у корневой 

шейки соответственно), а максимальные были 

от 24 до 32 см, что является вполне достаточ-

ным, например, для производства строганого 

шпона в случае, если бы речь шла о промыш-

ленной плантации.

Исследования также показали, что, несмо-

тря на близость семенного потомства по росто-

вым показателям, абсолютные их значения вну-

три одновозрастных групп карельской березы 

могут заметно различаться. По всей вероятно-

сти, это связано с биологическими особенно-

стями карельской березы и тем полиморфиз-

мом, который отражает наличие генетической 

разнородности у деревьев, составляющих по-

пуляцию и ее отдельные группы, по ряду при-

знаков, включая форму роста и тип поверхно-

сти ствола. 

Рис. 4. Примеры повреждения стволов у отдельных деревьев карельской березы: а – морозобоины, 

б – облом ствола и ветвей первого порядка, в – наличие на стволе плодовых тел дереворазрушающих гри-

бов. ГПЗп «Кивач», 2024 г.

Fig. 4. Examples of trunk damage in individual curly birch trees: а – frost damage, б – breakage of trunk and 

first-order branches, в – fruiting bodies of wood-decay fungi on the trunk. Kivach State Nature Reserve, 2024

а б в
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Ростовые показатели деревьев карельской 

березы вегетативного происхождения 

Учитывая общее состояние деревьев се-

менного происхождения, работы по сохране-

нию, а также изучению карельской березы на 

территории ГПЗп «Кивач» продолжаются на 

протяжении многих лет, а сама популяция пе-

риодически пополняется растениями, но уже 

не семенного, а вегетативного происхожде-

ния, полученными путем клонального микро-

размножения (с использованием коллекции 

клонов in vitro [Коллекция…, 2016]), которое по-

зволяет гарантированно сохранять в потомстве 

признаки, соответствующие исходным дере-

вьям. Так, в 2021 г. сотрудниками ИЛ КарНЦ РАН 

совместно с работниками заповедника вы-

сажены две новые группы растений (участки 

№№ 5 и 6) (табл. 1), где 10 из 12 представлен-

ных клонов имеют карельское происхождение, 

а один из них генетически соответствует де-

реву, произрастающему на участке № 1 ГПЗп 

«Кивач». При этом растения группы № 5 соот-

ветствуют одному клону (генотипу), который 

включает 6 генетически однородных растений, 

а группа № 6 сформирована из 20 растений, 

соответствующих 11 клонам (генотипам).

Сравнительный анализ ростовых показате-

лей растений вегетативного происхождения, 

представленных на участках №№ 5 и 6, пока-

зал, что уже спустя три года после посадки 

они различались как по высоте, так и по диа-

метру ствола (табл. 3). Причем на участке 

№ 6 растения характеризуются более вы-

сокими значениями по первому признаку, 

а на участке № 5 – по второму. Скорее всего, 

это связано с генетическими особенностями 

исходных генотипов, проявление которых мы 

наблюдаем у растений (клонов), полученных 

путем клонального микроразмножения, неза-

висимо от их возраста и места произрастания. 

Так, на участке № 5 представлены клоны, ис-

ходный растительный материал которых соот-

ветствует карельской березе, имеющей корот-

коствольную форму роста. К возрасту трех лет 

растения этой группы, являясь генетически 

однородными, сохранили близкие значения по 

высоте, и, соответственно, коэффициент ва-

риации по этому показателю у них характери-

зуется низким уровнем (7,7 %) (табл. 3).

На участке № 6 растения представлены 

11 клонами, среди которых большинство ис-

ходных генотипов имеют высокоствольную 

форму роста. У этого вегетативного потомства 

по сравнению с группой № 5 средние значе-

ния и размах изменчивости по высоте больше, 

а коэффициент вариации соответствует сред-

нему уровню вариабельности (15,8 %). Обра-

щает на себя внимание значительный размах 

изменчивости и очень высокий коэффициент 

вариации по диаметру ствола у растений груп-

пы № 5, которые, скорее всего, обусловлены 

Таблица 3. Ростовые показатели у деревьев карельской березы вегетативного происхождения, произраста-

ющих на территории ГПЗп «Кивач»

Table 3. Growth parameters of vegetative-genesis curly birch trees growing in the Kivach State Nature Reserve

Показатель

Parameter

Номер группы / Group number

5 6

Высота, м

Height (H), m

Число деревьев

Number of trees
6 20

Среднее значение, м

Mean, m
1,5 ± 0,1 1,8 ± 0,1

Размах изменчивости, м

Range, m
1,4–1,7 1,3–2,4

Коэффициент вариации, %

Coefficient of variation, %
7,7 15,9

Диаметр ствола у корневой шейки

Diameter at root collar

Число деревьев

Number of trees
6 20

Среднее значение, см

Mean, cm
2,3 ± 0,4 1,3 ± 0,1

Размах изменчивости, cм

Range, cm
1,0–3,5 0,6–2,1

Коэффициент вариации, %

Coefficient of variation, %
40,5 30,9



86
Transactions of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences. 2024. No. 7

началом формирования у части из них утолще-

ний на поверхности ствола, косвенно свиде-

тельствующих об образовании узорчатой дре-

весины (рис. 5).

Заключение

Карельская береза, как было отмечено, яв-

ляется одним из главных объектов дендроло-

гической коллекции, созданной на террито-

рии ГПЗп «Кивач». Работы, начатые здесь в 

1930-е годы, явились первыми в России и по-

служили началом целенаправленного изучения 

биологических особенностей тогда еще мало-

изученной древесной породы, обладающей вы-

сокоценной древесиной и уже имеющей спрос 

на мировом рынке в качестве древесного сы-

рья. Последнее, наряду с уникальными биоло-

гическими особенностями карельской березы 

[Ветчинникова, Титов, 2019, 2021а], объясняет 

повышенный интерес к этому объекту, кото-

рый наблюдается на протяжении многих лет 

в целом ряде стран.

В настоящее время популяция карельской 

березы, находящаяся на территории ГПЗп 

«Кивач», представлена шестью разновозраст-

ными группами растений, расположенными 

на сравнительно небольшом расстоянии друг 

от друга, общей численностью 108 деревьев. 

Три группы из шести имеют семенное проис-

хождение (72 дерева, возраст от 24 до 65 лет), 

а три – вегетативное, полученное путем 

клонального микроразмножения in vitro (36 ра-

стений, возраст от 3 до 9 лет).

Исследования показали, что в целом усло-

вия, сложившиеся на территории ГПЗп «Кивач», 

можно считать вполне благоприятными для ро-

ста карельской березы, что следует из анализа 

данных по ростовым показателям. К сожалению, 

в момент создания участков в 1950–1970-е годы 

не были соблюдены нормы ее посадки, и к на-

стоящему времени деревья короткоствольной 

формы роста оказались отчасти в угнетенном 

состоянии, а кустообразной – совсем утрачен-

ными, хотя именно они характеризуются наи-

более насыщенной узорчатой текстурой древе-

сины. Одним из главных факторов, лимитирую-

щих рост растений в данных условиях, следует 

считать снижение уровня освещенности, ко-

торое произошло в одном случае в результате 

конкуренции деревьев карельской березы меж-

ду собой, а в другом – из-за подросшего рядом 

елового насаждения. В дальнейшем при фор-

мировании новых групп растений подбирались 

уже участки с хорошей освещенностью, поэтому 

ростовые показатели (в частности, в высоту и по 

диаметру ствола у корневой шейки) у 24-летних 

деревьев превышают таковые у 65-летних.

Рис. 5. Проявление косвенных признаков наличия узорчатой древесины у растений вегетативного происхож-

дения: а – в возрасте 8 лет (участок № 4); б, в – в возрасте 3 лет (участок № 5). ГПЗп «Кивач», 2024 г.

Fig. 5. Manifestation of indirect signs of figured wood in vegetative-genesis plants: a – at the age of 8 years (plot 

no. 4); б, в – 3 years (plot no. 5). Kivach State Nature Reserve, 2024.

а б в
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Изменчивость изученных ростовых пока-

зателей деревьев в целом соответствует нор-

мальному распределению (или близка к нему), 

а установленные значения коэффициента вари-

ации в значительной степени зависят от возра-

ста деревьев, их онтогенетического состояния, 

условий освещенности и особенно от уровня 

генетической гетерогенности каждой из шести 

изученных групп. Так, например, у деревьев се-

менного происхождения на стадии молодых 

генеративных растений (g
1
) коэффициент ва-

риации по высоте соответствует высокому или 

очень высокому уровню (34–45 %). Но с возра-

стом, начиная, как правило, со средневозраст-

ной генеративной стадии (g
2
) он постепенно 

снижается (31 %), достигая у растений в позд-

ний генеративный период (g
3
) величины в 27 %.

У вегетативного потомства к возрасту 

трех лет на этапе их виргинильного развития 

величина коэффициента вариации по высоте 

у генетически однородных клонов находится 

на низком уровне (около 8 %), а у гетероген-

ных – на среднем (около 16 %). В то же время 

в обеих группах растений наблюдали высокий 

уровень изменчивости по диаметру ствола на 

уровне корневой шейки, что, по-видимому, 

обусловлено наличием неровностей и утолще-

ний на его поверхности, свидетельствующих 

о начале формирования узорчатой текстуры в 

древесине.

Заметим, что по средним значениям высо-

ты и размаху изменчивости по этому признаку 

деревья семенного происхождения в возрасте 

52 лет, произрастающие на территории ГПЗп 

«Кивач», превышают одновозрастные дере-

вья, расположенные, к примеру, в Ленинград-

ской области [Ветчинникова и др., в печати] 

(табл. 4). При этом ростовые показатели, 

Таблица 4. Сравнительные данные, характеризующие высоту деревьев карельской березы, произрастающих 

в искусственно созданных популяциях в Республике Карелия и Ленинградской области

Table 4. Comparative data on the height of curly birch trees growing in man-made populations in the Republic of 

Karelia and the Leningrad Region

Местонахождение и объект исследований

Location and study object

Год 

создания

Year of 

establishment

Возраст

Age

Число

деревьев

Number 

of trees

Высота

среднее 

значение, м

mean, m

размах 

изменчивости, м

range, m

Семенное потомство / Seed progeny

Карелия, ГПЗп «Кивач»

Karelia, Kivach Nature Reserve

группа деревьев № 1

tree group #1
1959 65 18 11,6 ± 0,7 4,8–15,8

группа деревьев № 2

tree group #2
1972 52 45 16,0 ± 0,7 4,9–24,3

группа деревьев № 3

tree group #3
2000 24 9 12,5–1,9 4,9–18,8

Ленинградская область*

Leningrad Region*

питомник Лисинского 

лесного колледжа

Lisino Forest College nursery

1970 52 144 12,3 ± 4,2 3,4–21,3

Гатчинская ПЛСУ

Gatchina PFSP
1971 51 151 13,2 ± 4,6 3,7–24,0

Вегетативное потомство / Vegetative progeny

Карелия, ГПЗп «Кивач»

Karelia, Kivach Nature Reserve

группа деревьев № 5

tree group #5
2021 3 6 1,5 ± 0,1 1,4–1,7

группа деревьев № 6

tree group #6
2021 3 20 1,8 ± 0,1 1,3–2,4

Карелия, ГПЗк «Кижский»**

Karelia, Kizhsky Nature Sanctuary 

участок «Южный»

Yuzhnyi (Southern) site
2015

2

4
8

1,2 ± 0,1

2,0 ± 0,2

1,0–1,4

1,8–2,3

участок «Восточный»

Vostochnyi (Eastern) site
2015

2

4

10

9

1,2 ± 0,3

1,8 ± 0,3

0,8–1,7

1,3–2,1

Примечание. ПЛСУ – постоянный лесосеменной участок; ГПЗк – государственный природный заказник. *По данным: 
Ветчинникова и др., в печати; **по данным: Ветчинникова, Титов, 2024б.

Note. PFSP – permanent forest seed plot. *According to: Vetchinnikova et al., in press; **according to: Vetchinnikova, Titov, 2024б.
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зафиксированные у вегетативного потомства, 

указывают на то, что в условиях заповедника 

«Кивач» растения в возрасте трех лет сопоста-

вимы по высоте или даже превышают таковые, 

участвующие в настоящее время в восстанов-

лении популяции карельской березы в границах 

ГПЗк «Кижский» [Ветчинникова, Титов, 2024б].

Вместе с тем необходимо отметить, что 

определенные опасения вызывает состояние 

отдельных деревьев, высаженных на террито-

рии заповедника более 50 лет назад. Они еще 

не достигли критического возраста, но некото-

рые из них уже имеют явно выраженные при-

знаки, соответствующие категориям аварий-

ности, установленным Правилами санитарной 

безопасности в лесах. Согласно им деревья с 

углом наклона ствола ⩾ 45° относятся к I кате-

гории; с наличием плодовых тел дереворазру-

шающих грибов и признаками поражения гни-

левыми болезнями, нарушающими прочность 

древесины, – к II; деревья с повреждениями и 

утратой целостности ствола (дупла, трещины, 

расщепление ствола, механические поврежде-

ния) – к III. Очевидно, что в самое ближайшее 

время требуется удалить все аварийные дере-

вья, и лучше осуществить это в конце ближай-

шей зимы – начале весны, чтобы накопленные 

ранее в корнях органические вещества могли 

расходоваться на образование порослевых по-

бегов, способных дать начало «новым» расте-

ниям с наступлением вегетационного периода 

в очередном календарном году.

В целом из результатов проведенного ис-

следования и их анализа следует ряд выводов 

и соображений.

Во-первых, общее состояние популяции ка-

рельской березы, находящейся на территории 

ГПЗп «Кивач», можно признать удовлетвори-

тельным, хотя в ее составе имеются аварийные 

деревья, требующие ликвидации.

Во-вторых, несмотря на то что популяция ка-

рельской березы, созданная в границах ГПЗп 

«Кивач», представлена относительно неболь-

шим количеством деревьев (чуть более 100), 

она является важной частью ценного генофон-

да карельской березы, составляющего, в свою 

очередь, часть природного наследия Карелии, 

а ее лучшие деревья (генотипы) могут быть 

источником для получения семян и пополнения 

коллекции клонов в культуре тканей, что может 

стать основой для осуществления практиче-

ских работ по ее воспроизводству.

В-третьих, исследования карельской бере-

зы, ведущиеся в Институте леса КарНЦ РАН на 

протяжении уже почти 70 лет, доказали целесо-

образность и перспективность использования 

посадочного материала не только семенного 

происхождения, но и вегетативного, получен-

ного с привлечением клонального микрораз-

множения, в целях воспроизводства, в том 

числе расширенного, этого уникального пред-

ставителя европейской аборигенной дендро-

флоры и на территории Республики Карелия, и 

за ее пределами.

В-четвертых, в дальнейшем при создании 

плантаций карельской березы с коммерчески-

ми целями ООПТ с участием карельской бе-

резы, созданные в разные годы в Республике 

Карелия, могут рассматриваться как важный 

источник генетического разнообразия, а от-

дельные генотипы, отобранные здесь по тем 

или иным характеристикам, позволят вести се-

лекционно-генетическую работу в разных на-

правлениях и с разными целями.

В-пятых, подобно другим популяциям и на-

саждениям карельской березы популяция, со-

зданная на территории ГПЗп «Кивач», является 

важным и интересным биологическим объек-

том, который позволяет проводить на его ос-

нове как фундаментальные, так и прикладные 

исследования.
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Experimental articles

УДК 573

РОСТ И РАЗВИТИЕ РЕГЕНЕРАНТОВ ЗЕМЛЯНИКИ АНАНАСНОЙ 

(FRAGARIA × ANANASSA (WESTON) DUCHESNE EX ROZIER) 

НА РАЗЛИЧНЫХ ВЕРМИКУЛИТОВЫХ СУБСТРАТАХ 

ПРИ ПЕРЕВОДЕ ИЗ IN VITRO В EX VITRO

М. А. Ярцева1*, А. Б. Хвостова2, Л. А. Иванова1,3, М. В. Слуковская4,5

1 Полярно-альпийский ботанический сад-институт им. Н. А. Аврорина, ФИЦ «Кольский 

   научный центр РАН» (Академгородок, 18а, Апатиты, Мурманская область, Россия, 184209), 

   *468975@mail.ru
2 Федеральный исследовательский центр Всероссийский институт генетических ресурсов 

   растений имени Н. И. Вавилова, Полярная опытная станция – филиал ВИР (ул. Козлова, 2, 

   Апатиты, Мурманская область, Россия, 184209)
3 Институт проблем промышленной экологии Севера, ФИЦ «Кольский научный центр РАН» 

   (Академгородок, 14а, Апатиты, Мурманская область, Россия, 184209)
4 Лаборатория природоподобных технологий и техносферной безопасности Арктики, 

   ФИЦ «Кольский научный центр РАН» (ул. Ферсмана, 14, Апатиты, Мурманская область, 

   Россия, 184209)
5 Институт химии и технологии редких элементов и минерального сырья им. И. В. Тананаева, 

   ФИЦ «Кольский научный центр РАН» (Академгородок, 26а, Апатиты, Мурманская область, 

   Россия, 184209)

Состав субстратов играет важную роль в адаптации растений-регенерантов при 

их дальнейшем выращивании в естественных условиях. Представлены результаты 

эксперимента по использованию термовермикулита Ковдорского месторождения 

марок Випон-2 и ТВ2-Н, различающихся по методу производства, для адаптации 

регенерантных растений земляники ананасной (Fragaria × ananassa) к нестериль-

ным условиям. Исследовано влияние вермикулитовых субстратов и их смесей на 

приживаемость и рост растений. Использование субстратов ТВ2-Н и смеси ТВ2-Н 

с почвой способствовало повышению приживаемости растений по сравнению с 

растениями, выращенными в почве. Для растений, выращенных на данных суб-

стратах, установлена стопроцентная приживаемость. При использовании смеси 

указанных субстратов с почвой наблюдали снижение этого показателя до 95–90 %, 

с наибольшими потерями количества прижившихся растений в варианте при выра-

щивании в почве (приживаемость 76 %). Растения, выращенные на смешанном суб-

страте из термовермикулита ТВ2-Н и почвы, были на 40 % выше, чем выращенные 

в почве (контрольные растения). Также у них отмечались более высокие значения 

сырой биомассы (на 22 %) и массы корней (на 95 %), чем у контрольных растений. 

Прирост растений, выращенных на субстрате ТВ2-Н, и их сырой биомассы корней 

составил по сравнению с контрольными растениями 16 и 30 % соответственно; 

статистически значимых различий по показателю «сырая биомасса» не установле-

но. Применение субстратов Випон-2 и смеси Випон-2 с почвой при выращивании 

регенерантов оказалось менее эффективным (по сравнению с использованием 
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субстрата ТВ2-Н) для получения более высоких растений с большей биомассой. 

Тем не менее масса корней растений, выращенных на субстрате Випон-2 и смеси 

Випон-2 с почвой, была на 30 % больше, чем у контрольных растений. Полученные 

данные свидетельствуют о перспективности использования субстратов на основе 

термовермикулита для адаптации регенерантных растений земляники ананасной к 

нестерильным условиям при переходе из условий in vitro в ex vitro.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: вермикулитовые субстраты; приживаемость регенерантов; 

клональное микроразмножение; земляника ананасная

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Ярцева М. А., Хвостова А. Б., Иванова Л. А., Слуковская М. В. 

Рост и развитие регенерантов земляники ананасной (Fragaria × ananassa (Weston) 

Duchesne ex Rozier) на различных вермикулитовых субстратах при переводе из 

in vitro в ex vitro // Труды Карельского научного центра РАН. 2024. № 7. С. 91–101. 

doi: 10.17076/eb1915

Ф и н а н с и р о в а н и е. Работа выполнена в рамках государственного задания по 

теме № FGEM-2022-0004 «Совершенствование подходов и методов ex situ сохране-

ния идентифицированного генофонда вегетативно размножаемых культур и их ди-

ких родичей, разработка технологий их эффективного использования в селекции» 

и в рамках государственного задания по теме НИР «Стратегия развития и содержа-

ния коллекционных фондов ПАБСИ как базы для проведения научных изысканий в 

области интродукции и экологии в Арктической зоне РФ» (рег. № 1023032400462-

1-1.6.19;1.6.20;1.6.4;1.6.11).

M. A. Yartseva1*, A. B. Khvostova2, L. A. Ivanova1,3, M. V. Slukovskaya4,5. GROWTH 

AND DEVELOPMENT OF REGENERANT STRAWBERRY (FRAGARIA × ANANASSA 

(WESTON) DUCHESNE EX ROZIER) PLANTS ON VARIOUS VERMICULITE SUBSTRATES 

DURING TRANSFER FROM IN VITRO TO EX VITRO CONDITIONS

1 N. A. Avrorin Polar-Alpine Botanical Garden Institute, Kola Science Centre, Russian Academy 

   of Sciences (18а Akademgorodok, 184209 Apatity, Murmansk Region, Russia),*468975@mail.ru
2 N. I. Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Resources, Polar Experiment Station (2 Kozlova St., 

   184209 Apatity, Murmansk Region, Russia)
3 Institute of North Industrial Ecology Problems, Kola Science Centre, Russian Academy of Sciences 

   (14a Akademgorodok, 184209 Apatity, Murmansk Region, Russia)
4 Laboratory of Nature-Inspired Technologies and Environmental Safety of the Arctic, Kola Science Centre, 

   Russian Academy of Sciences (26a Akademgorodok, 184209 Apatity, Murmansk Region, Russia)
5 I. V. Tananaev Institute of Chemistry and Technology of Rare Elements and Mineral Raw Materials, Kola

   Science Centre, Russian Academy of Sciences (14 Fersman St., 184209 Apatity, Murmansk Region, 

   Russia)

Substrate composition plays an important role in the adaptation of regenerated plants 

during their further cultivation under natural conditions. The article presents the results 

of an experiment on using two brands of thermovermiculite from the Kovdor deposit (Vi-

pon-2 and TV2-N, produced by different methods) for the adaptation of regenerated 

garden strawberry (Fragaria × ananassa) plants to non-sterile conditions. The effect of 

vermiculite substrates and their mixtures on the survival rate and growth of plants was 

studied. The use of TV2-N substrates and TV2-N mix with soil enhanced the survival rate 

of plants compared to plants grown in soil. Plants cultivated on these substrates exhibi-

ted a 100 % survival rate. The survival rates on a mixture of these substrates with soil 

decreased to 95–90 %, and the greatest loss of plants occurred in the variant with cul-

tivation in soil (76 % survival rate). Plants grown on a mix of thermovermiculite TV2-N 

and soil were 40 % taller than those grown in soil (control plants). They also had 22 % 

higher wet biomass and 95 % higher root mass than the control plants. The increase in 

the height and wet root biomass in plants grown on TV2-N substrate versus the control 

was 16 % and 30 %, respectively. No statistically significant differences between them 

were found as regards the wet biomass parameter. The use of Vipon-2 substrates and 

a Vipon-2 mix with soil proved to be less effective in growing taller and higher-biomass 

regenerant plants than the use of TV2-N substrate. Nevertheless, the root mass of plants 

grown on the Vipon-2 substrate and a mixture of Vipon-2 with soil was 30% greater than 

that of the control plants. Our data suggest indicate thermovermiculite-basedsubstrates 



93
  Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2024. № 7

have potential for the adaptation of regenerated garden strawberry plants to non-sterile 

environments during their transfer from in vitro to ex vitro cultivation.

K e y w o rd s: vermiculite substrates; survival of regenerant plants; clonal micropropaga-

tion; garden strawberry

F o r  c i t a t i o n: Yartseva M. A., Khvostova A. B., Ivanova L. A., Slukovskaya M. V. Growth 

and development of regenerant strawberry (Fragaria × ananassa (Weston) Duchesne ex 

Rozier) plants on various vermiculite substrates during transfer from in vitro to ex vitro 

conditions. Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian 

Research Centre RAS. 2024. No. 7. P. 91–101. doi: 10.17076/eb1915

F u n d i n g. The activities were carried out within state-ordered theme No. FGEM-2022-

0004: “Improving approaches and methods for ex situ preservation of the known gene 

pool of vegetatively propagated crops and their wild relatives; developing techniques 

for their efficient use in selective breeding” and within state-ordered theme “Strategy 

for the development and maintenance of PABGI collection stock as a basis for scien-

tific research on introduction and ecology in the Arctic zone of the Russian Federation” 

(reg. No. 1023032400462-1-1.6.19; 1.6.20; 1.6.4; 1.6.11).

в ex vitro обусловлен прежде всего особенно-

стями их роста и развития в стерильной сре-

де, в частности особенностями формирования 

корней регенерантов на этапе размножения 

in vitro [Бородулина, Плаксина, 2015].

На данный момент отсутствует стандартизи-

рованная методика адаптации клонированных 

растений к природным почвенным условиям 

[Дедюхина и др., 2011; Teixeira da Silva et al., 

2017; Галдина и др., 2018]. В то же время уста-

новлены основные требования к субстрату: он 

должен обеспечивать оптимальные условия 

для развития как наземной, так и корневой ча-

сти растений и обладать такими характеристи-

ками, как стерильность, влагоемкость и возду-

хопроницаемость [Иванова, 1996, 2008; Valase-

vich et al., 2009; Чудецкий и др., 2022].

Термовермикулит удовлетворяет этим тре-

бованиям, и его эффективность для адаптации 

растений подтверждена в ряде исследований 

[Крицкая и др., 2014; Erst et al., 2014; Шибано-

ва, Орлова, 2018; Iwuagwu, Nwosu, 2018; Hoang 

et al., 2020]. В отличие от натуральной почвы 

он не требует обеззараживания, поскольку в 

процессе обжига при высоких температурах 

(500–700 °С) происходит полная стерилизация 

субстрата, что предотвращает размножение 

патогенов и микроорганизмов [Мосендз, Кре-

менецкая, 2022]. Это позволяет существенно 

сократить затраты времени и снизить расходы 

на производство посадочного материала.

Однако следует учитывать высокую вариа-

бельность физико-химических свойств термо-

вермикулита, связанных с местом его добычи, 

составом руды и технологией обжига [Болот-

ников, 1964]. Поэтому с появлением ново-

го типа термовермикулита на рынке стано-

вится актуальным изучение его пригодности 

Введение

Земляника ананасная (Fragaria × ananassa) 

является одной из наиболее популярных ягод-

ных культур открытого грунта Заполярья [Ел-

сакова, Елсаков, 1999]. Продуктивность этой 

культуры в значительной степени зависит от ка-

чества посадочного материала, используемого 

при закладке плантации [Trejo-Tellez, Gomez-

Merino, 2014]. Получение здоровых растений 

при вегетативном размножении сопряжено с 

трудностями; даже при строгом соблюдении 

агротехнических условий в почве со временем 

накапливаются вирусы и патогены, что ведет к 

потере сортовых качеств и к деградации сорта 

[Schiavon et al., 2022]. Одно из решений этой 

проблемы заключается в клональном микро-

размножении растений [Trejo-Tellez, Gomez-

Merino, 2014].

В условиях Арктической зоны Российской 

Федерации клональное микроразмножение 

является наиболее перспективным методом 

для получения здоровой рассады в необходи-

мых количествах, для длительного сохранения 

сортовых особенностей растений. Однако вне-

дрение этого метода требует персонализи-

рованного подхода к каждому виду растений 

[Cardoso et al., 2018].

Процесс клонального микроразмножения 

включает четыре основных этапа: введение в 

культуру, микроразмножение, укоренение и 

адаптация микроклонов к нестерильным усло-

виям. Последний этап особенно важен, по-

скольку в этот период растения наиболее под-

вержены стрессу, что может привести к мас-

совой их гибели и снижению эффективности 

работы [Мацнева, Ташматова, 2019]. Высокий 

уровень гибели клонов при переводе из in vitro 
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в качестве субстрата-посредника при адапта-

ции растений-регенерантов, переводимых из 

in vitro в ex vitro.

Цель исследования – изучить особенности 

роста и развития регенерантов земляники ана-

насной на различных вермикулитовых субстра-

тах при переходе из условий in vitro в условия 

ex vitro.

Задачи исследования: 1) оценить влия-

ние нового вермикулитового субстрата марки 

ТВ2-Н на рост и приживаемость растений-ре-

генерантов земляники ананасной; 2) сравнить 

эффективность нового субстрата ТВ2-Н с ра-

нее рекомендованным вермикулитом марки 

Випон-2; 3) оценить эффективность субстра-

тов ТВ2-Н и Випон-2 в сочетании с автоклави-

рованной почвой; 4) определить возможности 

применения этих субстратов для адаптации ра-

стений земляники ананасной при переходе из 

in vitro в ex vitro.

Объекты и методы 

Эксперимент проводили в 2022 г. на базе 

лаборатории биотехнологии Полярной опыт-

ной станции – филиала Всероссийского инсти-

тута генетических ресурсов растений имени 

Н. И. Вавилова (ВИР) и Кольского научного цен-

тра Российской академии наук (ФИЦ КНЦ РАН).

Объектами исследования явились расте-

ния-регенеранты земляники ананасной сорта 

Хибинская красавица, выращенные на различ-

ных субстратах. В качестве контрольных расте-

ний использованы регенеранты, выращенные 

в почве.

Сорт земляники ананасной Хибинская кра-

савица является селекционным достижением 

ВИР, зарегистрирован в Государственном рее-

стре в 2007 году и рекомендован для выращи-

вания в условиях Мурманской и Архангельской 

областей, Республик Карелия и Коми. Сорт 

характеризуется ранним сроком созревания, 

высокой урожайностью, ягоды темно-крас-

ные с белым кончиком, средний вес ягод – 

16 г, дегустационная оценка – 5 баллов, устой-

чив к болезням и вредителям [Елсакова, Елса-

ков, 1999].

Субстрат 1 (ТВ2-Н) – термовермикулит 

фракции 0,45–2,0 мм, полученный из ковдор-

ского вермикулитового концентрата. Обжиг 

концентрата осуществлялся в электрической 

модульно-спусковой печи, разработанной на 

базе ООО «Квалитет» (г. Иркутск) под руковод-

ством А. И. Нижегородова из Национального 

исследовательского Иркутского государст-

венного технического университета [Ниже-

городов, 2015]. Данный субстрат впервые 

подвергается оценке в растениеводческих ис-

пытаниях на предмет его применения в агро-

технологиях.

Субстрат 2 (Випон-2) – термовермикулит 

фракции 0,45–2,0 мм, был использован в каче-

стве эталонного материала, ранее прошедше-

го испытания в растениеводстве и рекомендо-

ванного как универсальный субстрат для посе-

ва семян, укоренения черенков, выращивания 

рассады и зеленных культур [Иванова и др., 

2020]. По сравнению с вермикулитом марки 

ТВ2-Н этот субстрат отличается меньшей ще-

лочностью, а также обладает большей насып-

ной плотностью и влагоемкостью (табл.).

Субстрат 3 (ТВ2-Н + почва) – смесь тер-

мовермикулита марки ТВ2-Н и автоклавиро-

ванной почвы, пропорции которых составляют 

1:1 по объему.

Субстрат 4 (Випон-2 + почва) аналогично 

является смесью термовермикулита марки Ви-

пон-2 и автоклавированной почвы, также в со-

отношении 1:1 по объему.

Субстрат 5 (почва) представляет собой 

почвосмесь, приготовленную из поверхност-

ного слоя почвы с добавлением речного песка 

и перегноя в соотношении 1:0,3:0,5 по объему. 

Данная смесь была измельчена, просеяна и 

прошла автоклавирование.

Для стерилизации почвы использовался 

автоклав Tuttnauer 3870ELV-wR-D/. Автокла-

вирование проводили при температуре 121 °С 

(250 °F), время стерилизации – 15 минут при 

давлении 1 атм.

Для получения однородного посадочного 

материала проведена предварительная рабо-

та по его подготовке (рис. 1). Эта работа вклю-

чала в себя следующие этапы: выбор расте-

ния-донора (a), изолирование эксплантов (b), 

получение стерильной культуры (c), микрораз-

множение растений с целью получения мери-

стематических клонов (d), а также черенко-

вание и укоренение полученных побегов (e). 

Полный цикл, начиная с введения в культуру 

in vitro и заканчивая получением посадочного 

материала, составил 4,5 месяца. Для прове-

дения эксперимента были выбраны растения с 

длиной корней от 3 до 4 см и с 3–5 листьями на 

каждом экземпляре. Процесс укоренения осу-

ществлялся в течение четырех недель. Перед 

посадкой корни регенерантов земляники ана-

насной промывались от остатков агара в ди-

стиллированной воде.

Для перевода растений из in vitro в ex vitro 

использовались пластиковые кассеты с ячей-

ками размером 5,3×3,1×6,0 см, в каждую из 

которых помещался субстрат объемом 150 мл, 

предварительно увлажненный 75 мл воды. 
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Затем в подготовленные кассеты высажива-

лись растения, после чего производился полив 

водой в объеме 30 мл на каждую емкость. По-

садки покрывались пленкой до появления но-

вых листьев, затем пленка удалялась. Наблю-

дения за ростом и количеством прижившихся 

растений проводились регулярно с интервалом 

один раз в три дня. Общая продолжительность 

эксперимента составила 45 суток. Состояние 

растений оценивалось по ряду биометрических 

показателей (высота растений, вес сырой био-

массы побегов и корней, количество листьев), 

а также по содержанию хлорофилла в листьях. 

Содержание хлорофилла (a+b) (мкг/см3) опре-

деляли с помощью ручного листового мини-

спектрометра CI-710s (CID Bio-Science, США).

Схема эксперимента включала пять вариан-

тов, каждый выполнялся в трех повторностях по 

7 растений в каждой (табл.).

Интенсивность освещения в помещении, в 

котором проводились эксперименты, варьи-

ровала в зависимости от погодных условий: 

в пасмурные дни она составляла 6 кЛк, тогда 

как в солнечные дни достигала 20 кЛк. Установ-

ленный фотопериод – 16 часов света и 8 часов 

темноты, что способствовало оптимальному 

росту растений. Температурный режим поддер-

живался в диапазоне от 22 до 25 °C, а уровень 

влажности воздуха оставался на уровне 60 %.

Искусственное досвечивание осуществля-

лось с использованием белых светодиодных 

ламп марки 3HP2, обладающих спектром в диа-

пазоне 3800–4300 K. Данные условия освещения 

и температуры были выбраны для создания оп-

тимальной среды, способствующей эффектив-

ной фотосинтетической активности растений.

Для анализа полученных данных использова-

лись методы описательной статистики и одно-

факторного дисперсионного анализа. Обработ-

ка данных проводилась в программном обеспе-

чении Microsoft Excel и Statistica 8. Использован 

критерий Стьюдента. Различия считались значи-

мыми при p < 0,05. На диаграммах (рис. 2) при-

ведены средние значения и ошибка среднего. 

Характеристика субстратов

Description of the substrates

Вариант

Variant

Субстрат

Substrate

Показатель

Index

Насыпная 

плотность, г/дм3

Bulkdensity, g/dm3

Влагоемкость, мас. %

Moisture capacity, wt. %
pH (Н

2
О) pH (KCI)

*ОВП, мВ

Eh, mV

  1 
ТВ2-Н

TV2-H
300–320 100 ± 15 9,0–9,2 7,0–7,4 114 ± 1

2 
Випон-2

Vipon-2
400–420 180 ± 10 8,5–8,8 6,9–7,1 176 ± 1

3 
ТВ2-Н + почва

TV2-H+ soil
350–380 60 ± 8 7,0–7,2 6,8–7,0 152 ± 2

4 
Випон-2 + почва

Vipon-2 + soil
400–420 80 ± 5 6,8–7,0 6,1–6,5 168 ± 2

5 
Почва

Soil
300–400 43 ± 5 6,4–6,8 6,0–6,3 200 ± 3

Примечание. *Окислительно-восстановительный потенциал.

Note. * Оxidation-reduction potential.

Рис. 1. Этапы подготовки растений земляники ананасной для использования в эксперименте (расшифровку 

см. в тексте)

Fig. 1. Stages of preparing pineapple strawberry plants for use in the experiment (for the legend see the text)

a b c d e
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Результаты 

Наилучшие показатели приживаемости 

(100 %) зафиксированы у растений, высажен-

ных в субстраты, содержащие термоверми-

кулит марки ТВ2-Н, как в чистом виде, так и в 

комбинации с обычной почвой. 

При применении Випон-2 у регенерантов 

наблюдался значительно меньший процент 

приживаемости (95–90 %), чем у растений, 

выращенных в субстрате ТВ2-Н, что указывает 

на существенно более низкую эффективность 

данного субстрата по сравнению с термовер-

микулитом ТВ2-Н. У растений, посаженных 

в обычную почву, эта цифра достигала 76 %. 

 Выявлены различия (p < 0,05) в высоте ра-

стений между всеми экспериментальными 

вариантами. В частности, растения, выращен-

ные в субстратах на основе термовермикулита 

ТВ2-Н в сочетании с почвой, были на 40 

и 16 % выше (рис. 2, а), чем растения конт-

рольной группы, что подчеркивает заметное 

влияние выбранного субстрата на рост. В то 

же время в вариантах с Випон-2 в сочетании 

с почвой высота растений была ниже по срав-

нению с контрольной группой на 16 и 36 % 

соответственно.

Результаты показали, что растения на суб-

страте ТВ2-Н на 45 % превосходили по высоте 

растения, высаженные в субстрат Випон-2, что 

подтверждает более благоприятные условия 

роста, создаваемые первым типом субстрата 

(рис. 3).

Установлено, что надземная биомасса ра-

стений земляники ананасной, выращенных 

в субстрате, составленном из вермикулита 

ТВ2-Н и почвы, была на 22 % больше, чем у ра-

стений из контрольной группы (p < 0,05). Разли-

чий в надземной биомассе между вариантами 

с использованием вермикулита ТВ2-Н и почвы 

не выявлено. Обнаружено заметное снижение 

накопления биомассы у регенерантов земля-

ники ананасной при их выращивании в субстра-

те Випон-2 и его смеси с почвой по сравнению 

Рис. 2. Биометрические показатели растений земляники ананасной на 45-й день эксперимента: высота 

растений (а), сырая биомасса растений (b), сырая биомасса корней (c), количество листьев (d). Буквы над 

столбцами указывают статистически значимое различие между вариантами субстратов

Fig. 2. Biometric indicators of pineapple strawberry plants on day 45 of the experiment: plant height (a), raw biomass 

of plants (b), raw biomass of roots (c), number of leaves (d). The letters above the columns indicate a statistically 

significant difference between the substrate variants
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с контрольными растениями (на 62 и 28 % соот-

ветственно) (рис. 2, b).

Анализ данных по биомассе корней пока-

зал, что во всех опытных вариантах она была 

статистически значимо выше, чем в конт-

рольной группе. При этом среди эксперимен-

тальных вариантов не выявлено значительных 

различий, за исключением смеси вермикули-

та ТВ2-Н и почвы. В этом случае масса кор-

ней превышала контрольные показатели на 

95 %. При использовании вермикулита ТВ2-Н 

без почвы, субстрата Випон-2, а также сме-

си Випон-2 с почвой наблюдалось увеличе-

ние корневой биомассы в среднем на 30 % 

по сравнению с контрольными растениями 

(рис. 2, c).

В течение экспериментального периода 

(45 дней) у растений земляники ананас-

ной, размещенных во всех типах субстратов, 

сформировалось от 5 до 8 листьев. Различия 

в количестве листьев между разными вари-

антами не были статистически значимыми 

(рис. 2, d). 

Общее содержание хлорофилла a и b у ра-

стений из всех экспериментальных групп меж-

ду собой не различалось (р > 0,05). 

Обсуждение 

Результаты эксперимента продемон-

стрировали принципиальную возможность 

успешной адаптации растений, а также под-

твердили положительное влияние выбран-

ных субстратов на основные показатели, та-

кие как приживаемость, высота и биомасса 

растений-регенерантов. 

Отсутствие различий в общем содержании 

хлорофилла а и b может указывать на то, что 

фотосинтетический аппарат растений, выра-

щенных на разных субстратах, функционирует 

примерно на схожем уровне.

Наилучшие результаты достигнуты при при-

менении смеси почвы с вермикулитом марки 

ТВ2-Н, полученным путем обжига концентра-

та в электрической модульно-спусковой печи. 

Следует отметить, что, несмотря на более низ-

кие показатели биомассы и высоты растений в 

других вариантах, уровень их выпадов оставал-

ся минимальным, а корневая система демон-

стрировала хорошее развитие. Это позволяет 

сделать вывод о высоком потенциале при-

менения различных опытных субстратов для 

адаптации растений-регенерантов в процессе 

Рис. 3. Внешний вид растений земляники в вариантах ТВ2-Н и Випон-2 на 45-й день после посадки

Fig 3. The appearance of strawberry plants in variants TV2-N and Vipon-2 on the 45th day after planting
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клонального микроразмножения. В условиях 

отсутствия автоклавированной почвы термо-

вермикулитовые субстраты могут служить эф-

фективной альтернативой традиционным ме-

тодам [de Souza Ferrari et al., 2020].

Важно подчеркнуть, что данный эксперимент 

проведен без использования минеральных 

удобрений, что, по всей видимости, негатив-

но сказалось на качественных характеристи-

ках растений после их перехода в рассадный 

период. Чистый термовермикулит, обладая 

относительно низким содержанием питатель-

ных веществ, ограничивал рост, особенно в ва-

рианте с использованием субстрата Випон-2, 

где повышенная плотность способствовала 

ухудшению условий для развития растений. 

Введение почвы в смеси с вермикулитом обес-

печило необходимый пул питательных эле-

ментов, что, в свою очередь, оказало положи-

тельное влияние на рост и развитие растений 

[Галдина и др., 2018].

Тем не менее при использовании почвен-

ных смесей для перевода растений из in vitro 

в ex vitro необходимо учитывать регламентиро-

ванные процедуры по обеззараживанию дан-

ных субстратов методом автоклавирования, 

что представляет собой затратное и трудоем-

кое мероприятие. В связи с этим актуальными 

представляются дальнейшие исследования, 

направленные на изучение влияния различ-

ных типов стерильных термовермикулитов, 

обогащенных минеральными веществами, на 

процесс адаптации клонально размноженных 

растений земляники ананасной в рассадный 

период. Это может способствовать получе-

нию здоровой и продуктивной рассады без 

необходимости использования органических 

субстратов, которые могут оказаться потен-

циально опасными для развития молодых 

растений-регенерантов.

Полученные результаты подтверждают 

предположение о том, что сочетание различ-

ных субстратов может значительно повлиять 

на успешность адаптации растений [Дедюхина 

и др., 2011]. Применение термовермикулита 

в комбинации с почвой дало лучшие результа-

ты в отношении прироста биомассы корней в 

сравнении с чистым термовермикулитом. Это 

согласуется с наблюдениями, представлен-

ными в литературе, где акцентируется внима-

ние на необходимости обеспечивать растения 

достаточным количеством питательных ве-

ществ в переходный из in vitro в ex vitro  период 

[Us-Camas et al., 2014].

Следует отметить, что вермикулит облада-

ет уникальными свойствами удержания влаги 

и аэрации, что критически важно для здоровья 

корневой системы при переходе растений в бо-

лее экстремальные условия [Иванова, 2008]. 

Тем не менее даже такое полезное свойство, 

как удержание влаги, может не способство-

вать усилению адаптационных возможностей 

растений, если не обеспечить достаточное 

количество макро- и микроэлементов [Lakho 

et al., 2023].

Заключение

Новый вермикулитовый субстрат марки 

ТВ2-Н продемонстрировал свою эффектив-

ность в улучшении показателей роста и при-

живаемости растений-регенерантов земляни-

ки ананасной при переходе из in vitro в ex vitro 

по сравнению с обычной почвой. Более того, 

выращивание растений в субстрате ТВ2-Н 

обеспечило им более высокий прирост био-

массы корней и процент приживаемости по 

сравнению с ранее рекомендованным вермику-

литом марки Випон-2. Использование смесей 

субстратов ТВ2-Н и Випон-2 с автоклавирован-

ной почвой имело преимущество по сравнению 

с использованием чистого термовермикулита, 

предоставляя растениям более полноценный 

питательный профиль. 

Таким образом, субстраты на основе термо-

вермикулита показали возможность успешной 

адаптации земляники ананасной при измене-

нии условий выращивания (переходе из in vitro 

в ex vitro). Тем не менее необходимы дальней-

шие исследования, касающиеся оптимизации 

субстратов для перевода регенерантов в ex vitro 

при микроклональном размножении разных ви-

дов растений. Это позволит улучшить практику 

клонального размножения и адаптации плодо-

во-ягодных, декоративных и экзотических куль-

тур, особенно в условиях Севера.
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Насекомые-вредители являются одной из основных угроз для сельскохозяйствен-

ной деятельности. Традиционно противодействие им осуществляется химическими 

средствами защиты (инсектицидами). Однако в их применении находят множество 

недостатков, основным из которых является токсикологическое воздействие на не-

целевые объекты, снижение биоразнообразия и развитие резистентности у насеко-

мых-вредителей. Для комплексной борьбы с ними необходимо знать особенности 

популяций – их фенотипический и генотипический состав. Сегодня молекулярно-

генетические исследования все чаще используются в оценке стабильности попу-

ляций, особенно методы RT-qPCR. Однако данный метод требует внимательного 

подбора референсных генов. В большинстве исследований обозначаются гены, экс-

прессия которых изменилась в ответ на некоторое воздействие, но практически не 

раскрывается, в отношении каких генов производилась нормализация генов-мише-

ней и проводилась ли предварительная оценка стабильности эталонных генов. Наше 

исследование осуществлялось на Musca domestica. Обладая коротким жизненным 

циклом и высоким репродуктивным потенциалом, комнатная муха часто служит мо-

дельным организмом для изучения популяционных процессов и механизмов инсек-

тицидной устойчивости у насекомых. В настоящее время в научных базах данных 

мало информации о подборе референсных генов для исследования экспрессии ге-

нов указанного объекта. В настоящей работе было протестировано четыре гена-кан-

дидата – RPS18, EF-1, 18S, GAPDH для оценки уровня транскриптов на трех линиях 

модельного организма Musca domestica. Анализ наиболее стабильных эталонных 

генов для 55 образцов проводился в программе RefFinder, которая использует не-

сколько алгоритмов оценки референсных генов: Delta Ct, BestKeeper, NormFinder и 

geNorm. По результатам исследования наиболее надежным признан ген EF-1.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: популяция; экспрессия генов; референсные гены; Musca do-

mestica; инсектициды; резистентность 
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Insec t pests are one of the major threats to agricultural activities. Chemical pesticides 

(insecticides) are commonly used to combat them. However, use of chemical pesticides 

has many disadvantages, the main ones are the toxicological effect on non-target objects, 

a decrease in biodiversity and resistance development in insect pests. A comprehensive 

insect pests control requires the knowledge of the populations features – their pheno-

typic and genotypic composition. Molecular genetic studies are becoming widely used in 

assessing populations stability, especially RT-qPCR methods. This method nevertheless 

needs careful selection of reference genes. Most studies identify genes which expres-

sion has changed in response to some stimulus, but little or no information is given about 

which genes were normalized to the target genes or whether the stability of the reference 

genes was previously assessed. This study was conducted on Musca domestica. With 

a short life cycle and high reproductive potential, the housefly often serves as a model 

organism for studying population processes and studying the mechanisms of insecticide 

resistance in insects. Current scientific databases lack information about the reference 

genes selection for studying the gene expression of the given object. In the study, four 

candidate-genes (RPS18, EF-1, 18S, GAPDH) were tested to assess transcript levels in 

three lines of the model organism Musca domestica. Analysis of the most stable refe-

rence genes for 55 samples was carried out in the RefFinder program, which uses several 

reference gene evaluation algorithms: Delta Ct, BestKeeper, NormFinder and geNorm. 

According to the study results, the EF-1 gene was found to be the most reliable.

K e y w o rd s: population; gene expression; reference genes; Musca domestica; insecti-

cides; resistance 

F o r  c i t a t i o n: Krestonoshina K. S., Melnichuk A. D. Selection of reference genes for 

RT-qPCR normalization in Musca domestica L. (Diptera: Muscidae). Trudy Karel’skogo 

nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2024. 

No. 7. P. 102–111. doi: 10.17076/eb1870

F u n d i n g. The study was carried out with financial support from the Ministry of Science 

and Higher Education of the Russian Federation within the framework of project 

No. 122122800052-9. 

Введение

Насекомые-вредители играют заметную 

роль в жизни человека. Они имеют фитоса-

нитарное, санитарно-эпидемиологическое и 

даже экономическое значение, нанося ущерб 

экономике сельскохозяйственных предприя-

тий – от поедания культур до распространения 

болезней [Замотайлов и др., 2009]. Сущест-

вуют разные подходы для борьбы с вредите-

лями. Так, одним из общепринятых методов 

является использование химических препара-

тов. Однако чрезмерное и неправильное ис-

пользование приводит к развитию резистент-

ности в популяциях вредителей, а также несет 

серьезные экологические риски. К экологи-

ческим рискам использования инсектицидов 

относят токсикологическое воздействие на 

нецелевые организмы [Горбатов и др., 2019]. 

Инсектициды наносят значительный ущерб 

окружающей среде и экосистемам, сокращая 

биоразнообразие и уничтожая виды, которые 

являются важными элементами трофических 

сетей [Джумаева и др., 2023]. Также остаточ-

ные вещества могут накапливаться в окружаю-

щей среде, в сельскохозяйственной продукции 

или питьевой воде и негативно воздействовать 

на здоровье человека и животных [Ананьева и 

др., 2021]. Разработка защитных мероприятий 

для прицельной борьбы с вредителями невоз-

можна без знания эколого-генетических харак-

теристик популяций вредителей и понимания 

их взаимодействия с окружающей средой. Учи-

тывая специфику отдельных особей и целых по-

пуляций, внедряя новые знания, борьбу с вре-

дителями можно сделать более эффективной и 

менее затратной, а также безопасной для неце-

левых видов [Оберемок и др., 2015]. 
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В настоящее время для оценки устойчиво-

сти популяций и их адаптивного потенциала 

все чаще используют молекулярно-генетиче-

ские исследования. Особое внимание уделяет-

ся поиску генов и мутаций, ассоциированных с 

развитием резистентности в популяциях насе-

комых-вредителей [Menozzi et al., 2004; Riveron 

et al., 2014; Boaventura et al., 2020]. Большинст-

во исследований основано на использовании 

разных подходов для изучения связей между 

фенотипом и генотипом. Анализ относитель-

ной экспрессии генов очень важен во многих 

областях биологических исследований. Пони-

мание характера экспрессии генов обеспечи-

вает наибольшую вероятность идентификации 

генов, связанных с новыми биологическими 

процессами, а также предоставляет возмож-

ность изучения сложных регуляторных сетей 

[Segal et al., 2003]. Полимеразная цепная ре-

акция в реальном времени (RT-qPCR) широко 

используется сегодня для изучения и оценки 

уровня транскриптов, и для надежной коли-

чественной оценки важно правильно выбрать 

эталонные гены. Эталонные гены, их также на-

зывают референсные или гены домашнего хо-

зяйства, включают в себя гены со стабильной и 

высокой экспрессией в разных эксперименталь-

ных условиях (разные группы, стадии развития, 

тип ткани и действие внешних стимулов). Наи-

более часто используют гены β-актина (АСТВ), 

18S рРНК (18S), фактора элонгации 1 (EF1), 

тубулин (TUB) и глицеральдегид-3-фосфатде-

гидрогеназы (GAPDH) [Thellin et al., 1999; Zhong 

et al., 2013]. Однако экспрессия эталонных генов 

не всегда стабильна и может изменяться в зави-

симости от метода отбора проб или условий, что 

может быть причиной неверной интерпретации 

результатов и невозможности воспроизводимо-

сти экспериментов [Zhou et al., 2013].

Комнатная мухa – Musca domestica Linnaeus, 

1758 (Diptera: Muscidae) обладает коротким 

жизненным циклом и высоким репродуктивным 

потенциалом, реализуемым в лабораторных 

условиях, что делает ее удобным модельным 

объектом для изучения различных генетиче-

ских и популяционных процессов [Никоноров, 

Беньковская, 2013]. Также данный объект ча-

сто используется для изучения молекулярно-

генетических основ развития резистентности 

к инсектицидам. Помимо прочего она име-

ет медицинское, санитарное и ветеринарное 

значение, так как является механическим пе-

реносчиком более 300 видов опасных возбу-

дителей инфекций человека и животных, таких 

как амебная дизентерия, брюшной тиф, глист-

ные и риккетсиозные инфекции и прочее [Hus-

sam, 2015; Hassan et al., 2022; Olagunju, 2022; 

Otu-Bassey et al., 2022; Monyama et al., 2022; 

Nayduch et al., 2023]. Поэтому контроль числен-

ности популяции данного вида имеет важное 

практическое значение. На сегодняшний день 

очень мало информации об отборе и стабиль-

ности референсных генов для M. domestica. 

С целью обнаружения стабильно экспрессиру-

ющихся референсных генов нами были проана-

лизированы три различных линии M. domestica – 

две лабораторные линии и одна селективная.

Материалы и методы

Объектом исследования служили 10-днев-

ные пупарии комнатной мухи Musca domestica 

двух лабораторных линий Lab TY и Lab UF, не 

подвергавшихся воздействию инсектицидами, 

и линии NikR_Cl. Линия Lab TY была получена 

из Новосибирского аграрного университета в 

2009 году, линия Lab UF – из лаборатории био-

химии адаптивности насекомых Института 

биохимии и генетики УФИЦ РАН в 2023 году. 

Линия NikR_Cl была получена нами из природ-

ной популяции Nik путем селекции инсектици-

дом (Пирафен КЭ, д. в. хлорфенапир, 360 г/л). 

Особи всех линий содержались в боксах с под-

держанием постоянной температуры 27 ± 1 °С 

и относительной влажности воздуха 50 ± 5 %. 

В исследовании использовали тотальную РНК 

(тотРНК), выделенную из 24 особей Lab TY, 

19 особей Lab UF и 12 особей NikR_CL. 

Тотальную РНК выделяли с помощью микро-

колонок HiPure Total RNA Kit (Magen, Китай), 

дополнительно обрабатывая ДНКазой I. Коли-

чество и качество тотРНК оценивали спектро-

фотометрически на приборе Nano-500 Allsheng 

(Китай) по соотношению оптической плотно-

сти при длине волн 260/280 нм (коэффициент 

поглощения 1,9–2,1). Целостность фракций 

тотРНК проверяли в 1% агарозном гель-элек-

трофорезе (рис. 1). Первую цепь кДНК синте-

зировали с помощью набора MMLV RT (Evrogen, 

Россия) согласно инструкции производите-

ля. Праймеры были разработаны с использо-

ванием программного обеспечения Primer3 

в сочетании с Beacon designer 5.0. ПЦР в ре-

альном времени проводили, используя смесь 

BioMaster HS-qPCR SYBR Blue (Biolabmix, Рос-

сия), на амплификаторах iQ5 (Bio-Rad, США) и 

Gentier 96E (TianLong, Китай). Каждую реакцию 

проводили не менее чем в двух повторах, для 

исключения загрязнения реагентов исполь-

зовали нематричный контроль и негативный 

контроль. Стандартную кривую строили для 

каждого отобранного гена M. domestica с ис-

пользованием 10-кратных серийных разведе-

ний объединенной кДНК.
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Проверка специфичности праймеров для 

RT-qPCR проводилась в несколько этапов: 

1. Выравнивание последовательности прай-

мера в BLAST NCBI; 

2. Анализ кривых плавления продукта ПЦР 

(рис. 2); 

3. Электрофорез продуктов ПЦР в 6% 

ПААГ-геле. 

Условия амплификации были одинаковы 

для каждого праймера: на первом этапе пре-

инкубация при 95 °C в течение 5 минут, далее 

35 циклов денатурация по 1 минуте при 95 °C, 

отжиг 20 секунд при 58 °C и элонгация 20 се-

кунд при 72 °C.

Статистическую обработку данных и ран-

жирование по коэффициенту нормализации 

проводили в программе RefFinder по необ-

работанным значениям пороговых циклов 

(Ct). Анализ кривых плавления продукта ПЦР 

выполняли с помощью стандартного ПО ам-

плификатора Gentier 96E (рис. 2). Значения 

Ct рассчитаны стандартным ПО амплифи-

каторов при значении пороговой линии 50. 

Результаты представлены в виде Box-plot с обо-

значением медиан, верхнего и нижнего квар-

тилей, а также усов, обозначающих минимум и 

максимум. Построение графика делали при по-

мощи программного обеспечения Python 3.11.

Результаты и обсуждение

Кандидаты в референсные гены отбира-

лись по двум критериям: 1) наибольшая часто-

та использования в аналогичных исследова-

ниях и 2) разница в функциональном классе. 

Были выбраны гены 18SРНК, 18S (GeneBank: 

1135100218) – цитозольная малая рибосо-

мальная субъединица; GAPDH (GenBank: 

DQ386609.1) – глицеральдегид-3-фосфатде-

гидрогеназа, оксидоредуктаза в гликолизе и 

глюконеогенезе; рибосомальный протеин S18, 

RPS18 (GeneBank: KC424479.1) – компонент 

40S субъединицы рибосомы и фактор элонга-

ции 1, EF-1 (GeneBank: GQ465788.1) – катализ 

GTP-зависимого связывания аминоацил-тРНК 

и рибосомы (табл.).

Рис. 1. Электрофореграмма образцов после одновременного выделения 

геномной ДНК и суммарной РНК, 1% агарозный гель: 

1–3 – разные образцы выделенной ДНК; 4–6 – выделенная РНК из этих же образцов

Fig. 1. Electrophoregram of samples after simultaneous isolation of genomic DNA 

and total RNA, 1% agarose gel: 

1–3 – different samples of isolated DNA; 4–6 – isolated RNA from the same samples

1  2  3    4  5  6
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Значения Сt, отражающие уровень экспрес-

сии выбранных для исследования референс-

ных генов, варьировали от 14 до 27 циклов 

(рис. 3). Для RPS18 были характерны самые низ-

кие значения пороговых циклов Ct (от 14,855), 

что говорит о наиболее высоком уровне транс-

криптов. Экспрессия гена 18S характеризова-

лась поздними пороговыми циклами (> 25 Ct) 

и, следовательно, низким уровнем экспрессии, 

что не соответствует критериям для эталонных 

генов. Ранжирование по коэффициенту норма-

лизации проводили в программе RefFinder, ко-

торая использует несколько алгоритмов оцен-

ки референсных генов: Delta Ct, BestKeeper, 

NormFinder и geNorm. На основе рейтингов 

каждой программы присваивается соответст-

вующий вес отдельному гену и рассчитывается 

среднее геометрическое их весов для общего 

итогового рейтинга.

Анализ Delta Ct представляет собой ме-

тод, при котором происходит сравнение отно-

сительной экспрессии «пар генов» в каждом 

образце. Принимая во внимание все гены и 

сравнивая все возможные комбинации генов, 

формируется закономерность, согласно ко-

торой гены имеют тенденцию ассоциировать-

ся либо с повышенным, либо с пониженным 

уровнем отклонения ΔCt и, следовательно, с 

увеличением или со снижением уровня вариа-

бельности экспрессии генов [Silver et al., 2006]. 

Рис. 2. Кривые плавления продуктов RT-qPCR (TianLong, Китай)

Fig. 2. Melting curves of RT-qPCR products (TianLong, China)

Эталонные гены-кандидаты, оцененные в этом исследовании

Reference candidate genes evaluated in this study

Символ гена

Gene symbol

Название гена

Gene name

Последовательность праймера (5`→ 3`) 

прямой/обратный

Primer sequence (5`→ 3`) forward/reverse

Tm
Длина ампликона (bp)

Amplicon size (bp)

RPS18
Рибосомальный белок s18

Ribosomal proteins18

ATCGTCACCATCATCTCCAAC

TTCTTCAAGCGTTCCAAATCG
59 149

EF -1
Фактор элонгации

Elongation factor

TAAGGAAGGTAACGCTGAAGG

CAAGGGCAAACGCAAAGG
59      9

18S
18S рибосомальная РНК

18S ribosomal RNA

CTACAACGATGATGAAGCCAAG

ACCAGAACCACAGCCAATATC
59.2 145

GAPDH

Глицеральдегид-3-

фосфатдегидрогеназа

Glyceraldehyde-3-

phosphate dehydrogenase

GTCATCATCTCCGCTCCATC

GTCTGGCTTGTAGGCATCC
57.4    85
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При соблюдении показателя меры стабильно-

сти экспрессии (М) не более 1,5 ген считает-

ся стабильным. В анализе этот показатель не 

выполнялся для двух генов: GAPDH (M = 1,94) 

и RPS18 (M = 1,583) во всех трех популяциях 

(Lab TY, Lab UF и NikR_CL). EF-1 демонстрировал 

наиболее стабильную экспрессию (M = 1,293) 

по отношению к остальным генам-кандидатам. 

Анализ BestKeeper также оценивает взаи-

мосвязи между возможными парами эталон-

ных генов, проводя многократный анализ кор-

реляций с использованием исходных значений 

Ct для каждого гена. BestKeeper присваивает 

собственный индекс, основанный на среднем 

геометрическом значении Ct всех потенциаль-

ных референсных генов, а также считает коэф-

фициент вариации (CV) и стандартное откло-

нение (SD) каждого гена-кандидата на основе 

всех значений Ct. Алгоритм считает наиболее 

стабильными генами те, в которых был наи-

меньший коэффициент вариации и стандарт-

ного отклонения (CV+SD). Гены со стандартным 

отклонением выше 1 рекомендуется отбрасы-

вать [Pfaffl et al., 2004]. Учитывая данные пока-

затели, алгоритм BestKeeper ранжировал гены-

кандидаты в следующем порядке: 18S (0,721), 

EF-1 (0,993), RPS18 (1,166), GAPDH (1,206), где 

18S наиболее стабильный ген. 

Анализ NormFinder основан на математиче-

ской модели, которая автоматически вычисляет 

значение стабильности для всех генов – канди-

датов на нормализацию, протестированных на 

наборе образцов, содержащем любое количест-

во образцов, организованных в любое заданное 

количество групп. Более стабильные гены долж-

ны иметь более низкое среднее значение М 

[Andersen et al., 2004]. NormFinder ранжиро-

вал гены от наиболее стабильно экспресси-

рующихся к наименее в следующем поряд-

ке: EF-1 (M = 0,185) > 18S (M = 0,81) > RPS18 

(M = 1,216) > GAPDH (M = 1,757). 

Анализ geNorm основан на том принципе, 

что соотношение экспрессии двух идеальных 

генов внутреннего контроля идентично во всех 

образцах, независимо от экспериментальных 

условий или типа клеток. Таким образом, из-

менение коэффициентов экспрессии двух ре-

альных генов «домашнего хозяйства» отражает 

тот факт, что один (или оба) гена не экспрес-

сируются (экспрессируются) постоянно, при 

этом увеличение вариации соотношения соот-

ветствует снижению стабильности экспрессии. 

Для каждого контрольного гена определяется 

парная вариация со всеми другими контроль-

ными генами как стандартное отклонение ло-

гарифмически преобразованных коэффици-

ентов экспрессии и определяется показатель 

стабильности внутреннего контрольного гена M 

как средняя парная вариация конкретного 

гена со всеми другими контрольными генами. 

Рис. 3. Значения Ct референсных генов

Fig. 3. Ct values of reference genes
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Гены с наименьшими значениями M имеют 

наиболее стабильную экспрессию. Предпо-

лагается, что контрольные гены не регулиру-

ются совместно, а следовательно, поэтапное 

исключение гена с самым высоким значени-

ем M приводит к комбинации двух консти-

тутивно экспрессируемых генов домашне-

го хозяйства, которые имеют наиболее ста-

бильную экспрессию в тестируемых образцах 

[Vandesompele et al., 2002]. Ранжирование ге-

нов-кандидатов по значению М привело к сле-

дующим результатам: 18S | EF-1 (M = 1,056) 

> RPS18 (M = 1,19) > GAPDH (M = 1,565), где 

гены 18S и EF-1 являются наиболее стабильно 

экспрессирующимися. 

Результаты всех четырех алгоритмов не-

сколько отличались между собой, а ранжиро-

вание по итоговому баллу всех алгоритмов в 

программе RefFinder представило следующий 

рейтинг: EF-1 (M = 1,189) > 18S (M = 1,414) > 

RPS18 (M = 3) > GAPDH (M = 4), где EF-1 – наи-

более стабильный ген для всех трех иссле-

дуемых популяций M. domestica, а GAPDH – 

наименее стабильный (рис. 4).

В 2000 году Судзуки с соавторами показали, 

что в исследованиях по оценке уровня экспрес-

сии генов, результаты которых опубликованы 

во влиятельных журналах, использовали один 

ген домашнего хозяйства, и это до сих пор яв-

ляется обычной практикой [Suzuki et al., 2000]. 

Однако совершенно очевидно, что многие из 

этих контрольных генов могут демонстриро-

вать значительную вариабельность экспрессии 

в зависимости от ткани, возраста объекта, экс-

периментальных условий и т. д. [Zhong, Simons, 

1999; Deindl et al., 2002; Radonić et al., 2004]. 

Поэтому соответствующая проверка генов до-

машнего хозяйства в любой новой эксперимен-

тальной системе имеет решающее значение 

и использование более одного референсного 

гена приведет к более точным и воспроизводи-

мым результатам в дальнейшем.

Заключение

В нашем исследовании с использованием 

нескольких алгоритмов наиболее стабильно 

экспрессирующимися генами признаны EF-1 и 

18S. Однако 18S, несмотря на то, что экспрес-

сируется с минимальной вариабельностью в 

разных группах, демонстрирует достаточно 

низкую экспрессию (> 25 Ct), что делает его 

неподходящим кандидатом для дальнейших 

исследований. RPS18 был исключен алгорит-

мами Delta Ct и BestKeeper, что наводит на 

сомнения в дальнейшем его использовании в 

качестве референсного гена. GAPDH проде-

монстрировал наибольшую вариабельность 

экспрессии для всех четырех алгоритмов 

(Delta Ct, BestKeeper, NormFinder и geNorm), 

Рис. 4. Ранжирование референсных генов по комплексному рейтингу программы RefFinder (скрин-

шот программы RefFinder): слева наиболее стабильные гены, справа наименее стабильные гены 

Fig. 4. Ranking of the reference genes by comprehensive ranking of the RefFinder program (screenshot of 

the RefFinder program): the most stable genes are shown on the left, the least stable genes – on the right
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что делает его использование в качестве рефе-

ренсного гена невозможным. В результате мы 

можем использовать только один из рассмо-

тренных эталонных генов – EF-1, что является 

недостаточным. Поэтому необходимо расши-

рять исследование и изучать другие гены-кан-

дидаты, например тубулин, b-актин и др.

Качественные исследования генетических и 

эпигенетических механизмов приспособления 

позволят более точно оценить устойчивость по-

пуляционных генофондов и спрогнозировать на-

правление эволюционных процессов. Опираясь 

на эти знания, можно разработать более точные 

стратегии по борьбе с вредителями, а значит, 

свести к минимуму экологические риски. 

Авторы выражают благодарность коллек-

тиву лаборатории генетики Института биоло-

гии КарНЦ РАН за возможность проведения 

научной стажировки, обучения и выполнения 

части исследовательской работы на базе ЦКП 

КарНЦ РАН.
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ИЗМЕНЕНИЕ ЭКСПРЕССИИ ДЛИННЫХ НЕКОДИРУЮЩИХ 

РНК В ЛЕЙКОЦИТАХ ПЕРИФЕРИЧЕСКОЙ КРОВИ БОЛЬНЫХ 

РЕВМАТОИДНЫМ АРТРИТОМ НА ФОНЕ ПРИЕМА 

МЕТОТРЕКСАТА

О. В. Балан1*, И. Е. Малышева1, М. В. Зарецкая1, 

И. М. Марусенко2, О. Ю. Барышева2

1 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

   Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910), *ovbalan@mail.ru
2 Петрозаводский государственный университет (пр. Ленина, 33, Петрозаводск, 

   Республика Карелия, Россия, 185910) 

Некодирующие РНК играют важную роль в регуляции врожденной и адаптивной 

иммунной системы в норме и при развитии различных патологий, в том числе ауто-

иммунных заболеваний. Некоторые некодирующие РНК были идентифицированы 

как перспективные биомаркеры для диагностики ревматоидного артрита. Тем не 

менее многие вопросы, связанные с механизмом действия, а также особенностями 

их функционирования при взаимодействии с различными лекарственными препа-

ратами, все еще остаются нерешенными. В настоящей работе получены новые дан-

ные об особенностях экспрессии длинных некодирующих РНК BLACAT1, DANCR1, 

MALAT1 и GAS5 в лейкоцитах периферической крови пациентов с ревматоидным 

артритом до назначения терапии и на фоне приема базисного противовоспали-

тельного антиревматического препарата метотрексат. Статистически значимое 

повышение уровня транскриптов BLACAT1, DANCR1 и MALAT1 и снижение GAS5 в 

лейкоцитах периферической крови выявлено у пациентов с ревматоидным артри-

том до назначения терапии и у пациентов, резистентных к метотрексату, в сравне-

нии с контрольной группой здоровых доноров и больных ревматоидным артритом 

с положительным ответом на данный препарат (p = 0,05). Выявлена положитель-

ная корреляционная зависимость между содержанием днРНК DANCR1, уровнем 

экспрессии IL6 (r = 0,55, p = 0,01) и концентрацией С-реактивного белка (r = 0,48, 

p = 0,03). Обнаружена корреляционная зависимость между исследуемыми днРНК 

и экспрессией генов, кодирующих мембранные транспортеры сем. ABC (ABCB1) и 

SLC (RFC1). Уровень экспрессии ABCB1 находится в тесной положительной связи 

с MALAT1 и BLACAT1 (r = 0,49, p < 0,001; r = 0,64, p < 0,05), а гена SLC19A1, коди-

рующего фолатный переносчик RFC1, – с GAS5 (r = 0,55; p < 0,001). Таким образом, 

результаты исследований свидетельствуют не только о вовлечении днРНК MALAT1, 

BLACAT1 и GAS5 в патогенез ревматоидного артрита, но и о вероятном участии 

их в формировании ответа пациентов на базисный антиревматический препарат 

метотрексат.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: ревматоидный артрит; метотрексат; лекарственная 

устойчивость; длинные некодирующие РНК; BLACAT1; DANCR1; MALAT1; GAS5
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Non-coding RNAs play an important role in the regulation of the innate and adaptive im-

mune system both in health and in the development of various pathologies, including au-

toimmune diseases. Some non-coding RNAs have been identified as promising biomar-

kers for the rheumatoid arthritis diagnosis. However, many issues related to the mechanism 

of action, as well as the features of their functioning during interaction with various drugs, 

still remain unresolved. In this study new data about the expression of long non-coding 

RNAs BLACAT1, DANCR1, MALAT1 and GAS5 in peripheral blood leukocytes of patients 

with rheumatoid arthritis before therapy and during treatment with the disease-modifying 

antirheumatic drug methotrexate were obtained. The BLACAT1, DANCR1 and MALAT1 

transcripts in peripheral blood leukocytes were significantly overexpressed while GAS5 

was underexpressed in patients with rheumatoid arthritis before therapy and in patients 

resistant to methotrexate compared to the control group of healthy donors and patients 

with rheumatoid arthritis with a positive response to this treatment (p < 0.05). A positive 

correlation was found between DANCR1 content, the level of IL6 expression (r = 0.55, 

p = 0.01) and the concentration of C-reactive protein (r = 0.48, p = 0.03). Also, the studied 

lncRNAs correlated with the expression of the genes encoding membrane transporters of 

the ABC (ABCB1) and SLC (RFC1) families. The expression level of ABCB1 was in close 

positive correlation with MALAT1 and BLACAT1 (r = 0.49, p < 0.001; r = 0.64, p < 0.05), 

and the expression of the SLC19A1 gene, encoding the folate transporter RFC1, corre-

lated with GAS5 (r = 0.55; p < 0.001). Thus, the results of this study indicate not only the 

involvement of lncRNAs MALAT1, BLACAT1 and GAS5 in the pathogenesis of rheumatoid 

arthritis, but also their probable participation in the formation of patients’ response to the 

disease-modifying antirheumatic drug methotrexate.

K e y w o rd s: rheumatoid arthritis; methotrexate; drug resistance; long non-coding RNAs; 

BLACAT1; DANCR1; MALAT1; GAS5

F o r  c i t a t i o n: Balan O. V., Malysheva I. E., Zaretskaya M. V., Marusenko I. M., Baryshe-

va O. Yu. Changes in the expression of long non-coding RNAs in peripheral blood leuco-

cytes of rheumatoid arthritis patients during methotrexate treatment. Trudy Karel’skogo 

nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2024. 

No. 7. P. 112–122. doi: 10.17076/eb1975

F u n d i n g. This study was carried out under state assignment to KarRC RAS (FMEN-

2022-0009).

Введение

Ревматоидный артрит (РА) – хроническое ау-

тоиммунное воспалительное заболевание со-

единительной ткани, характеризующееся пре-

имущественным поражением периферических 

суставов, развитием эрозивно-деструктивных 

изменений хрящевой и костной ткани, а также 

быстрым развитием внесуставных изменений 

[Насонов, 2006]. Современная концепция тера-

пии ревматоидного артрита, «Treat to Target» – 

«лечение до достижения цели», стойкой 
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длительной ремиссии, предполагает использо-

вание как традиционных болезнь-модифици-

рующих препаратов в сочетании с противово-

спалительными лекарственными средствами 

стероидной и нестероидной природы, так и 

биологических, а также таргетных синтетиче-

ских препаратов (ингибиторы JAK, SYR). Не-

смотря на активное внедрение новых генно-

инженерных биологических лекарственных 

средств, базисный антиревматический препа-

рат метотрексат (МТ) продолжает оставаться 

«золотым стандартом» лечения данного забо-

левания [Kreemer, 2004; Ranganathan, McLeod, 

2006]. В терапии РА используются относи-

тельно низкие дозы (10–20 мг/нед) МТ, тогда 

как при различных онкологических заболева-

ниях дозировка препарата существенно выше 

(100–1000 мг/м2). Однако и в том, и другом слу-

чае, действуя в качестве антагониста фолиевой 

кислоты, метотрексат ингибирует синтез ДНК, 

РНК и белка в клетке в результате конкурент-

ного, относительно необратимого связывания 

с дигидрофолатредуктазой, что препятствует 

восстановлению дигидрофолата в тетрагид-

рофолат [Cutolo et al., 2001; Montesinos et al., 

2003]. Мощная противовоспалительная актив-

ность МТ реализуется за счет индукции обра-

зования эндогенного антивоспалительного ме-

диатора аденозина, в результате чего происхо-

дит снижение синтеза интерлейкинов 1, 2, 6, 8 

и фактора некроза опухоли (ФНО). Несмотря на 

длительное и весьма разностороннее примене-

ние метотрексата, весь спектр его эффектов до 

конца не ясен. Тем не менее понимание меха-

низмов действия МТ важно с точки зрения вы-

явления пациентов с первичной и нередко воз-

никающей в процессе терапии вторичной рези-

стентностью к ранее эффективному препарату. 

Ответ пациентов на МТ связан прежде всего с 

функционированием системы поглощения, вну-

триклеточного распределения и выведения ле-

карственных препаратов, ключевыми детерми-

нантами которой являются трансмембранные 

белки семейства АТФ-связывающей кассеты 

(ABC) и переносчиков растворенных веществ 

(SLC). ABC-транспортеры, прежде всего MDR1 

и MRP1 (кодируемые генами ABCB1 и ABCC1 

соответственно), модулируют фармакокинети-

ку МТ посредством его выведения через кле-

точные мембраны, в то время как SLC-перенос-

чики, преимущественно RFC1 (кодируемый ге-

ном SLC19A1), обеспечивают внутриклеточный 

транспорт МТ [Puris et al., 2023]. Следует отме-

тить, что наиболее распространенными меха-

низмами приобретенной резистентности к МТ 

являются нарушение транспорта основным его 

переносчиком RFC1 (Reduced folate carrier 1), 

повышенные уровни дигидрофолатредуктазы 

(DHFR) и нарушение процессов полиглутами-

лирования [Ranganathan, McLeod, 2006]. На се-

годняшний день идентифицировано множество 

полиморфных вариантов генов, кодирующих 

ферменты и транспортеры, метаболизирую-

щие МТ. Однако большие межиндивидуальные 

различия в ответе на лекарственный препарат 

не могут быть объяснены лишь генетическими 

факторами. 

Все больше внимания в последние годы 

уделяется изучению роли эпигенетических ме-

ханизмов в формировании терапевтического 

ответа пациентов. В отличие от генетических 

аберраций, сохраняющихся на протяжении 

всей жизни, эпигенетические изменения край-

не динамичны, строго индивидуальны и могут 

различаться на организменном, тканевом и 

клеточном уровнях, а также в одной и той же 

клетке в зависимости от микроокружения, по-

зволяя быстро адаптироваться к меняющимся 

условиям среды. Как одни из важнейших эпи-

генетических факторов, участвующих в моди-

фикации хроматина, регуляции транскрипции 

и посттрансляционных изменений, длинные 

некодирующие РНК (днРНК) играют важную 

роль во многих биологических процессах, та-

ких как пролиферация, рост, дифференци-

ровка, апоптоз, в норме и при развитии раз-

личных патологий [Lipovich et al., 2010; Wang 

et al., 2020] и могут рассматриваться в качест-

ве перспективных маркеров терапевтического 

ответа на тот или иной препарат, в том числе 

МТ. Было высказано предположение, что мо-

дуляция воспалительных состояний различны-

ми дозами метотрексата действует посредст-

вом изменения активности сигнальных путей 

JAK/STAT, WNT/b-catenin AKT/mTOR, которые 

могут контролироваться непосредственно 

нкРНК. Например, WNT/b-catenin-сигнальный 

путь, приводящий к развитию ABCB1-опо-

средованной резистентности, может быть ак-

тивирован повышением экспрессии и содер-

жания днРНК MALAT1 [Li et al., 2019]. Помимо 

непосредственного связывания со своими 

целевыми мишенями днРНК могут выступать 

в роли конкурентных РНК при взаимодействии 

с миРНК, формируя так называемые эндоген-

ные сети circRNA/lncRNA/miR/mRNA и модули-

руя экспрессию и активность миРНК и их целе-

вых генов [Fabian et al., 2010]. Так, GAS5 участ-

вует в формировании эндогенных сетей GAS5/

miR-361-5p/PDK4 и GAS5/miR-103/FGF21/

PI3/AKT в хондроцитах, снижая пролифера-

цию и стимулируя в них апоптоз, что приводит 

к ускорению разрушения хряща [Chen et al., 

2020a; Gao et al., 2020; Zhang et al., 2021b]. 



115
  Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2024. № 7

Недавние исследования выявили связь меж-

ду фенотипом лекарственной устойчивости 

и регуляцией экспрессии генов посредством 

днРНК. Показано, что днРНК могут динамиче-

ски изменяться в ответ на различные лекар-

ственные препараты и влиять на экспрессию 

генов, участвующих в остановке клеточного 

цикла, ингибировании апоптоза и восстанов-

лении повреждений ДНК [Zhang et al., 2017]. 

Однако следует отметить, что большая часть 

данных, представленных в литературе, посвя-

щены изучению роли днРНК в формировании 

лекарственной устойчивости опухолевыми 

клетками различного генеза и локализации. 

Так, в клетках гепатоцеллюлярной карцино-

мы показана способность днРНК H19 взаи-

модействовать непосредственно с промо-

торной областью гена ABCB1, защищая его 

от метилирования и обеспечивая высокий 

уровень его экспрессии [Tsang, Kwok, 2007]. 

При колоректальном раке H19 активирует 

путь β-катенина путем секвестрации miR-141 

[Ren et al., 2018], а TUG1 опосредует устой-

чивость к метотрексату через эндогенную ось 

miR-186/CPEB2 [Li et al., 2017]. Повышение 

уровня днРНК BLACAT1 в оксалиплатин-рези-

стентных клетках рака желудка блокирует miR-

361, способствуя экспрессии генов ABCB1 и 

ABCC1 [Wu et al., 2018]. В клетках рака легкого 

днРНК MALAT1, связывая miR-101, повышает 

экспрессию SOX9 через Wnt-сигнальный путь. 

В то же время SOX9 может напрямую взаимо-

действовать с промотором MALAT1, активируя 

его транскрипцию. Таким образом, MALAT1, 

miR-101 и SOX9 образуют петлю обратной свя-

зи, участвуя в развитии резистентности клеток 

рака легких к цисплатину [Chen et al., 2017]. 

Учитывая тот факт, что фибробластоподобные 

синовиальные клетки больных ревматоидным 

артритом подобно раковым клеткам характе-

ризуются высокой пролиферативной актив-

ностью, повышенной миграционной и инва-

зивной способностью, а также устойчивостью 

к апоптозу, можно предположить, что спектр 

нкРНК и механизмы, посредством которых 

они участвуют в регуляции экспрессии генов, 

в том числе отвечающих за формирование 

фенотипа лекарственной устойчивости, могут 

быть сходны. Подтверждением этому служат 

исследования, проведенные Чжан и коллега-

ми, которые продемонстрировали, что днРНК 

TUG1 способствует повышению скорости по-

требления глюкозы и снижению апоптоза в 

синовиальных фибробластах больных ревма-

тоидным артритом посредством ингибирова-

ния miR-34a-5p и активации LHDA, ключево-

го фермента метаболизма глюкозы, подобно 

тому, как это происходит в опухолевых клетках 

[Zhang et al., 2021a]. В связи с этим целью дан-

ного исследования является анализ экспрес-

сии длинных некодирующих РНК BLACAT1, 

DANCR1, MALAT1 и GAS5 в лейкоцитах пери-

ферической крови больных ревматоидным ар-

тритом на фоне приема метотрексата.

Материалы и методы

Материалом для исследования служили 

образцы периферической венозной крови здо-

ровых доноров и больных ревматоидным ар-

тритом, полученные при содействии Центра 

медико-биологических исследований КарНЦ 

РАН и Кафедры госпитальной терапии Меди-

цинского института им. профессора А. П. Зиль-

бера ПетрГУ. Диагноз ревматоидный артрит 

устанавливался врачами отделения ревма-

тологии на основании критериев ACR/EULAR 

2010 г. Активность заболевания оценивали по 

индексу DAS28 (Disease Activity Score). Эф-

фективность терапии оценивали на основании 

клинико-лабораторных показателей. Критерии 

исключения общие для доноров изучаемых 

групп: перенесенные в последний месяц ин-

фекционно-воспалительные заболевания, ку-

рение, сахарный диабет, беременность и лак-

тация, индекс массы тела ⩾ 30 кг/м2. Инфор-

мационное согласие получено от всех участ-

ников исследования. Работа утверждена ко-

митетом по медицинской этике при ФГБОУ ВО 

«Петрозаводский государственный универси-

тет» и Министерстве здравоохранения Респуб-

лики Карелия (протокол № 2 от 09.09.2024 г.). 

Включенные в исследование пациенты (72 че-

ловека) были разделены на 4 группы: I гр. – 

контроль/здоровые доноры; II гр. – больные 

РА до назначения терапии, III гр. – больные РА 

с положительным ответом на терапию МТ в со-

четании с фолиевой кислотой, IV гр. – больные 

РА с неэффективной терапией МТ. Подробное 

описание представлено в табл. 1. Содержа-

ние С-реактивного белка (СРБ-ИФА-БЕСТ вы-

сокочувствительный, «ВекторБест», Россия) 

и уровень антител к циклическому цитрулли-

нированному пептиду (АЦЦП-ИФА-IgG-LP, 

«ЛабПэк», Россия) в сыворотке крови опреде-

ляли методом иммуноферментного анализа по 

протоколам производителя. Измерения опти-

ческой плотности проводили на планшетном 

мультимодальном ридере SuPerMax3100 (Flash 

Spectrum, КНР).

Тотальную РНК выделяли из лейкоцитов пе-

риферической крови (ЛПК) с использованием 

реагента PureZOL (Bio-Rad, США) и обрабаты-

вали ДНКазой (1 ед. а.) («Евроген», Россия). 
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Синтез комплементарной цепи ДНК проводили с 

применением готового набора реагентов M-MLV 

RT kit («Евроген», Россия). Контроль количества 

и качества выделенной РНК и синтезированной 

ДНК проводили на спектрофотометре Nano-500 

(Allsheng, КНР). Нуклеотидные последователь-

ности праймеров сконструированы в программе 

Beacon Designer 5.0 и представлены в табл. 2.

Уровень экспрессии днРНК определяли в 

ЛПК методом полимеразной цепной реакции в 

режиме реального времени (ПЦР-РВ) с исполь-

зованием LightCycler 96 (Roche, Швейцария). 

Таблица 1. Клинико-лабораторные показатели пациентов, включенных в исследование

Table 1. Clinical and laboratory parameters of the patients enrolled in the study

Показатель

Parameter

Условно 

здоровые

доноры

Conditionally healthy

donors

Пациенты с ревматоидным артритом

Patients with rheumatoid arthritis

Без терапии

Without therapy

На терапии метотрексатом

Methotrexate treatment

С положительной 

динамикой

Methotrexate sensitive

Резистентные к 

метотрексату

Methotrexate resistance

Количество

Number 
18 12 21 21

Средний возраст, л.

Average age, yrs
46,56 ± 2,69 54,71 ± 3,19 58,14 ± 4,23 60,14 ± 1,95

Дозировка МТ, мг/нед

МТX dose, mg/w
-   -  12,5 ± 1,32 6,25 ± 1,25

DAS28

DAS28
-  5,82 ± 1,38  4,07 ± 0,39 4,87 ± 0,79

СОЭ, мм/час

ESR, mm per hour
7,17 ± 0,88 106,50 ± 5,73* 20,44 ± 4,78*   45,67 ± 7,89*

СРБ, мг/л

CRP, mg/L
1,2 ± 0,8  43,35 ± 4,73*    8,42 ± 4,92*   15,24 ± 8,67*

АЦЦП, ед/мл

ACCP, U/ml
2,63 ± 0,27     86,56 ± 13,15* 20,19 ± 2,45* 234,41 ± 8,87*

Примечание. Данные представлены в M ± m. P < 0,05 по сравнению с: * – условно здоровыми донорами;  – больными РА с 
положительной динамикой на терапию МТ.

Note. Data are presented as M ± m. P < 0.05 compared with: * – conditionally healthy donors;  – RA patients with positive dynamics 
on MTX therapy.

Таблица 2. Нуклеотидные последовательности праймеров для ПЦР в реальном времени

Table 2. Oligonucleotide sequences of primers for Real-Time PCR

№ п/п

No.

Название

гена

Gene name 

Номер доступа в NCBI

Accession

number

Последовательности прямого 

и обратного праймеров

Sequences of forward and reverse primers

Размер ПЦР фрагмент, н. п.

PCR-fragment length, b. p.

1 BLACAT1 NM_001397426
5’-atccctggaggaagtcgtca-3’

5-’cccacgaggaaaacccttga-3’
125

2 DANCR1 NR_024031.2
5’-agcgcaggttgacaactaca-3’

5’-ggacacgtggttgctacaag-3’
156

3 MALAT1 NR_144567.1
5’-acgagttgtgctgctatcttag-3’

5’-gattctgtgttatgcctggttag-3’
180

4 GAS5 NR_002578.4
5’-gactcctgtgaggtatggtg-3’

5’-gctattctcatccttccttggg-3’
94

5 ABCB1 NM_001348945.2
5’-ggaaagtgctgcttgatggc-3’

5’-ggcatgtatgttggcctcct-3’
194

6 SLC19A1 NM_194255.4 
5’-gctacctttgcttctacggc-3’

5’-gatctcgttcgtgacctgctc-3’
116

7 IL6 NM_000600.5
5’-ccaccgggaacgaaagagaa-3’

5’-gagaaggcaactggaccgaa-3’
92

8 18s RNA NR_146119
5’-agaaacggctaccacatcca-3’

5’-caccagacttgccctcca-3’
169

9 RPL19 NM_000981.4
5’-aatcgccaatgccaactc-3’

5’-ccttccgcttacctatgc-3’
155
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В качестве референсных генов использовали 

18s RNA и RPL19. Специфичность продуктов 

амплификации оценивали по кривым плавле-

ния ПЦР продуктов. Количество технических 

повторов не менее 2. Расчет относительного 

уровня экспрессии проводили по методу Ct. 

Все используемые в работе олигонуклеотиды 

синтезированы в компании «Синтол», Россия. 

Статистическую обработку данных проводи-

ли с использованием программы Statgraphics 

Centurion. Критерий Вилкоксона – Манна – 

Уитни применяли для сравнения показателей в 

исследуемых группах, коэффициент ранговой 

корреляции Спирмена (r) использовали для 

выявления взаимосвязи исследуемых показа-

телей. Различия считали достоверными при 

уровне статистической значимости p < 0,05. 

Исследования выполнены на научном обо-

рудовании ЦКП КарНЦ РАН.

Результаты и обсуждение

Известно, что снижение экспрессии гена 

SLC19A1, кодирующего основной транспорт-

ный белок RFC1, обеспечивающий перенос МТ 

внутрь клетки, и изменение транскрипционной 

активности ABCB1 и ABCC1 приводит к умень-

шению внутриклеточной концентрации МТ и, 

как следствие, к снижению эффективности те-

рапии [Ranganathan, McLeod, 2006]. Особен-

ности экспрессии ABCB1, SLC19A1 и IL6 в лей-

коцитах периферической крови условно здо-

ровых доноров и пациентов с ревматоидным 

артритом до назначения терапии и на фоне 

приема МТ представлены в табл. 3. В свою 

очередь, регуляция транскрипционной актив-

ности вышеуказанных генов может контроли-

роваться как генетическими, так и эпигене-

тическими факторами. Участие днРНК в этом 

процессе обусловливается их способностью 

не только к непосредственному взаимодейст-

вию с ДНК, но и к формированию так называ-

емых внутриклеточных эндогенных сетей, ока-

зывающих регуляторное влияние на основные 

сигнальные пути, инициирующие экспрессию 

генов-мишеней.

В настоящей работе получены новые данные 

об особенностях экспрессии длинных некоди-

рующих РНК BLACAT1, DANCR1, MALAT1 и GAS5 

в лейкоцитах периферической крови пациентов 

с ревматоидным артритом до назначения те-

рапии и на фоне приема базисного противово-

спалительного антиревматического препарата 

метотрексат. Результаты исследования пред-

ставлены на рисунке. Показано статистически 

значимое повышение уровня транскриптов 

днРНК BLACAT1, DANCR1, MALAT1 в ЛПК боль-

ных РА как в дебюте заболевания, так и в груп-

пе пациентов, не отвечающих на терапию МТ в 

сравнении с контрольной группой здоровых до-

норов и больных РА с положительным ответом 

на данный препарат.

С использованием электронной базы дан-

ных ENCORI (https://rnasysu.com/encori) для 

прогнозирования взаимодействия днРНК-

миРНК-мРНК были выявлены потенциальные 

Таблица 3. Особенности экспрессии генов ABCB1, SLC19A1 и IL6 в лейкоцитах периферической крови условно 

здоровых доноров и пациентов с ревматоидным артритом

Table 3. Features of ABCB1, SLC19A1 and IL6 gene expression in peripheral blood leukocytes of the conditionally 

healthy donors and patients with rheumatoid arthritis

Показатель

Parameter

Условно 

здоровые доноры

(группа 1)

Conditionally 

healthy donors

(group 1)

Пациенты с ревматоидным артритом

Patients with rheumatoid arthritis

Без терапии

(группа 2)

Without therapy

(group 2)

На терапии метотрексатом

Methotrexate treatment

С положительной 

динамикой 

(группа 3)

Methotrexate sensitive 

(group 3)

Резистентные 

к метотрексату 

(группа 4)

Methotrexate resistance 

(group 4)

ABCB1

(MDR1)

0,013

(0,005 ± 0,055)

0,115*

(0,083 ± 0,194)

0,031

(0,027 ± 0,060)

0,081*
(0,050 ± 0,101)

SLC19A1

(RFC1)

0,066 

–(0,041 ± 0,080)

0,036*

(0,001 ± 0,083)

0,139*

(0,055 ± 0,265)

0,042
(0,005 ± 0,072)

IL6
0,0013

(0,0008 ± 0,0014)

0,0193*

(0,0152 ± 0,0259)

0,0025*

(0,0018 ± 0,0038)

0,0100*
(0,0080 ± 0,0120)

Примечание. Данные представлены в виде медианы, в скобках указаны первый и третий квартиль. Различия статистически 
значимы (p < 0,01) в сравнении с: * – группой 1;  – группой 3.

Note. Data are presented as median, first and third quartiles are given in brackets. Differences are statistically significant (p < 0.01) 
in comparison with: * – group 1;  – group 3.
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мишени для исследуемых днРНК. Так, в от-

ношении MALAT1 идентифицировано 18 сай-

тов связывания с ABCB1, 2 сайта – с RFC1 

(SLC19A1); для GAS5 показаны 2 сайта связы-

вания с ABCC1 и 1 – c RFC1. Проанализировав 

влияние вышеуказанных днРНК на содержа-

ние мРНК генов, кодирующих мембранные 

транспортеры семейства ABC и SLC, мы об-

наружили, что уровни экспрессии ABCB1 и 

SLC19A1 находятся в тесной положительной 

связи с MALAT1 и GAS5. Коэффициенты ран-

говой корреляции Спирмена r = 0,49 и 0,55 

соответственно, p < 0,001. Положительная 

корреляционная зависимость выявлена меж-

ду уровнем экспрессии ABCB1 и содержанием 

днРНК BLACAT1 (r = 0,64, p < 0,05), а также 

между DANCR1 и BLACAT1 (r = 0,80, p < 0,05). 

Как оказалось, днРНК DANCR1, взаимодейст-

вуя с РНК-связывающим белком QK, повыша-

ет стабильность нкРНК BLACAT1 [Xiong et al., 

2021]. Следует отметить, что уровень экспрес-

сии днРНК DANCR1 в ЛПК пациентов с РА до 

назначения терапии в несколько раз превы-

шал значение этого показателя в контрольной 

группе и в группе пациентов, находящихся на 

лечении. Выявленная положительная корре-

ляционная зависимость между содержанием 

днРНК DANCR1, уровнем экспрессии IL6 (r = 

0,55, p = 0,01) и концентрацией С-реактивно-

го белка (r = 0,48, p = 0,03) может указывать на 

вовлечение этой днРНК в патогенез РА. 

Содержание транскриптов днРНК GAS5, 

напротив, было меньше в ЛПК пациентов с 

РА в дебюте заболевания по сравнению с 

контрольной группой. Понижение уровня этой 

нкРНК в синовиальных фибробластах больных 

РА показано и в работах других авторов [Peng 

et al., 2021; Yang et al., 2021]. Действуя как эн-

догенная конкурирующая РНК, GAS5 связы-

вает miR-128-3p и miR-222-3p, снимая блок с 

мРНК генов HDAC4 и Sirt1, участвующих в ре-

гуляции процессов пролиферации и апоптоза. 

Таким образом, GAS5 может принимать учас-

тие в формировании фенотипа синовиальных 

фибробластов, характерных для РА, – актив-

но делящихся клеток с низким уровнем апо-

птотической активности. В группе пациентов 

с РА, находящихся на терапии МТ, количество 

Содержание транскриптов днРНК BLACAT1 (А), DANCR1 (Б), MALAT1 (В) и GAS5 (Г) в ЛПК условно здоровых 

доноров (1) и пациентов с ревматоидным артритом: до назначения терапии (2), с положительной динамикой 

на терапию МТ (3) и резистентных к МТ (4):

различия достоверны в сравнении: * – с группой 1; ** – с группой 2; *** – с группой 3

Transcripts level of long non-coding RNAs BLACAT1 (A), DANCR1 (B), MALAT1 (C) and GAS5 (D) in PBL of the con-

ditionally healthy donors (1) and patients with rheumatoid arthritis: before therapy (2), with positive dynamics on MTX 

therapy (3) and resistant to MTX (4):

the differences are significant in comparison: * – with group 1; ** – with group 2; *** – with group 3

А

В

Б

Г
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транскриптов этой нкРНК значительно возра-

стало по сравнению с контрольной группой и 

группой с РА до назначения препарата. Сле-

дует отметить, что только пациенты с положи-

тельной динамикой на данный вид терапии со-

храняют высокий уровень GAS5. На примере 

клеток рака молочной железы показано, что по-

нижение уровня данной нкРНК приводит к вы-

свобождению miR-221-3p, последующему бло-

кированию DKK2 и активации WNT/b-catenin-

сигнального пути, способствующего развитию 

ABCB1-опосредованной устойчивости к адриа-

мицину [Chen et al., 2020b]. 

WNT/b-catenin является одним из ключевых 

сигнальных путей в регуляции транскрипцион-

ной активности ABCB1, базальный (коровый) 

промотор которого имеет несколько участков 

связывания с β-катенином [Correa et al., 2012]. 

В регуляции экспрессии и ядерной локализа-

ции β-катенина может принимать участие и 

днРНК MALAT1. Действуя через фактор эпи-

генетической репрессии генов, MALAT1, как 

предполагается, запускает неканоническую 

функцию EZH2, вызывая гиперактивацию сиг-

нала β-катенина и способствуя экспрессии его 

целевых генов, в том числе ABCB1 [Hirata et al., 

2015]. Таким образом, демонстрируя повы-

шенные уровни экспрессии, MALAT1 участву-

ет не только в модуляции иммунных реакций 

и развитии воспалительных процессов, но и в 

формировании резистентности к лекарствен-

ным препаратам, в частности к МТ. Увеличение 

транскриптов днРНК BLACAT1, наблюдаемое в 

группе пациентов, не отвечающих на терапию 

МТ, также приводит к активации экспрессии 

ABCВ1 и, как следствие, к увеличению транс-

портной активности и истощению внутри-

клеточных запасов МТ. Тогда как уменьшение 

днРНК GAS5 сопровождается снижением уров-

ня МТ, поступающего в клетку опосредованно 

через фолатный переносчик RFC1, кодируемый 

геном SLC19A1. 

Подводя итог, на основании полученных 

нами данных и данных, представленных в ми-

ровой литературе, можно сделать вывод о том, 

что длинные некодирующие РНК BLACAT1, 

DANCR1, MALAT1 и GAS5 не только вовлечены 

в патогенез ревматоидного артрита, но и могут 

принимать участие в формировании ответа па-

циентов на базисный антиревматический пре-

парат метотрексат.

Заключение

Таким образом, длинные некодирующие 

гены могут рассматриваться в качестве ключе-

вых участников формирования лекарственной 

устойчивости, а также в качестве потенциаль-

ных биомаркеров эффективности терапии РА. 

Однако следует помнить, что эпигенетический 

профиль индивидуален в каждом типе клеток и 

может быть изменен как вследствие естествен-

ных физиологических реакций, протекающих 

в клетках, так и под воздействием различных 

факторов среды. 
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ДИНАМИКА ПРОСТРАНСТВЕННОГО РАСПРЕДЕЛЕНИЯ 

И ЧИСЛЕННОСТИ ГУСЕОБРАЗНЫХ В АГРОЛАНДШАФТАХ 

КАРЕЛИИ В ПЕРИОД ВЕСЕННЕГО ПРОЛЕТА

С. А. Симонов*, В. А. Артемьев, М. В. Матанцева, А. О. Толстогузов

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910), *ssaves@gmail.com

Агроландшафты Олонецкого района Карелии (Северо-Запад России) являются 

неотъемлемой и важной частью Беломоро-Балтийского миграционного пролет-

ного пути гусеобразных птиц Европы. Значение этой миграционной стоянки осо-

бенно велико в период весеннего пролета, поскольку эффективность набора мас-

сы на пролете во многом определяет динамику и успешность гнездования гусей 

и казарок на севере России. При этом значительную часть открытых ландшафтов 

общей площадью около 180 км2 занимают сельскохозяйственные угодья, активно 

эксплуатируемые охотниками в период охоты, за исключением участка в 49 км2, 

отведенного под зону покоя дичи. В сообщении представлен анализ сезон-

ной динамики численности и пространственного распределения гусеобразных 

в агроландшафтах Олонецкого района по данным последних 25 лет. Определе-

ны ключевые даты значимого изменения численности птиц разных видов в ответ 

на действие отдельных антропогенных факторов. Дана оценка изменения про-

странственного распределения птиц разных видов в течение трех последователь-

ных этапов: до охоты, в период охоты и после периода охоты. Для белолобого 

гуся Anser albifrons выявлена прямая связь показателей относительной числен-

ности с площадью пахотных земель. Доказано, что изменение пространственного 

распределения птиц на полях до, во время и после охоты носит закономерный 

характер – до охоты птицы распределены практически равномерно, с началом 

охоты и после нее – выбирают открытые хорошо просматриваемые поля, практи-

чески лишенные окаймляющей древесно-кустарниковой растительности. Дина-

мика численности птиц в течение сезона преимущественно обусловлена биоло-

гическими особенностями видов, отдельные значимые колебания соотносятся 

с разными аспектами деятельности человека на полях. Тяготение гусеобразных 

к угодьям определенного типа также может быть связано с тем, что мигрирующие 

птицы предпочитают поля с более интенсивным уходом, включающим своевре-

менное обновление культур, ведущее к обогащению кормовой базы.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: агроландшафты; мониторинг птиц; охраняемые территории; 

пространственное распределение птиц; гуси родов Anser и Branta

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Симонов С. А., Артемьев В. А., Матанцева М. В., Толстогу-

зов А. О. Динамика пространственного распределения и численности гусеобраз-

ных в агроландшафтах Карелии в период весеннего пролета // Труды Карельского 

научного центра РАН. 2024. № 7. С. 123–131. doi: 10.17076/eb1969
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Ф и н а н с и р о в а н и е. Сообщение подготовлено в ходе реализации работ по проек-
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Карелия (проект № 19-Р23).
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Введение

Характерной особенностью весеннего миг-

рационного пролета гусеобразных в Карелии 

(Северо-Запад России) является формиро-

вание крупных миграционных скоплений птиц 

в пределах агроландшафтов, болот и аквато-

рий озер. Наиболее важными местами остано-

вок в весенний период на Беломоро-Балтий-

ском пролетном пути в этом регионе являют-

ся агроландшафты в окрестностях г. Олонца 

[Зимин и др., 2007]. В связи с этим Олонецкие 

поля включены в список Ключевых орнитоло-

гических территорий России (http://www.rbcu.

ru/programs/93/).

Основная масса гусей и казарок, исполь-

зующих агроландшафты как место мигра-

ционной остановки, прибывает в Карелию в 

20-х числах апреля и покидает поля в 20-х чис-

лах мая. В течение месяца отдельные стаи по 

мере накопления жировых запасов постепенно 

сменяют друг друга [Зимин и др., 2007; Арте-

мьев и др., 2022; Симонов и др., 2024a, b]. От 

того, насколько эффективно птицы восполни-

ли энергетические запасы, во многом зависит 

успешность их размножения [Drent et al., 2007]. 
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При этом хозяйственная деятельность чело-

века на полях беспокоит птиц, потенциально 

влияя на их поведение и возможность питать-

ся и отдыхать [Зимин и др., 2007; Артемьев и 

др., 2022]. Не менее значимое влияние на птиц, 

останавливающихся на пролете, может оказы-

вать охота, открытая с 1 по 10 мая на основной 

площади агроландшафтов Олонецкой равни-

ны и в первую очередь направленная на гусе-

образных [Зимин и др., 2007; Артемьев и др., 

2019]. Несмотря на то что непосредственно 

в местах наших исследований охота закрыта, 

присутствие охотников на смежных территори-

ях может вызывать беспокойство птиц и про-

воцировать их перемещения сюда из участков, 

открытых для охоты. В связи с этим основной 

целью настоящего сообщения является анализ 

зависимости численности и пространственно-

го распределения гусеобразных на Олонецких 

полях от таких факторов, как охота на смежных 

территориях и характер хозяйственной дея-

тельности человека.

Материалы и методы

Район и методы полевых исследований

Исследования проведены в 1999–2024 гг. по 

единой методике [Зимин и др., 2007] посред-

ством автомобильных учетов (не реже 1 раза в 

2 дня) с регистрацией видового состава, чис-

ленности и распределения птиц на сельхоз-

угодьях в окрестностях г. Олонца Республики 

Карелия (61.04°N, 32.93°E) в период с 20 апреля 

по 20 мая. В анализ включены данные по гусям 

и казаркам, отмеченным на территории сезон-

ного заказника «Зона покоя дичи» [Артемьев 

и др., 2022] площадью 49 км2 (рис. 1), охота в 

котором запрещена. Во всех случаях, когда это 

было возможно, птиц определяли до вида. Если 

птицы перемещались слишком быстро или на-

ходились слишком далеко для видовой иден-

тификации, отмечали их родовую принадлеж-

ность. Названия родов и видов птиц приведены 

в соответствии со Списком птиц Российской 

Федерации [Коблик и др., 2006] и Всемирными 

контрольными списками птиц [Avibase…, 2019].

Анализ данных

Для анализа влияния на поведение и рас-

пределение птиц на полях «Зоны покоя дичи» 

охоты на смежных территориях были определе-

ны такие показатели, как численность птиц раз-

ных видов в три последовательных периода: до 

охоты (20.04–30.04), во время охоты (1–10.05) 

и после нее (11–20.05). С целью оценки влия-

ния характера хозяйственной деятельности че-

ловека отдельно проанализированы данные по 

участкам полей с разными подходами к их экс-

плуатации. Были выбраны две примыкающие 

друг к другу, но существенно различающиеся 

территории: поля в окрестностях д. Рыпушка-

лицы (территория ОАО «Совхоз «Аграрный», 

рис. 1, А) и сельхозугодья, примыкающие к 

д. Алексала (старейшее сельскохозяйственное 

предприятие Карелии – ОАО «Племенное хо-

зяйство «Ильинское», рис. 1, B). 

Рис. 1. Район исследований:

А – г. Олонец на карте Северо-Западной Европы, Б – район исследований (часть Олонецких полей, включающая «Зону 

покоя дичи»): 1 – учетный маршрут, 2 – сельхозугодья ОАО «Племенное хозяйство «Ильинское», 3 – сельхозугодья 

ОАО «Совхоз «Аграрный»

Fig. 1. Study area:

А – the town of Olonets on the map of North-Western Europe, B – research area (part of the Olonets fields, including ‘Prohibited 

Hunting Zone’): 1 – line transect, 2 – Ilyinskoe agricultural farm, 3 – Agrarny agricultural farm 

А Б
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Все вычисления выполнены в среде про-

граммирования R версии 4.4.1 [R Core Team…, 

2024]. Результирующие ряды данных прове-

рены на нормальность с помощью теста Ша-

пиро – Уилка и на отсутствие выбросов – с 

помощью пакета «outliers» [Komsta, 2022]. Для 

анализа взаимосвязей между рядами данных 

использовали ранговую корреляцию Спирме-

на, сравнение выборок осуществляли с помо-

щью критерия Вилкоксона для парных рядов 

данных. Кроме того, чтобы оценить различия 

в колебаниях численности в течение сезона, 

нами был предложен параметр последова-

тельной относительной однородности (OΔ) для 

каждого сезона исследований по следующей 

формуле:

                    ,

где OΔ – рассчитываемый параметр последова-

тельной относительной однородности выбор-

ки, ΔX – разница между соседними значениями 

в ряду данных, X – значения в ряду данных.

В отличие от такого показателя, как диспер-

сия, предложенный нами параметр характе-

ризует не общую величину разброса всех зна-

чений, а величину смежных разбросов зна-

чений в последовательности, что позволяет 

судить о том, насколько резко колебалась чис-

ленность в смежные дни в каждом сезоне.

Результаты и обсуждение

В исследуемый период (1999–2024 гг.) мас-

совыми видами гусеобразных, останавлива-

ющихся на Олонецких полях, были три вида: 

белолобый гусь Anser albifrons (Scopoli, 1769), 

гуменник Anser fabalis (Latham, 1787) и белоще-

кая казарка Branta leucopsis (Bechstein, 1803). 

Каждую весну через поля проходит от около 

100 до 150 тыс. гусеобразных. Ежедневно на 

полях держались от нескольких тысяч до 10 ты-

сяч особей, а в отдельные дни – до 40–45 тыс. 

Динамика относительной численности в тече-

ние сезона представлена на рисунках 2 и 3. При 

этом на разных стадиях периода пребывания 

птиц в агроландшафтах их численность на по-

лях ОАО «Ильинское» была сопоставима с чис-

ленностью на полях ОАО «Аграрный» или пре-

вышала ее (табл.).

Показатели критерия Вилкоксона при сравнении относительной численности птиц на двух модельных участ-

ках – в ОАО «Аграрный» и «Ильинское» (значимые различия выделены полужирным шрифтом и показывают 

достоверное превышение численности птиц на полях ОАО «Ильинское» над численностью птиц на полях ОАО 

«Аграрный»)

Indicators of the Wilcoxon test in the comparison of the relative numbers of birds on two model plots – in the Agrarny 

and Ilyinskoe farmlands (significant differences are shown in bold and represent a reliable number of birds on the 

fields of the Ilyinskoe farmland over the number of birds on the fields of the Agrarny farmland) 

Параметр

Parameter

До периода 

охоты

Before 

the hunting 

period

Период 

охоты

During 

the hunting 

period

После 

периода охоты

After 

the hunting 

period

W p W p W p

Численность гусей р. Anser, не определенных до вида

Number of Anser geese undefined to the species level
140 0,27 61 < 0,01 68 0,01

Численность белолобых гусей

Number of greater white-fronted geese
124 0,65 43 < 0,01 1 <0,01

Численность гуменников

Number of bean geese
- - 99 0,12 57 < 0,01

Численность белощеких казарок

Number of barnacle geese
75,5 0,13 82 0,03 21 < 0,01

Численность всех гусей и казарок на пашне

Number of all Anseriformes geese on arable land
82 0,21 61 < 0,01 10 < 0,01

Численность всех гусей и казарок на стерне

Number of all Anseriformes geese on the mown last year’s 

dry grass

88 0,32 58 < 0,01 32 < 0,01

Численность всех гусей и казарок на сухой траве

Number of all Anseriformes geese on the unmown last year’s 

dry grass

140,5 0,25 70 0,01 65 0,01

Численность всех гусей и казарок на проростках озимых 

Number of all Anseriformes geese on the winter crops
83,5 0,13 87,5 0,02 83 0,01
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В результате исследований выявлено, что 

с началом охоты гуси всех видов покидают по-

тенциально опасные участки полей, окаймлен-

ные развитой древесно-кустарниковой расти-

тельностью, большая часть которых сосредото-

чена на угодьях ОАО «Аграрный», и стараются 

держаться на хорошо просматриваемых полях 

ОАО «Ильинское» (табл.). Кроме того, в преде-

лах обоих агропредприятий значительная часть 

гусей стремится держаться близко к регио-

нальной автотрассе и осевой асфальтирован-

ной дороге, посещаемой людьми, очевидно, 

ввиду минимального риска открытой стрельбы 

в этих местах. Нельзя также исключать влия-

ния разного режима эксплуатации полей на 

распределение гусеобразных на более позд-

них стадиях пребывания птиц на миграционной 

стоянке (см. далее).

По субъективным наблюдениям, в период 

охоты в последние годы наблюдаются более 

резкие колебания численности гусей в смеж-

ные дни. Мы предполагали, что подобное об-

условлено беспокойством гусей на используе-

мых для ночевки болотах охотниками, у которых 

появляется вездеходная техника, позволяющая 

добраться до мест, ранее недоступных челове-

ку. Именно для оценки того, действительно ли 

колебания численности между соседними да-

тами стали более существенными, был введен 

параметр относительной последовательной 

однородности. Однако значимых изменений 

этого параметра в период с 1999 по 2024 г. выя-

вить не удалось. 

Отсутствие значимых колебаний численно-

сти в смежные дни в период охоты, вероятно, 

может быть обусловлено двумя причинами. 

Во-первых, при анализе динамики численно-

сти на основе обобщенных данных многолетних 

исследований колебания численности сглажи-

ваются ввиду наложения результатов наблюде-

ний разных лет. Во-вторых, при анализе дина-

мики численности по отдельным годам эффект 

резких колебаний на настоящий момент может 

быть сглажен ввиду того, что повсеместное ис-

пользование вездеходной техники охотника-

ми и резкое повышение доступности прежде 

изолированных угодий, используемых гусями 

на отдыхе, появилось сравнительно недавно. 

Основные последствия изменения характе-

ра использования угодий, предположительно, 

проявятся в скором будущем.

Обобщающий анализ динамики численности 

белолобого гуся в течение сезона показывает 

плавное увеличение численности с последую-

щим плавным снижением (рис. 2, A). Различия 

в динамике численности птиц разных сезо-

нов, несмотря на большой интерквартильный 

размах и наличие эксцессов, в подавляющем 

большинстве последовательно расположенных 

дней учета не являются значимыми. Значимое 

изменение между соседними датами учетов 

происходит лишь с 24 на 25 апреля (W = 164,5; 

p = 0,04), что, по-видимому, отражает естествен-

ную динамику пролета птиц. Сроки пролета гу-

менника (рис. 2, B) смещены таким образом, что 

основное число птиц покидает Олонецкие поля 

к началу сезона охоты, уже 2 мая резкое сокра-

щение численности представителей вида зна-

чимо отличается от показателей 1 мая (W = 439; 

p = 0,02), после чего численность гуменника 

остается в пределах минимальных значений. 

Для третьей группы птиц рода Anser, вклю-

чающей в себя представителей первых двух ви-

дов без уточнения видового статуса (рис. 2, С), 

Рис. 2. Динамика средней численности гусей, кормящихся на полях, в течение сезона: 

A – Anser albifrons, B – Anser fabalis, C – Branta leucopsis

Fig. 2. Average number of geese feeding in the fields during the season:

A – Anser albifrons, B – Anser fabalis, C – Branta leucopsis
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динамика численности в течение сезона также 

сравнительна стабильна. Однако в первый день 

охоты отмечено значимое повышение числа 

птиц в зоне покоя (W = 329; p = 0,02), что, по-

видимому, связано с массовым перемещением 

птиц из охотничьих угодий в охраняемую зону.

Отдельно стоит отметить сезонную дина-

мику численности локально перемещающихся 

гусей рода Anser (рис. 3, А). Интенсивность ло-

кальных перемещений отражает особенности 

поведения, связанные с беспокойством гусей 

со стороны людей. Показательно, что в основ-

ном массиве данных выделяются два пика от-

носительной численности птиц этой группы – 

в начале и в конце десятидневного периода 

охоты. Первый пик может являться реакцией 

птиц на начало охоты и стрельбу на полях вне 

охраняемой зоны. Второй пик в конце периода 

охоты может быть связан с повышением бес-

покойства птиц ввиду активного посещения в 

это время охраняемой зоны охотниками с це-

лью вспугивания стай гусей в надежде на то, 

что они перелетят из охраняемой зоны в не-

охраняемую. Для вспугивания птиц используют 

все доступные средства, включая личный авто-

транспорт, БПЛА и легкомоторную авиацию.

В отличие от гусей рода Anser белощекие 

казарки в массе прибывают в район исследова-

ний позже (рис. 2), практически избегая охоты. 

Динамика изменения численности представи-

телей вида плавная (рис. 2, С), значимых рез-

ких колебаний в смежные даты не выявлено.

При оценке влияния характера сельскохо-

зяйственной деятельности на численность и 

распределение гусеобразных на Олонецких 

полях параметр, выбранный в качестве пока-

зателя интенсивности сельскохозяйственной 

деятельности, – относительная площадь пахо-

ты по данным исторических спутниковых сним-

ков – показал значимую связь с численностью 

лишь одного вида, а именно белолобого гуся 

(рис. 4). Мы предполагали, что подобная кар-

тина будет наблюдаться для гуменников, пита-

ющихся преимущественно свежими всходами 

трав. На данный момент не выявлено явных 

причин отклонения полученных результатов от 

предполагаемых. Очевидно, что этот вопрос 

требует дальнейших исследований.

При этом численность гусеобразных всех 

изучаемых видов на полях ОАО «Ильинское» 

в целом была выше их численности на полях 

ОАО «Аграрный» (табл.). Эти сельхозугодья в 

целом сходны, за исключением того, что поля 

ОАО «Аграрный» отличаются эксплуатацией 

без надлежащего ухода. Культуры здесь редко 

обновляют и пересевают, обширные площади 

полей зачастую выглядят как залежи. Пище-

вая ценность трав в таких местах снижается. 

Рис. 3. Динамика средней численности гусей, наблюдаемых в течение 

сезона:

A – локально перелетающие гуси рода Anser, B – все гуси рода Anser (кормя-

щиеся и перелетающие)

Fig. 3. Average geese population observed during the season:

A – locally relocating Anser geese, B – all Anser geese (foraging and migrating)
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Кроме того, эти поля разбиты на сравнитель-

но небольшие участки с обилием древесно-ку-

старниковой растительности по их периметру, 

ухудшающей обзор, в результате птицам здесь 

сложнее следить за источниками опасности, 

что снижает привлекательность таких участков 

для кормящихся и отдыхающих гусеобразных 

[Зимин и др., 2006, 2007]. 

В ОАО «Ильинское», напротив, угодья под-

держиваются в хорошем состоянии, культу-

ры своевременно обновляются. Еще в 1999–

2001 гг. в ходе специальных мероприятий на 

контролируемом участке была проведена ре-

культивация полей и изменено соотношение 

выращиваемых культур, восстановлена дре-

нажная система и удалены кустарники [Зимин 

и др., 2006, 2007]. Совокупность перечислен-

ных факторов делает поля ОАО «Ильинское» 

более привлекательными для мигрирующих 

птиц [Артемьев и др., 2014].

В целом динамика численности гусей на 

пролете по результатам многолетних наблю-

дений (рис. 2 и 3) в основном оказалась зави-

симой от биологических особенностей видов. 

Отдельные значимые изменения показателей 

численности совпадали с изменением актив-

ности деятельности человека на полях – откры-

тие и закрытие сезона охоты, характер и ин-

тенсивность сельскохозяйственных работ. Тот 

факт, что разный режим эксплуатации полей 

влияет на выбор их птицами на миграционных 

остановках, свидетельствует об актуальности 

продолжения мониторинговых исследований 

птиц в связи с оценкой деятельности человека. 

Подобные исследования проводят на разных 

участках миграционных трасс гусеобразных 

[Nichols et al., 2007; Anderson, Padding, 2015; 

Månsson et al., 2022], при этом орнитологи раз-

ных регионов признают их значимость как на 

региональном, так и на глобальном уровне и 

призывают к их интенсификации.

Заключение

Проведен сравнительный анализ дина-

мики численности и пространственного рас-

пределения гусеобразных в агроландшафтах 

Олонецкого района Карелии в период весен-

ней миграции. Результаты показали, что поля 

ОАО «Ильинское» бол ее привлекательны для 

птиц, по-видимому, из-за меньшего количества 

окаймляющей древесно-кустарниковой расти-

тельности и лучшего состояния посевов. В ходе 

сезона охоты птицы перемещаются на более 

безопасные открытые участки, избегая участ-

ков, окаймленных древесно-кустарниковой ра-

стительностью. Основная масса гусей стремит-

ся держаться ближе к автодорогам из-за мини-

мального риска стрельбы в людных местах. 

В целом динамика численности гусеобраз-

ных в районе исследований оказалась завися-

щей от биологических особенностей видов и 

периода пролета. Гуменники преимущественно 

покидают регион к началу охоты, а белолобые 

гуси сохраняют показатели численности в те-

чение всего сезона весенней миграции. Выяв-

лены два пика изменения численности локаль-

но перемещающихся гусей, что, по-видимому, 

является реакцией на охоту. Динамика числен-

ности белощекой казарки более плавная, 

Рис. 4. Зависимость численности Anser albifrons от доли пахотных земель в районе исследований

Fig. 4. The correlation between the Anser albifrons population and the percentage of arable land in the study area
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без резких колебаний. Основные изменения 

в численности всех гусеобразных связаны с 

деятельностью человека, в том числе с откры-

тием и закрытием охотничьего сезона. Также 

выявлено положительное влияние доли пахот-

ных земель на численность белолобого гуся. 

Несомненно, исследования факторов, влия-

ющих на численность и распределение этого 

и других видов гусеобразных в период весен-

них миграционных остановок, должны быть 

продолжены.

Прежде всего мы хотим почтить светлую 

память Н. В. Лапшина и В. Б. Зимина, посвя-

тивших жизнь изучению птиц и долгие годы 

участвовавших в проведении мониторинговых 

исследований в Карелии. Мы также благодар-

ны И. И. Логинову, оказывавшему постоянную 

помощь в наблюдениях за птицами Олонецкой 

равнины, и всем другим участникам полевых 

исследований в этом районе. 
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КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ

Short communications

УДК 636.225.1

КОНКУРЕНТОСПОСОБНОСТЬ АЙРШИРСКОЙ ПОРОДЫ 

НА СЕЛЬСКОХОЗЯЙСТВЕННЫХ ПРЕДПРИЯТИЯХ 

РОССИЙСКОЙ ФЕДЕРАЦИИ

С. Г. Штеркель*, А. Е. Болгов

Петрозаводский государственный университет (пр. Ленина, 33, Петрозаводск, 

Республика Карелия, Россия, 185910), *shterkel@petrsu.ru

Исследована конкурентоспособность коров айрширской породы на крупных сель-

скохозяйственных предприятиях России в масштабах всей страны. В работе исполь-

зовались материалы Ежегодника по племенной работе в молочном скотоводстве в 

хозяйствах Российской Федерации за 2022 год. В выборку вошло 1435,4 тыс. про-

бонитированных коров пяти основных молочных пород – айрширской (в том числе 

тип Карельский), голштинской черно-пестрой масти, красно-пестрой, холмогорской 

и черно-пестрой. Учитывали следующие показатели молочной продуктивности ко-

ров за лактацию: удой, процентное содержание жира и белка в молоке, продукция 

молочного жира и белка. Изучены параметры воспроизводства коров: возраст при 

первом отеле, средний возраст в отелах, возраст выбытия коров в отелах, продол-

жительность сервис- и сухостойного периодов, выход телят на 100 коров. Установ-

лено, что по валовым показателям молочной продуктивности за лактацию айрширы 

занимают второе место после лидирующих голштинов: удой 7545 кг молока, 316,9 кг 

молочного жира и 255,8 кг молочного белка против 9526, 370,6 и 314,4 кг соответст-

венно у голштинов. Однако по этим показателям айрширы превосходят три другие 

основные российские молочные породы (черно-пеструю, холмогорскую и красно-

пеструю). Зафиксировано существенное преимущество айрширских коров над жи-

вотными всех сравниваемых пород, включая голштинов, по процентному содержа-

нию в молоке жира (4,20 % против 3,89–4,02 %) и белка (3,39 % против 3,17–3,30 %). 

Айрширские коровы во всех категориях хозяйств превосходят голштинских по про-

должительности хозяйственного использования (3,56 отела против 2,94). Отмечено, 

что айрширы – одна из немногих пород в России благодаря своей зоотехнической 

ценности избежала голштинизации. Представленные материалы свидетельствуют 

о высокой конкурентоспособности айрширской породы в масштабах всей России и 

указывают на целесообразность приоритетного увеличения численности и дальней-

шего совершенствования айрширов в стране. Зона разведения айрширского скота 

может быть расширена за счет его интродукции в нетрадиционных регионах, в част-

ности в Сибири (включая Азиатский Север и Арктическую зону) и на Дальнем Восто-

ке. Для дальнейшего повышения конкурентоспособности айрширского скота необ-

ходимо повышать племенную ценность используемых айрширских быков, внедрять 

современные методы крупномасштабной геномной селекции.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: айрширская и голштинская породы скота; молочная продук-

тивность; конкурентоспособность молочных пород; крупномасштабная селекция

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Штеркель С. Г., Болгов А. Е. Конкурентоспособность айршир-

ской породы на сельскохозяйственных предприятиях Российской Федерации // Тру-

ды Карельского научного центра РАН. 2024. № 7. С. 132–138. doi: 10.17076/eb1963
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S. G. Shterkel*, A. E. Bolgov. COMPETITIVENESS OF THE AYRSHIRE BREED 

IN AGRICULTURAL ENTERPRISES OF THE RUSSIAN FEDERATION

Petrozavodsk State University (33 Lenin Ave., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia), 

*shterkel@petrsu.ru

The study investigated the competitiveness of Ayrshire cows in large agricultural enter-

prises in Russia nationwide. We used data from the 2022 Yearbook on pedigree work 

in dairy cattle husbandry in farms of the Russian Federation. The sample included 

1435.4 thousand judged cows of five main dairy cattle breeds – Ayrshire (including Kare-

lian type), Holstein black-and-white, red-and-white, Kholmogory, and black-and-white. 

The metrics of milk productivity per lactation were milk yield, percentages of fat and 

protein in milk, milk fat and protein production. Reproduction parameters were taken 

into account: age at first calving, average parity, end-of-breeding age, duration of ser-

vice and dry periods, number of calves per 100 cows. In terms of gross milk productivity 

perlactation, Ayrshires come second after the leading Holsteins: milk yield of 7545 kg, 

316.9 kg of milk fat and 255.8 kg of milk protein versus 9526, 370.6, 314.4 kg, 

respectively, in Holstein. All these parameters however are higher in Ayrshires than in 

three main Russian dairy cattle breeds (black-and-white, Kholmogory, and red-and-

white). Ayrshire cows showed significant advantage over animals of all other breeds 

in the comparison, including Holstein, in terms of the percentage of fat (4.20 % ver-

sus 3.89–4.02 %) and protein (3.39 % versus 3.17–3.30 %) in milk. Ayrshire cows have 

a longer service life than Holstein cows in all categories of farms (3.56 versus 2.94 cal-

vings). It is noted that the Ayrshire is one of the few breeds in Russia to have avoided 

Holsteinization due to its zootechnical value. The reported data prove that the Ayrshire 

breed is highly competitive throughout Russia and suggest it is expedient to prioritize 

the increase in Ayrshire numbers and further improvement of the breed the country. 

The geography of Ayrshire cattle breeding can be expanded by introducing it to new 

regions, such as Siberia (including the Asian North and Arctic zone) and the Far East. 

To further increase the competitiveness of Ayrshire cattle, it is necessary to enhance 

the breeding value of Ayrshire bulls and to introduce modern methods of large-scale, 

genomic selection.

K e y w o rd s: Ayrshire and Holstein cattle breeds; milk productivity; competitiveness 

of dairy cattle breeds; large-scale selective breeding

F o r  c i t a t i o n: Shterkel S. G., Bolgov A. E. Competitiveness of the Ayrshire breed 

in agricultural enterprises of the Russian Federation. Trudy Karel’skogo nauchnogo 

tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2024. No. 7. P. 132–138. 

doi: 10.17076/eb1963

Введение

Интенсификация производства молока не-

возможна без использования высокопродук-

тивных пород скота, обладающих обильномо-

лочностью, высоким качеством молока, хоро-

шим здоровьем, стабильной плодовитостью, 

экономичностью, пригодностью к машинному 

обслуживанию. В настоящее время во многих 

странах мира производство молока базирует-

ся на использовании животных американской 

голштинской породы, характеризующихся наи-

более высокой молочной продуктивностью, 

оплатой корма молоком. Все рекорды по обиль-

номолочности принадлежат коровам этой по-

роды, распространение которой по миру прио-

брело глобальный характер.

На ферме Т. Кистелл «Эва-Грин-Вью-Май» 

в штате Висконсин (США) в результате много-

летней селекции средняя продуктивность каж-

дой из 130 коров голштинской породы со-

ставила 15 944 кг молока (613 кг жира, 491 кг 

белка). От лучшей коровы фермы Эва-Грин-

Вью-Май 1326 с живой массой 816 кг получено 

за лактацию 32 735 кг молока с содержанием 

жира 3,86 % и белка – 2,96 %. При среднесу-

точном надое 89,8 кг в пик лактации она да-

вала 102 кг молока в день [Ананьева, 2013]. 

В России численность голштинов резко выро-

сла за последние десятилетия и в настоящее 

время стоит на первом месте среди молочных 

пород – 54,3 % общего поголовья [Ежегод-

ник…, 2023].

Однако уникальная обильномолочность 

у голштинов часто сопровождается ухудшени-

ем показателей здоровья, воспроизводства, 

долголетия [Олексиевич, 2021]. В России мас-

совая голштинизация молочного скотоводства 
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создает проблему, связанную со снижением 

у коров плодовитости, нарушением обмена ве-

ществ, болезнями конечностей, сокращением 

сроков продуктивного использования [Даш-

кевич, Семашко, 2007; Стекольников, 2011; 

Ненашев и др., 2015; Племяшов и др., 2024]. 

Поэтому научный и практический интерес 

представляют исследования, помимо гол-

штинской, других молочных пород с точки зре-

ния пригодности к интенсивному и рентабель-

ному производству молока. Кроме того, огром-

ное разнообразие природных и климатических 

условий в России обусловливает риск нараста-

ния зоотехнических и экономических проблем 

при культивировании монопороды и также ука-

зывает на целесообразность использования 

других высокопродуктивных и выносливых мо-

лочных пород.

В первую очередь это касается известной 

специалистам молочной айрширской породы. 

Она выведена в конце XVIII века в Шотландии, в 

графстве Айр. В качестве самостоятельной поро-

ды зарегистрирована в 1826 году [Болгов, 2009].

Айрширы широко известны и популярны в 

мире из-за высокой продуктивности, особенно 

жирномолочности и белковомолочности, кре-

пости здоровья, сочетания других ценных био-

логических, технологических, экономических, 

акклиматизационных качеств.

История разведения айрширского скота в 

России насчитывает более 130 лет. Эта поро-

да показала высокие продуктивные и техно-

логические качества в отдельных регионах, в 

частности на Европейском Севере (Республи-

ки Карелия и Коми, Мурманская и Вологодская 

области) [Тулинова и др., 2023]. Однако конку-

рентные качества айрширов на фоне главных 

молочных пород скота в масштабах всей стра-

ны исследованы недостаточно.

Цель работы: изучить конкурентоспособ-

ность айрширской породы в сравнении с дру-

гими молочными породами в условиях Россий-

ской Федерации.

Материалы и методы

В статье использовали материалы Ежегод-

ника по племенной работе в молочном ското-

водстве в хозяйствах Российской Федерации 

за 2022 год [2023]. Учитывали показатели мо-

лочной продуктивности коров основных мо-

лочных пород: удой, содержание жира и белка 

в молоке, продукцию молочного жира и белка. 

Изучены параметры воспроизводства коров: 

возраст при первом отеле, средний возраст в 

отелах, возраст выбытия коров в отелах, про-

должительность сервис- и сухостойного пе-

риодов, выход телят на 100 коров. В выборку 

вошло 1435,4 тыс. пробонитированных коров 

пяти основных молочных пород – айрширской 

(в том числе тип Карельский), голштинской 

черно-пестрой масти, красно-пестрой, холмо-

горской и черно-пестрой.

При обработке данных использовали метод 

группировок, общепринятые методы зоотехни-

ческих исследований.

Результаты и обсуждение

Установлено, что численность айрширской 

породы скота в России невелика – 2,65 % от 

общей численности молочного скота в стране 

(табл. 1). Однако удельный вес айрширов со-

поставим с долей в скотоводстве других мест-

ных молочных пород – холмогорской (3,55 %) 

и красно-пестрой (3,44 %). Первое место за-

нимает голштинская порода (54,3 %), второе – 

черно-пестрая (25,3 %).

Таблица 1. Удельный вес скота основных молочных пород в РФ, %

Table 1. Share of livestock of basic dairy breeds in the Russian Federation, %

Порода

Breed

Всего скота

Total livestock

В том числе коров

Including cows

2010 2015 2022 2010 2015 2022

Айрширская

Ayrshire
2,8 2,79 2,65 3,1 3,06 2,84

Голштинская

Holstein
4,65 12,26 54,3 5,2 13,09 55,9

Красно-пестрая

Redandmotley
5,51 5,66 3,44 5,42 5,53 3,35

Холмогорская

Kholmogorskaya
8,76 7,51 3,55 8,65 7,23 3,40

Черно-пестрая

Black and motley
57,92 55,57 25,3 57,27 55,24 23,8
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По валовым показателям молочной про-

дуктивности за лактацию айрширы занимают 

второе место после голштинов: удой 7545 кг 

молока, 316,9 кг молочного жира и 255,8 кг 

молочного белка против 9526, 370,6 и 314,4 кг 

соответственно у голштинов (табл. 2). Однако 

по этим показателям айрширы превосходят 

три другие основные молочные породы (чер-

но-пеструю, холмогорскую и красно-пеструю).

Зафиксировано существенное преимуще-

ство айрширских коров над животными всех 

сравниваемых пород, включая голштинов, 

по процентному содержанию в молоке жира 

(4,20 % против 3,89–4,02 %) и белка (3,39 % 

против 3,17–3,30 %).

Кроме того, айрширские коровы быст-

рее раздаиваются и более скороспелы, чем 

голштинские. Так, удой за первую лактацию 

у айрширских коров составляет 7526 кг мо-

лока – 93 % от удоя полновозрастных коров 

(8088 кг), тогда как у голштинов удой за пер-

вую лактацию был меньше по отношению к 

взрослым коровам – 91,8 % от удоя полновоз-

растных коров.

За период обследования (2010–2022 гг.) 

конкурентные способности айрширов про-

грессировали по жирномолочности (+0,14 % 

жира против +0,10 % у сравниваемых пород) и 

белковомолочности (+0,13 % белка против от 

+0,06 до +0,10 %).

Айрширские коровы во всех категориях хо-

зяйств превосходили голштинских по продол-

жительности хозяйственного использования 

(3,56 отела против 2,94 отела соответственно, 

табл. 3), хотя у них несколько ниже выход те-

лят на 100 коров (78,6 голов против 81,8).

Отмечено, что айрширы – одна из немногих 

пород благодаря своей зоотехнической ценности 

в России избежала голштинизации. Мало того, 

есть указания на то, что айрширы сами могут вы-

ступать улучшающей породой по отношению к 

голштинам. Так, на 11-м Мировом айрширском 

конгрессе в Финляндии отмечалось, что скрещи-

вание с айрширами – хороший вариант для улуч-

шения плодовитости, здоровья и получения лег-

ких отелов у голштинских коров [Болгов, 2015].

Успешная конкуренция айрширов с голшти-

нами проявилась в фермерских хозяйствах 

Финляндии. По данным FABA [2010], айрширы 

в Финляндии намного превосходят голштинов 

по содержанию в молоке жира (4,28 % против 

3,95) и белка (3,44 % против 3,31), мало усту-

пают по суммарной продукции жира и белка 

(662 кг против 685, –3,4 %), скорректирован-

ному на сухое вещество количеству молока 

(8955 кг против 9409, –4,8 %), хотя значительно 

Таблица 2. Молочная продуктивность коров основных молочных пород по последней законченной лактации

Table 2. Dairy productivity of cows of basic dairy breeds by last completed lactation

Показатели

Indicators

Порода

Breed Все породы, 

среднее

All breeds, 

average
айрширская

Ayrshire

голштинская 

черно-пестрая

Holsteinblack-

mottled

красно-пестрая

Redandmotley

холмогорская

Kholmogor-

skaya

черно-пестрая

Black and 

motley

2010 г.

удой, кг

yield, kg
5359 6799 4816 4731 5177 4951

жир, %

fat, %
4,06 3,88 3,88 3,79 3,81 3,84

жир, кг

fat, kg
217,6 263,8 186,9 179,3 197,2 190,1

белок, %

protein, %
3,26 3,23 3,14 3,11 3,12 3,14

белок, кг

protein, kg
174,7 219,6 151,2 147,1 161,5 155,5

2022 г.

удой, кг

yield, kg
7545 9526 7183 7482 7259 8301

жир, %

fat, %
4,20 3,89 4,02 3,90 3,90 3,94

жир, кг

fat, kg
316,9 370,6 288,8 291,8 283,1 327,1

белок, %

protein, %
3,39 3,30 3,24 3,17 3,20 3,28

белок, кг

protein, kg
255,8 314,4 232,7 237,2 232,3 272,3
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уступают по удойности. Для финских айрширов 

характерно значительно меньшее распростра-

нение мертворождаемости в первую лактацию 

(4,51 %), чем в других породах – красной швед-

ской (6,39 %) и красной датской (6,8 %). К этому 

следует добавить, что молочная продуктивность 

финских айрширов выше, чем английских, аме-

риканских, канадских, норвежских, новозеланд-

ских, австралийских [FABA…, 2010].

Одним из факторов прогресса айрширской 

породы в России является выведение микро-

популяций или типов. В частности, в карель-

ской популяции айрширского скота выведен 

высокопродуктивный тип Карельский [Болгов, 

2014, патент № 6764]. В 2022 году удойность 

животных Карельского типа составила 8813 кг 

молока против 7545 кг по всей породе [Еже-

годник…, 2023]. Эти показатели коров ука-

занного типа могут служить ориентиром для 

повышения продуктивности всей популяции 

айрширского скота в России.

Исследования показали, что сдерживающи-

ми факторами в дальнейшем развитии конку-

рентоспособности и увеличении численности 

айрширского скота в России являются недо-

статочно высокая племенная ценность быков-

производителей, отставание в масштабах при-

менения в породе индексной, крупномасштаб-

ной и геномной селекции.

Из 202 айрширских быков, имеющих спер-

мопродукцию на племпредприятиях страны, 

90 оценены по качеству потомства, из которых 

11 быков в возрасте 6,0–9,99 года имели невы-

сокую племенную ценность по удою (+235 кг), 

а их индекс племенной ценности по родослов-

ной был равен всего лишь +56 кг. Величина удоя 

матерей быков в среднем по племпредприя-

тиям РФ недостаточна и составляет 10 569 кг 

молока жирностью 4,53 % и белковостью 3,44 %, 

а матерей отцов – 10 514 кг, 4,50 и 3,48 % соот-

ветственно [Тулинова и др., 2023].

В мировом айршироведении имеются 

примеры организации высокоэффективной 

крупномасштабной селекции. В частности, в 

Финляндии широко используется индекс NTM 

(Nordic Total Merit). Это наиболее полный ин-

декс племенной ценности в мире. При его рас-

четах учитывают более 60 параметров, объ-

единенных в 14 главных показателей. В струк-

туре NTM параметры здоровья и плодовитости 

имеют вес более 50 %, продуктивности – 30 %, 

экстерьера – 20 %. Повышение удельного веса 

параметров здоровья происходит в силу их 

большого влияния на затраты молочных хо-

зяйств. Минимальные затраты на производст-

во молока и максимальную прибыль приносят 

именно здоровые и плодовитые коровы с вы-

сокой продуктивностью [Каталог…, 2021].

Таблица 3. Производственное использование коров (все категории хозяйств)

Table 3. Production use of cows (all farm categories)

Порода

Breed

Возраст стада

Herd age

Длительность, дней

Duration, days Выход телят 

на 100 коров, 

голов

Calves per 

100 cows, 

heads

При первом 

отеле, дней

At the first 

calving, days

в отелах

in calving

Выбытие 

коров из 

стада, отелов

Disposal of 

cows from the 

herd, calving

сервис-

периода

service-

period

сухостой-

ного периода

dry-resistant

of the period

Айрширская

Ayrshire
771 2,66 3,56 136 63 78,6

Тип Карельский 

в айрширской породе

Karelian type 

in Ayrshire breed

777 2,50 3,50 142 63 79,4

Голштинская 

черно-пестрая

Holstein black-mottled

733 2,27 2,94 125 57 81,8

Красно-пестрая

Red and motley
839 2,65 3,34 130 59 81,5

Холмогорская

Kholmogorskaya
791 2,70 3,44 131 61 81,7

Черно-пестрая

Black and motley
801 2,52 3,20 134 61 77,5

Все породы, среднее

All breeds, average
765 2,45 3,12 128 59 80,7
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Заключение

По главному критерию конкурентоспособно-

сти – уровню молочной продуктивности – айр-

ширы занимают вторую позицию после миро-

вого лидера – голштинской породы и превосхо-

дят все другие молочные породы России.

Высокие конкурентные качества айршир-

ской породы обусловливают целесообраз-

ность приоритетного увеличения численности 

и дальнейшего совершенствования айрширов 

в стране.

Следует расширить зоны разведения айр-

ширского скота в нетрадиционных регионах, в 

частности в Сибири (включая Азиатский Север 

и Арктическую зону) и на Дальнем Востоке.

Необходимы дальнейшие исследования 

конкурентоспособности айрширской породы в 

условиях машинного обслуживания, роботиза-

ции, изменяющихся технологий кормления и 

заготовки кормов.

Актуальной проблемой является разработка 

и реализация в ближайшее время отечествен-

ной эффективной системы крупномасштабной 

и геномной селекции айрширского скота.
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ПРОМЫСЛА ОХОТНИЧЬИХ ВИДОВ В РЕСПУБЛИКЕ КАРЕЛИЯ
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Добыча диких животных для употребления в пищу распространена на всей терри-

тории России, включая Республику Карелия. Вместе с тем остается неизученным, 

насколько востребована продукция охоты среди населения этого региона. Цель ра-

боты состояла в анализе частоты потребления мяса и субпродуктов добытых диких 

млекопитающих и птиц. Исследование проводилось путем анкетирования охотни-

ков (n = 84), как непосредственных потребителей дичи. В анкету были включены 

вопросы о частоте потребления охотниками мяса и субпродуктов (печени, почек, 

сердца, легких) млекопитающих (бобр, заяц, кабан, лось, медведь) и птиц (вальд-

шнеп, глухарь, гусь, рябчик, тетерев, утка). Результаты свидетельствуют о том, 

что мясо-дичная продукция от птиц более востребована, чем от млекопитающих. 

Из птиц большинство опрошенных предпочитают тетерева, утку, гуся, из млеко-

питающих – лося и кабана. Мясо всех добываемых животных является наиболее 

популярным продуктом питания, также востребованы печень и сердце отдельных 

видов. Лось – единственный вид животных, от которого в качестве продуктов пи-

тания используются все указанные субпродукты. Большинство опрошенных охот-

ников употребляют продукты добытых животных редко – от одного до десяти раз 

в год, и лишь небольшая доля опрошенных – один раз месяц или еженедельно. 

Полученные результаты могут быть использованы при изучении рынка охотничьей 

продукции и оценке ее продовольственной безопасности, при анализе риска для 

здоровья человека в эколого-токсикологических исследованиях, а также при ис-

следовании освоения (промысла) ряда охотничьих видов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: мясо и субпродукты дичи; охотничьи животные; частота 

потребления
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Game hunting for food is widespread throughout Russia, including the Republic of Karelia. 

However, the demand for game products among the population of this region remains 

unknown. The aim of this project was to analyze the frequency of consumption of meat and 

offal of hunted wild mammals and birds. The study was conducted by questionnairing 

hunters (n=84) as direct consumers of game. The questionnaire included questions about 

how frequently the hunters consumed the meat and offal (liver, kidneys, heart, lungs) of 

mammals (beaver, hare, wild boar, moose, brown bear) and wildfowl (woodcock, caper-

caillie, goose, hazel grouse, black grouse, duck). The results suggest that the meat and 

offal from wildfowl are in higher demand than from mammals. Among wildfowl, a majority 

of respondents preferred black grouse, ducks, geese, among mammals – moose and wild 

boars. The meat of all hunted animals is the most popular food product, while the liver and 

heart of certain species are also commonly consumed. Moose is the only species from 

which all of the above-listed innards are used as food products. Most of the surveyed 

hunters ate products from the animals they killed quite rarely – one to ten times a year, and 

only a small proportion of the respondents ate them once a month or weekly. The results 

can be used in studying the hunting product market and evaluating its food safety, in ana-

lyzing the risk to human health in ecological and toxicological studies, as well as in studying 

the use (hunting) of a number of game species.

K e y w o rd s: game meat and offal; game animals; frequency of consumption

F o r  c i t a t i o n: Kalinina S. N., Ilyukha V. A., Panchenko D. V., Zaitseva I. A. Estimating wild 

game consumption within the study of hunting in the Republic of Karelia. Trudy Karel’skogo 
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Введение

Охота на диких млекопитающих и птиц с це-

лью употребления их в пищу повсеместно рас-

пространена на территории России, включая 

Республику Карелия, субъект РФ, входящий в 

состав Северо-Западного федерального окру-

га и обладающий потенциалом для развития 

рынка охотничьей продукции. В Карелии осу-

ществляется добыча млекопитающих: зайца-

беляка Lepus timidus (L., 1758), европейско-

го и канадского бобров Castor sp. (L., 1758), 

кабана Sus scrofa (L., 1758), лося Alces alces 

(L., 1758) и бурого медведя Ursus arctos (L., 1758). 

Среди пернатой дичи популярными объектами 

охоты являются: утки и гуси (отряд Гусеобраз-

ные Anseriformes (Wagler, 1831)), глухарь Tetrao 

urogallus (L., 1758), рябчик Tetrastes bonasia 

(L., 1758), тетерев Lyrurus tetrix (L., 1758), а 

также вальдшнеп Scolopax rusticola (L., 1758).

Мясо дичи – это альтернативный мясу 

домашних животных источник питательных 

веществ, не содержащий гормонов и анти-

биотиков, что делает его более полезным и 

в некоторой степени экзотическим пище-

вым продуктом [Hoffman, Cawthorn, 2013; 

Kicińska et al., 2019; Soriano, Sánchez-García, 

2021]. Принято считать, что мясо диких жи-

вотных характеризуется высокой пищевой 

ценностью из-за низкого содержания жира, 

оптимального состава жирных кислот, вы-

сокого содержания белка, минеральных ве-

ществ и витаминов [Sevillano-Caño et al., 2020; 

Tarricone et al., 2020; Soriano, Sánchez-García, 

2021; Женихова и др., 2022; Шелепов и др., 

2022; Sampels et al., 2023]. Субпродукты (пе-

чень, почки, сердце и т. п.) дичи по сравнению 

с мясом менее ценны и считаются не столь 

привлекательными в качестве продуктов пи-

тания, хотя они также являются важным источ-

ником белка, жирных кислот, витаминов и ми-

нералов [Strazdina et al., 2012; Sales, Kotrba, 

2013; Kicińska et al., 2019; Ludwiczak et al., 

2020].
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На сегодняшний день мясо и субпродукты 

дичи – это малоиспользуемые естественные 

ресурсы, за счет которых возможно улучшить 

качество питания населения при условии раз-

вития рынка охотничьей продукции, которое, 

в свою очередь, представляет собой одну из 

важных задач Доктрины продовольственной 

безопасности Российской Федерации (утвер-

ждена указом Президента РФ от 21.01.2020 г. 

№ 20) [Указ…, 2020]. Кроме того, развитие рын-

ка охотничьей продукции может способство-

вать увеличению самозанятости и самообеспе-

чения сельского населения, а также снижению 

недоосвоения ряда охотничьих видов [Пушкин, 

Кирилловых, 2016]. 

Несмотря на большой потенциал охотничьих 

ресурсов Карелии, исследования востребован-

ности продукции охоты в республике ранее не 

проводились. Цель настоящей работы состоя-

ла в анализе частоты потребления мяса и суб-

продуктов охотничьих видов млекопитающих и 

птиц Республики Карелия.

Материалы и методы

Данные по добыче охотничьих видов живот-

ных получены в Министерстве природных ре-

сурсов и экологии Республики Карелия.

Исследование потребления мяса и суб-

продуктов животных одобрено региональным 

Комитетом по медицинской этике при ФГБОУ 

ВО «Петрозаводский государственный уни-

верситет» и Министерстве здравоохранения 

Республики Карелия (№1/2024). Опрос прово-

дился путем анонимного анкетирования охот-

ников (n = 84), анкеты распространялись при 

содействии Минприроды и Карельского обще-

ства охотников и рыболовов (КРООиР) в 2023–

2024 гг. Анкеты были разработаны на основе 

работы норвежских ученых [Meltzer et al., 2013], 

содержали общие вопросы, характеризующие 

респондента (возраст, рост, вес и т. д.), а также 

вопрос о частоте потребления того или иного 

продукта добытой дичи за последние 2 года. 

На него предлагалось 4 варианта ответа: «ни-

когда», «редко в течение года», «один–три раза 

в месяц» и «один или несколько раз в неделю». 

Таким образом, мы получили представление 

о частоте употребления мяса и субпродуктов 

дичи по трем общепринятым сценариям (ред-

ко, ежемесячно, часто). Вопросы касались упо-

требления мяса и субпродуктов (печени, почек, 

сердца, легких) млекопитающих (бобр, заяц, 

кабан, лось, медведь) и птиц (вальдшнеп, глу-

харь, гусь, рябчик, тетерев, утка). Полученные 

данные обрабатывались статистически с помо-

щью MS Excel.

Результаты исследования

По числу добываемых охотничьих видов жи-

вотных среди птиц лидируют утка, рябчик и гусь 

(рис. 1), среди млекопитающих – заяц и лось 

(рис. 2). По сравнению с некоторыми другими 

регионами страны в Карелии добывается зна-

чительно меньше отдельных видов животных. 

Рис. 1. Добыча пернатой дичи в Республике Карелия в 2021–2023 гг. (по данным Министерства при-

родных ресурсов и экологии Республики Карелия)

Fig. 1. Game birds’ harvest in the Republic of Karelia in 2021–2023 (according to the Ministry of Natural Re-

sources and Environment of the Republic of Karelia)
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Так, например, в последние годы в Вологод-

ской области в среднем добыто 2156 лосей и 

1059 кабанов [Ельцова, 2023], в Новгородской 

области – 1360 кабанов [Глущенко, Ларичева, 

2013], в Якутии – 45 тыс. гусей и 360 тыс. уток 

[Солоха, Блохин, 2023], в Кировской области – 

81 тыс. особей зайца [Зарубин и др., 2021].

Результаты анкетирования отражены на 

рис. 3 и 4, которые дают представление о во-

стребованности охотничьей продукции среди 

непосредственных потребителей – охотников 

Республики Карелия. Как и ожидалось, среди 

продуктов охотничьего промысла мясо добы-

ваемых животных является наиболее популяр-

ным продуктом питания, с меньшей частотой 

употребляются печень и сердце отдельных 

видов птиц и млекопитающих. Лось – единст-

венный вид охотничьих животных, от которого 

в качестве продуктов питания помимо мяса 

используются все указанные субпродукты (пе-

чень, сердце, почки, легкие).

В целом среди охотников Карелии более во-

стребована продукция от птиц, чем от млекопи-

тающих. Более 50 % опрошенных предпочита-

ют мясо тетерева, утки, гуся, рябчика, глухаря; 

около 20 % употребляют сердце и печень гуся, 

а также сердце тетерева, утки, глухаря. 

Лось по сравнению с другими охотничьи-

ми животными потребляется бóльшим числом 

респондентов: мясо, печень, сердце, почки и 

легкие лося присутствуют в рационе у 69, 32, 

23, 16 и 6 % охотников соответственно, тогда 

как мясо других млекопитающих – у 23–25 % 

опрошенных, а печень и сердце бобра и каба-

на – у 5–7 % охотников.

Наиболее часто встречающийся сценарий 

употребления мяса и субпродуктов как мле-

копитающих, так и птиц – «редко», т. е. не-

сколько раз в год, хотя мясо лося, согласно 

анкетированию, используется в пищу третью 

опрошенных редко и третью респондентов – 

еженедельно. 

Заключение

Проведенное исследование позволяет 

сделать вывод о том, что мясо дичи являет-

ся предпочтительным продуктом питания, с 

меньшей частотой употребляются печень и 

сердце отдельных видов животных. Среди 

охотников Карелии более востребована про-

дукция от птиц, чем от млекопитающих. Лось 

по сравнению с другими охотничьими живот-

ными потребляется бóльшим числом респон-

дентов. Что касается частоты потребления той 

или иной продукции, то в пищу используется 

в основном дичь и всего несколько раз в год.

В целом потребление продукции дичи, до-

бытой на территории республики, в настоящее 

время развито слабо. Полученные результаты 

могут быть использованы при изучении рынка 

охотничьей продукции и оценке ее продоволь-

ственной безопасности, при анализе риска 

для здоровья человека в эколого-токсикологи-

ческих исследованиях, а также при исследова-

нии промысла ряда охотничьих видов.

Рис. 2. Добыча охотничьих видов млекопитающих в Республике Карелия в 2021–2023 гг. 

(по данным Министерства природных ресурсов и экологии Республики Карелия)

Fig. 2. Game mammals’ harvest in the Republic of Karelia in 2021–2023 (according to the Minis-

try of Natural Resources and Environment of the Republic of Karelia)
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Рис. 3. Частота потребления (в % от всех опрошенных) мяса и субпродуктов диких птиц Республики Карелия

Fig. 3. Frequency of consumption (in % of all respondents) of meat and offal of wild birds of the Republic of Karelia

Рис. 4. Частота потребления (в % от всех опрошенных) мяса и субпродуктов диких млекопитающих Республики 

Карелия

Fig. 4. Frequency of consumption (in % of all respondents) of meat and offal of wild mammals of the Republic of Karelia
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ЮБИЛЕИ И ДАТЫ

Dates and Anniversaries

ЕЛИЗАВЕТА МИХАЙЛОВНА МАТВЕЕВА

(к 60-летию со дня рождения)

2 февраля 2024 года исполнилось 60 лет 

Елизавете Михайловне Матвеевой – канди-

дату биологических наук, ведущему научному 

сотруднику лаборатории паразитологии живот-

ных и растений, ученому секретарю Института 

биологии Карельского научного центра РАН. 

Елизавета Михайловна родилась в деревне 

Каршево Пудожского района Карельской АССР. 

С 1981 по 1986 г. обучалась в Карельском го-

сударственном педагогическом институте на 

естественно-географическом факультете по 

специальности «биология, химия». После окон-

чания института работала лаборантом в каби-

нете химии, а затем – преподавателем биоло-

гии и географии в среднем профессиональном 

техническом училище № 18 г. Петрозаводска. 

В 1989 г. Елизавета Михайловна начала трудо-

вую деятельность в Институте биологии Карель-

ского научного центра РАН в качестве биолога 

лаборатории паразитологии животных и расте-

ний (в то время лаборатории фитонематологии).

Решив серьезно заниматься научными ис-

следованиями, Елизавета Михайловна в 1997 г. 

сроком на 5 лет была утверждена в качестве 

соискателя степени кандидата наук в инсти-

туте. Руководителем ее научной работы стал 

д. б. н., профессор Е. П. Иешко. В 1998 г. она 

досрочно защитила кандидатскую диссерта-

цию на тему «Популяционные аспекты взаимо-

действия паразитической нематоды Globodera 

rostochiensis (Wollenweber, 1923) Behrens, 

1975 и растений картофеля» по специальности 

«паразитология, гельминтология» в диссерта-

ционном совете Института паразитологии РАН 

(сейчас Центр паразитологии ИПЭЭ РАН). 

В 2000–2001 гг. в рамках Программы со-

трудничества между Российской Федера-

цией и Фламандским обществом Бельгии 

Е. М. Матвеева проходила научную стажировку 

по нематологии на факультете естественных 

наук Гентского университета (Бельгия). Между-

народные нематологические курсы Елизавета 

Михайловна окончила с отличием и по их окон-

чании успешно защитила диссертацию на соис-

кание ученой степени магистра в области есте-

ственных наук (нематологии) «Master of Science 

in Nematology». Обучение на курсах дало воз-

можность перенять опыт нематологов высочай-

шего уровня Европы и США, заложить основу 

для обширных международных научных связей.

Елизавета Михайловна Матвеева – одна из 

ведущих специалистов-нематологов в России, 

высококвалифицированный паразитолог, дос-

тойный представитель карельской школы фи-

тонематологии, которая была сформирована 
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к. б. н. Г. И. Соловьевой и к. б. н. Л. И. Груздевой. 

Область научных интересов Елизаветы Михай-

ловны связана с вопросами экологической 

паразитологии, фитонематологии, почвенной 

зоологии. Особое внимание ею уделяется изу-

чению популяционных аспектов паразито-

хозяинных отношений, факторов и способов 

повышения устойчивости растений к зараже-

нию фитопаразитическими нематодами. 

Главным модельным объектом научных ис-

следований Е. М. Матвеевой является карто-

фельная цистообразующая нематода – опасный 

вредитель картофеля, объект внешнего и вну-

треннего карантина. На примере паразитарной 

системы «картофель Solanum tuberosum L. – 

картофельная цистообразующая нематода 

Globodera rostochiensis Woll.» ею исследована 

математическая модель их взаимоотношений 

в различных, в т. ч. неблагоприятных, условиях 

среды для анализа процесса формирования 

агрегированного распределения Globodera 

rostochiensis на картофеле, выявлен дозозави-

симый характер паразито-хозяинных отноше-

ний; изучены особенности процесса вылупле-

ния инвазионных личинок как стартового этапа 

жизненного цикла нематоды, развитие личинок 

нематоды на корнях восприимчивых и устойчи-

вых сортов картофеля в рамках изучения тем-

пературы как фактора, определяющего харак-

тер паразито-хозяинных отношений; проведе-

на апробация различных способов регуляции 

численности нематоды. 

Важным направлением исследований 

Е. М. Матвеевой является проведение мони-

торинга распространения картофельной ци-

стообразующей нематоды на территории Рес-

публики Карелия. В рамках международно-

го проекта «Citizen science» (2019–2021 гг.) по 

изучению инвазивных видов растений и живот-

ных с привлечением различных групп населе-

ния республики ею были выявлены новые ме-

ста обитания этого вредителя на территориях, 

относящихся к частному сектору. Сведения 

по распределению картофельной нематоды 

на сельскохозяйственных землях республики 

внесены в международную базу данных био-

логического разнообразия, что дает возмож-

ность формировать актуальные карты встре-

чаемости нематоды в Карелии для широкого 

использования в научных, научно-практиче-

ских и образовательных целях (2021 г.). 

Большой блок научных результатов посвя-

щен изучению динамики численности и разно-

образия почвенных свободноживущих и фито-

паразитических нематод на фоне естествен-

ных процессов и антропогенных воздействий. 

В частности, совместно с коллегами выявлены 

реакции сообществ почвенных нематод на воз-

действие ряда антропогенных факторов, таких 

как загрязнение окружающей среды поллю-

тантами, вырубка лесов, рекультивация ланд-

шафтов, интродукция древесных растений, 

внесение удобрений и др. Нематологические 

данные по естественным биоценозам Северо-

Запада России, полученные Е. М. Матвеевой, 

включены в мировую сводку по разнообразию 

и численности почвообитающих нематод для 

выявления закономерностей их распределе-

ния в различных биомах планеты. Этот матери-

ал опубликован в высокорейтинговом журнале 

«Nature». Кроме того, экологические исследо-

вания показали перспективы использования 

фитонематологических данных и эколого-попу-

ляционных индексов, рассчитанных на основе 

сообществ нематод, для биоиндикации состо-

яния почвенных экосистем. 

Научные исследования выполняются Ели-

заветой Михайловной в тесном сотрудничест-

ве с лабораториями экологической физиоло-

гии растений, экологии и географии почв ИБ 

КарНЦ РАН, ведущими научными академиче-

скими учреждениями России – Институтом 

проблем экологии и эволюции им. А. Н. Север-

цова РАН (г. Москва), Всероссийским научно-

исследовательским институтом фитопатологии 

(Московская обл.). 

С 2006 года при сотрудничестве со спе-

циалистами в области физиологии растений 

(д. б. н. М. И. Сысоева, к. б. н. В. В. Лаврова 

(Займль-Бухингер), к. б. н. Е. Г. Шерудило, 

д. б. н. Т. Г. Шибаева) Елизаветой Михайловной 

проводятся исследования по влиянию тем-

пературных флуктуаций на взаимоотношения 

в системе «паразит – хозяин». Актуальность 

таких исследований во многом связана с уси-

ливающейся тенденцией изменения климата, 

что на Северо-Западе Российской Федерации 

проявляется, в частности, в резких перепадах 

температуры от оптимальных к субоптималь-

ным значениям, особенно в ранневесенний 

период. Это в сочетании с высокой поражае-

мостью растений патогенами может приво-

дить к снижению их продуктивности, потере 

урожая сельскохозяйственных культур, а так-

же изменениям в видовом составе фитоце-

нозов. Полученные в результате комплексных 

исследований данные вносят важный вклад в 

разработку способов регуляции взаимоотно-

шений в паразитарной системе, в том числе 

с использованием естественных механизмов, 

определяющих адаптивный потенциал расте-

ний. В последнее время Е. М. Матвеева за-

нимается изучением нематицидных свойств 

экстрактов морских водорослей Белого моря. 
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Перспективность такого рода исследований 

обусловлена развитием промышленного ис-

пользования этого вида биоресурсов в Респу-

блике Карелия.

Е. М. Матвеева принимает активное участие 

в разработке фундаментальных основ иннова-

ционных технологий выращивания в условиях 

Карелии картофеля, устойчивого к действию 

низких температур и заражению картофель-

ной цистообразующей нематодой. Получен-

ные ею результаты исследований внедрялись в 

практику сельского хозяйства на Агробиологи-

ческой станции КарНЦ РАН, сельскохозяйст-

венной опытной станции «Вилга» и музее-за-

поведнике «Кижи» в виде современных эффек-

тивных средств защиты растений. 

Совместно со специалистами лаборатории 

экологии и географии почв изучены долго-

срочные изменения почв, растительности и их 

влияние на сообщества почвообитающих не-

матод в ходе постагрогенного развития сеяных 

лугов, сформированных на мелиорированных 

торфяных почвах. Установлено, что направле-

ние сукцессии фитоценоза при сельскохозяй-

ственном использовании земель определяется 

видом вносимых в почву удобрений: происхо-

дит становление различных типов раститель-

ных сообществ, что, в свою очередь, оказывает 

влияние на сообщества почвообитающих не-

матод. Выявлено, что видовая структура тра-

востоя определяет экологическую специали-

зацию доминирующих таксонов фитопарази-

тических нематод.

Многолетний опыт изучения взаимоотноше-

ний растений с фитопаразитическими немато-

дами в условиях Севера, факторов их устойчи-

вости к заражению, модуляции защитных реак-

ций растений на заражение и поиска средств 

защиты растений от вредителей, изучения 

сообществ почвенных нематод, включая ком-

плекс фитопаразитов, изложен Е. М. Матвее-

вой в многочисленных научных публикациях. 

Общий список научных трудов составляет бо-

лее 300 работ; за последние 5 лет опубликова-

но 42 работы, включая 11 статей в рецензиру-

емых отечественных и иностранных журналах, 

учебно-методическое пособие, монография 

«Инвазивные растения и животные Карелии» 

(в соавторстве). По результатам исследований 

получены патенты на изобретение, в том числе 

запатентованы альтернативные методы регу-

ляции численности паразитической нематоды 

(2006 г.), представление которых на иннова-

ционных выставках и конференциях удостое-

но нескольких дипломов, в том числе Диплома 

Министерства природных ресурсов РФ; инно-

вационные способы предпосевной обработки 

семенного материала картофеля, позволяю-

щей повысить холодоустойчивость картофеля 

и одновременно устойчивость к картофельной 

цистообразующей нематоде (2009 г.); методы 

повышения жизнеспособности и устойчиво-

сти меристемных растений к паразитическим 

организмам с использованием низкотемпе-

ратурной обработки (2013 г.). Эти разработки 

позволяют расширить спектр экологически 

чистых технологий защиты культур, могут быть 

использованы в селекции и семеноводстве 

картофеля и способствуют решению вопро-

сов биобезопасности (биологической, продо-

вольственной и пищевой). Результаты научных 

исследований, проводимых Е. М. Матвеевой, 

опубликованы также в виде методических по-

собий и рекомендаций. Они активно внедряют-

ся в практику сельского хозяйства Республики 

Карелия. Так, ею разработаны методические 

вопросы по биологии нематод в учебно-мето-

дических пособиях по фитопаразитическим 

нематодам (2018 г.) и методам изучения зара-

женного нематодой растения (2012 г.), подго-

товлены рекомендации по регуляции числен-

ности картофельной цистообразующей нема-

тоды на частных полях (для музея-заповедника 

«Кижи», 2020 г.). Помимо этого, проведена ви-

зуализация научных сведений по инвазивным 

видам нематод Карелии: опубликованы науч-

но-популярные статьи, буклеты по картофель-

ной нематоде, интервью, проводятся лекции 

и экскурсии в Музее экологических иссле-

дований КарНЦ РАН о фитопаразитических 

нематодах. 

Елизавета Михайловна регулярно выступа-

ет с научными сообщениями на конференци-

ях различного уровня. Ею представлено более 

50 докладов на российских и международ-

ных конференциях, в том числе в Австралии, 

Австрии, Англии, Бельгии, Вьетнаме, Литве, 

Португалии, Турции, Финляндии, ЮАР и др. 

Исследования, проводимые Е. М. Матвеевой, 

постоянно поддерживаются грантами разных 

научных фондов и программ, среди которых 

РФФИ, РНФ, Программа фундаментальных ис-

следований ОБН РАН «Биологические ресур-

сы», ФЦП, Программа приграничного сотруд-

ничества России и Финляндии. 

Елизавета Михайловна активно участвует 

в экспертной деятельности. Она является 

членом Ученого совета ИБ КарНЦ РАН, ред-

коллегий научных журналов («Russian Journal 

of Nematology» и «Труды Карельского на-

учного центра РАН», серия «Эксперимен-

тальная биология»). В течение многих лет 

(2005–2011 и 2017–2021 гг.) она была Прези-

дентом Российского общества нематологов. 
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В настоящее время является членом этого 

общества, а также Паразитологического об-

щества (Россия) и Европейского общества 

нематологов, в рамках которых принимает 

участие в работе международных конгрессов, 

совещаний и семинаров в различных странах. 

Международные нематологические симпо-

зиумы, являющиеся традиционной формой 

встреч российских и зарубежных нематоло-

гов, трижды проходили в г. Петрозаводске, 

становясь заметным событием в России, и их 

непосредственным организатором являлась 

Е. М. Матвеева. 

На протяжении многих лет Елизавета Ми-

хайловна принимает активное участие в подго-

товке кадров высшей квалификации. Она явля-

лась научным консультантом и руководителем 

аспирантов (под ее руководством защищена 

кандидатская диссертация Д. С. Калинкиной 

по специальности «Экология», при ее научном 

консультировании – кандидатская диссерта-

ция В. В. Лавровой по специальности «Физио-

логия и биохимия растений»), руководителем 

учебной и производственной практики, кур-

совых и дипломных работ студентов ПетрГУ. 

В течение многих лет Е. М. Матвеева работает 

со школьниками, вовлекая их в научно-иссле-

довательскую работу, консультирует подго-

товку тематических исследовательских работ 

для выступления школьников с докладами на 

городских, республиканских и всероссийских 

конкурсах. Участники отмечены дипломами за 

призовые места, и среди них даже есть лауре-

ат Всероссийского конкурса юношеских работ 

им. В. И. Вернадского. 

С 2006 г. и по настоящее время Е. М. Мат-

веева является ученым секретарем ИБ КарНЦ 

РАН, совмещая плодотворную научную дея-

тельность с активной научно-организационной 

работой. Она координирует исследования, 

выполняемые разными лабораториями инсти-

тута, осуществляет регистрацию тем НИР, кон-

курсных проектов; обеспечивает подготовку 

отчетов о научной и научно-организационной 

деятельности института; организует работу 

по созданию результатов интеллектуальной 

деятельности; готовит материалы, связанные 

с проведением конкурсных процедур на за-

мещение должностей научных работников и 

аттестацией научных работников, с защитой 

диссертаций сотрудников института и при-

своением им ученых званий; участвует в орга-

низации и проведении научных мероприятий 

различного уровня в КарНЦ РАН. Е. М. Матве-

ева является секретарем Ученого совета ИБ 

КарНЦ РАН, секретарем конкурсной и атте-

стационной комиссий института, экспертной 

комиссии института, членом комиссии по 

промежуточной аттестации аспирантов ин-

ститута. В 2023 году являлась секретарем го-

сударственной итоговой аттестации аспиран-

тов по направлению «Биологические науки». 

С 2017 по 2019 г. в период реорганизации Ка-

рельского научного центра РАН (КарНЦ РАН) 

Е. М. Матвеева в должности заместителя 

председателя КарНЦ РАН по научно-организа-

ционной работе занималась координацией на-

учной деятельности институтов и управлением 

планами НИР в информационной системе Ми-

нистерства образования и науки Российской 

Федерации.

За большой вклад в развитие фундамен-

тальных и прикладных научных исследований, 

плодотворную научно-организационную де-

ятельность и многолетний добросовестный 

труд Елизавета Михайловна награждена По-

четной грамотой РАН и Профсоюза работников 

РАН (2006 г.), Почетной грамотой РАН (2013 г.), 

Почетной грамотой КарНЦ РАН (2014, 2023 гг.).

Елизавета Михайловна Матвеева – актив-

ный, творческий и талантливый человек, вдох-

новляющий коллег и заряжающий своей энер-

гией. Искренне поздравляем Елизавету Михай-

ловну с юбилейной датой! Желаем ей крепкого 

здоровья, реализации всех намеченных пла-

нов, достойных учеников, счастья и удачи!

А. А. Сущук, Д. С. Калинкина, Н. М. Казнина
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цию лично (г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, каб. 502). 

Для публикации в выпусках се рии «Ма те ма ти че ское мо де ли ро ва ние и ин фор ма ци он ные тех но ло гии» 

рукописи при ни ма ют ся в фор ма те .tex (LaTex 2є) с ис поль зо ва ни ем сти ле во го фай ла,  который находится 

по адресу http://transactions.krc.karelia.ru/section.php?id=755.
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Обязательные элементы рукописи располагаются в следующем порядке:

У Д К  курсивом в левом верхнем углу первой страницы; з а г л а в и е  с т а т ь и  на русском языке полужир-

ным шрифтом; и н и ц и а л ы  и  ф а м и л и и  а в т о р о в  на русском языке полужирным шрифтом; п о л н о е 

н а з в а н и е  и  п о л н ы й  п о ч т о в ы й  а д р е с  о р г а н и з а ц и и  – места работы каждого автора в имени-

тельном падеже на русском языке курсивом (если авторов несколько и работают они в разных учреждени-

ях, следует отметить арабскими цифрами соответствие фамилий авторов аффилированным организациям; 

следует отметить звездочкой автора, ответственного за переписку, и указать в аффилиации его электрон-

ный адрес); а н н о т а ц и я  на русском языке; к л ю ч е в ы е  с л о в а  на русском языке; указание и с т о ч н и к о в 

ф и н а н с и р о в а н и я  выполненных исследований на русском языке.

Далее располагаются все вышеуказанные элементы н а  а н гл и й с к о м  я з ы к е .

Т е к с т  с т а т ь и  (статьи экспериментального характера, как правило, должны иметь разделы: Введе-

ние. Материалы и методы. Результаты и обсуждение. Выводы либо Заключение); б л а г о д а р н о с т и; 

с п и с к и  л и т е р а т у р ы  на языке оригинала (Литература) и на английском языке (References); т а б л и ц ы 

на русском и английском языках (на отдельных листах); р и с у н к и  (на отдельных листах); п о д п и с и  к  р и -

с у н к а м  на русском и английском языках (на отдельном листе).

На отдельном листе д о п о л н и т е л ь н ы е  с в е д е н и я  о б  а в т о р а х: фамилии, имена, отчества всех ав-

торов полностью на русском и английском языке; должности, ученые звания, ученые степени авторов; адрес 

электронной почты каждого автора; можно указать телефон для контакта редакции с авторами статьи.

3АГЛАВИЕ СТАТЬИ должно точно отражать ее содержание и состоять из 8–10 значащих слов. 

АННОТАЦИЯ должна быть лишена вводных фраз, создавать возможно полное представление о содержа-

нии статьи и иметь объем не менее 200 слов. Рукопись с недостаточно раскрывающей содержание аннота-

цией может быть отклонена.

Отдельной строкой приводится перечень КЛЮЧЕВЫХ СЛОВ (как правило, не менее пяти). Ключевые слова 

или словосочетания отделяются друг от друга точкой с запятой, в конце точка не ставится. 

Раздел «Материалы и методы» должен содержать сведения об объекте исследования с обязательным ука-

занием латинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. Транскрип-

ция географических названий должна соответствовать атласу последнего года издания. Единицы физических 

величин приводятся по Международной системе СИ. Желательна статистическая обработка всех количест-

венных данных. Необходимо возможно точнее обозначать местонахождения (в идеале – с точным указанием 

географических координат).

Изложение результатов должно заключаться не в пересказе содержания таблиц и графиков, а в выявле-

нии следующих из них закономерностей. Автор должен сравнить полученную им информацию с имеющейся 

в литературе и показать, в чем заключается ее новизна. На табличный и иллюстративный материал следует 

ссылаться так: на рисунки, фотографии и таблицы в тексте (рис. 1, рис. 2, табл. 1, табл. 2 и т.д.), фотографии, 

помещаемые на вклейках (рис. I, рис. II). Обсуждение завершается формулировкой в разделе «Заключение» 

основного вывода, которая должна содержать конкретный ответ на вопрос, поставленный во «Введении». 

С с ы л к и  н а  л и т е р а т у р у  в  т е к с т е  даются фамилиями, например: Карху, 1990 (один автор); Рамен-

ская, Андреева, 1982 (два автора); Крутов и др., 2008 (три автора или более) либо первым словом описания 

источника, приведенного в списке литературы, и заключаются в квадратные скобки. При перечислении не-

скольких источников работы располагаются в хронологическом порядке, например: [Иванов, Топоров, 1965; 

Успенский, 1982; Erwin et al., 1989; Атлас…, 1994; Longman, 2001].

ТАБЛИЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. Заголов-

ки таблиц, заголовки и содержание столбцов, строк, а также примечания приводятся на русском и англий-

ском языках. Диаграммы и графики не должны дублировать таблицы. Материал таблиц должен быть понятен 

без дополнительного обращения к тексту. Все сокращения, использованные в таблице, поясняются в Приме-

чании, расположенном под ней. При повторении цифр в столбцах нужно их повторять, при повторении слов – 

в столбцах ставить кавычки. Таблицы могут быть книжной или альбомной ориентации. 

РИСУНКИ представляются отдельными файлами с расширением TIFF (*.TIF) или JPG. При первичной по-

даче материала в редакцию рисунки вставляются в общий текстовый файл. При сдаче материала, принятого 

в печать, все рисунки должны быть представлены в виде отдельных файлов в вышеуказанном формате. Гра-

фические материалы могут быть снабжены указанием желательного размера рисунка, пожеланиями и тре-

бованиями к конкретным иллюстрациям. На каждый рисунок должна быть как минимум одна ссылка в тексте. 

И л л ю с т р а ц и и  о б ъ е к т о в ,  и с с л е д о в а н н ы х  с  п о м о щ ь ю  ф о т о с ъ е м к и ,  м и к р о с к о п а 

(оптического, электронного трансмиссионного и сканирующего), должны сопровождаться масштабными 

линейками, причем в подрисуночных подписях надо указать длину линейки. Приводить данные о кратности 

увеличения необязательно, поскольку при публикации рисунков размеры изменятся. К а р т ы  желательно 

приводить с координатной сеткой, обозначениями населенных пунктов и/или названиями физико-географи-

ческих объектов и разной фактурой для воды и суши. В углу карты желательна врезка с картой более мелкого 

масштаба, где обозначен представленный на основной карте участок.

ПОДПИСИ К РИСУНКАМ приводятся на русском и английском языках, должны содержать достаточную ин-

формацию для того, чтобы приводимые данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта инфор-

мация уже не дана в другой иллюстрации). Аббревиации расшифровываются в подрисуночных подписях, де-

тали на рисунках следует обозначать цифрами или буквами, значение которых также приводится в подписях.
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ЛАТИНСКИЕ НАЗВАНИЯ. Названия таксонов рода и вида даются курсивом. Для флористических, фауни-

стических и таксономических работ при первом упоминании в тексте и таблицах приводится русское название 

вида  (если такое название имеется) и полностью – латинское, с автором и желательно с годом, например: 

водяной ослик (Asellus aquaticus (L., 1758)). В дальнейшем можно употреблять только русское название или 

сокращенное латинское без фамилии автора и года опубликования, например, для брюхоногого моллюска 

Margarites groenlandicits (Gmelin, 1790) – М. groenlandicus или для подвида М. g. umbilicalis.

СОКРАЩЕНИЯ. Разрешаются лишь общепринятые сокращения – названия мер, физических, химических 

и математических величин и терминов и т. п. Все прочие сокращения должны быть расшифрованы, за исклю-

чением небольшого числа общеупотребительных.

БЛАГОДАРНОСТИ. Располагаются после основного текста статьи отдельным абзацем, в котором авторы 

выражают признательность частным лицам, сотрудникам учреждений и организациям, оказавшим содей-

ствие в проведении исследований и подготовке статьи.

ИНФОРМАЦИЯ О КОНФЛИКТЕ ИНТЕРЕСОВ. При подаче статьи авторы должны раскрыть потенциальные кон-

фликты интересов, которые могут быть восприняты как оказавшие влияние на результаты или выводы, представ-

ленные в работе. Если конфликт интересов отсутствует, следует об этом сообщить в отдельной формулировке.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ следует оформлять по ГОСТ Р 7.0.5-2008. Источники располагаются в алфавитном 

порядке. Все ссылки даются на языке оригинала (названия на японском, китайском и других языках, исполь-

зующих нелатинский шрифт, пишутся в русской транскрипции). Сначала приводится список работ на русском 

языке и на языках с близким алфавитом (украинский, болгарский и др.), а затем – работы на языках с латин-

ским алфавитом. В списке литературы между инициалами авторов ставится пробел.

REFERENCES. Приводится отдельным списком, повторяя все позиции основного списка литературы. Библио-

графические записи источников оформляются согласно стилю Vancouver (см. примеры в ГОСТ Р 7.0.7-2021 и об-

разцы ниже) и располагаются в алфавитном порядке. Заголовки русскоязычных работ приводятся на англий-

ском языке; для журналов и сборников, в которых размещены цитируемые работы, указывается параллельное 

английское наименование (при его наличии) либо русскоязычное наименование приводится в латинской 

транслитерации (вариант BSI) с переводом на английский язык. Прочие элементы библиографической записи 

приводятся на английском языке (русскоязычное название издательства транслитерируется). При наличии 

переводной версии источника в References желательно указать ее. Библиографические описания прочих 

работ приводятся на языке оригинала.

Для каждого источника обязательно указание DOI при его наличии; если приводится адрес интернет-стра-

ницы источника (URL), нужно указать дату обращения к ней.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ 1-Й СТРАНИЦЫ

УДК 577.125.8

СОДЕРЖАНИЕ МЕТАБОЛИТОВ ОКСИДА АЗОТА В КРОВИ ЗДОРОВЫХ ЛЮДЕЙ И ПАЦИЕНТОВ 

С АРТЕРИАЛЬНОЙ ГИПЕРТЕНЗИЕЙ, ИМЕЮЩИХ РАЗНЫЕ АЛЛЕЛЬНЫЕ ВАРИАНТЫ ГЕНОВ 

ACE (RS4340) И CYP11B2 (RS1799998)

Л. В. Топчиева1*, О. В. Балан1, В. А. Корнева2, И. Е. Малышева1 

1  Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, 

Республика Карелия, Россия, 185910), *topchieva@ya.ru 
2  Петрозаводский государственный университет (просп. Ленина, 33, Петрозаводск, Республика Карелия, 

Россия, 185910)

Аннотация на русском языке

К л ю ч е в ы е  с л о в а: артериальная гипертензия; оксид азота; индуцибельная синтаза оксида азота; ангио-

тензинпревращающий фермент; инсерционно-делеционный полиморфизм гена ACE; альдостеронсинтаза; 

ген CYP11B2

Ф и н а н с и р о в а н и е. Финансовое обеспечение исследований осуществлялось из средств федерального 

бюджета на выполнение государственного задания КарНЦ РАН (0218-2019-0077).
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VARIANTS OF THE ACE (RS4340) AND CYP11B2 (RS1799998) GENES
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Petrozavodsk, Karelia, Russia), *topchieva@ya.ru
2  Petrozavodsk State University (33 Lenin Ave., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia)
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K e y w o r d s:  arterial hypertension; nitric oxide; inducible nitric oxide synthase; angiotensin-converting enzyme; 

insertion-deletion polymorphism of ACE genes; aldosterone synthase; CYP11B2 gene
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ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ

Таблица 2. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последействии 10-минутного охлаждения (2 °С) про-

ростков или корней пшеницы

Table 2. Ultrastructure of leaf mesophyll cells after the exposure of wheat seedlings or roots to 10 min of chilling at 2 °С 

Показатель 

Index

Контроль

Control

Охлаждение 

проростков

Seedling chilling

Охлаждение 

корней

Root chilling

Площадь среза хлоропласта, мкм2

Chloroplast cross-sectional area , μm2

10,0 ± 0,7 13,5 ± 1,1 12,7 ± 0,5

Площадь среза митохондрии, мкм2

Mitochondria cross-sectional area, μm2

  0,4 ± 0,03   0,5 ± 0,03    0,6 ± 0,04

Площадь среза пероксисомы, мкм2

Peroxisome cross-sectional area, μm2

0,5 ± 0,1 0,5 ± 0,1 0,7 ± 0,1

Число хлоропластов на срезе клетки, шт.

Number of chloroplasts in cell cross-section

9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

Число митохондрий на срезе клетки, шт.

Number of mytochondria in cell cross-section

8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

Число пероксисом на срезе клетки, шт.

Number of peroxisomes in cell cross-section

   2 ± 0,3    2 ± 0,3 3 ± 0,4

Примечание. Здесь и в табл. 3: все параметры ультраструктуры измеряли через 24 ч после охлаждения.
Note. Here and in Tab. 3 all ultrastructure parameters were measured 24 h after chilling.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ПОДПИСИ К РИСУНКУ

Рис. 1. Северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)

Fig. 1. Woodboring beetle Hadrobregmus confuses Kraaz.

Рис. 5. Результаты изучения кристаллитов и демпферных зон в образце кварца  из Дульдурги: 

а – электронная микрофотография кварца; б – картина микродифракции, полученная для участка 1 в области кристалли-

тов; в – картина микродифракции, отвечающая участку 2 в области демпферных зон

Fig. 5. Results of the study of crystallites and damping zones in a quartz sample from Duldurga:

а – electron microphotograph of the quartz sample; б – microdiffraction image of site 1 in the crystallite area; в – microdiffraction 

image corresponding to site 2 in the damping area
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