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Ìåëàòîíèí (Ì) — ãîðìîí, âûðàáàòûâàåìûé ó íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ è ÷åëîâåêà â ýíäî-
êðèííîé æåëåçå — ýïèôèçå. Óñòàíîâëåíî, ÷òî îäíîé èç îñíîâíûõ ôóíêöèé Ì ÿâëÿåòñÿ ñèí-
õðîíèçàöèÿ ðàáîòû âñåõ îðãàíîâ, ðåãóëÿöèÿ ñåçîííûõ è ñóòî÷íûõ ðèòìîâ èõ ôèçèîëîãè÷å-
ñêîé àêòèâíîñòè. Ôóíêöèÿ ñèíõðîíèçàöèè è ðèòìîâîæäåíèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ â ñîîòâåòñòâèè
ñ ñóòî÷íûì ðèòìîì ýêñïðåññèè Ì, çàâèñÿùèì îò ïðîäîëæèòåëüíîñòè äíÿ è íî÷è. Ì ñïîñî-
áåí âëèÿòü íà ðîñò, ðàçâèòèå è ôèçèîëîãè÷åñêóþ àêòèâíîñòü ðàçëè÷íûõ òèïîâ êëåòîê ïîäîáíî
ðîñòîâûì ôàêòîðàì, âîçäåéñòâóÿ íà ìåõàíèçìû ñèãíàëüíûõ ïóòåé è êàñêàäîâ. Ïîäòâåðæäåíî,
÷òî ïðîöåññû çà÷àòèÿ, áåðåìåííîñòè è äåòîðîæäåíèÿ íàïðÿìóþ çàâèñÿò îò ðèòìà è ïðîôèëÿ
ñåêðåöèè ýïèôèçàðíîãî ãîðìîíà Ì â îðãàíèçìå. Â äàííîì îáçîðå ïðåäïðèíÿòà ïîïûòêà îáú-
åäèíèòü èìåþùèåñÿ ëèòåðàòóðíûå äàííûå îá ó÷àñòèè Ì â ðàçëè÷íûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðî-
öåññàõ â òå÷åíèå äîèìïëàíòàöèîííîãî è ïîñòèìïëàíòàöèîííîãî ïåðèîäîâ æèçíè îðãàíèçìà,
åãî ïîçèòèâíîì è íåãàòèâíîì âîçäåéñòâèè íà ýòàïàõ ïîëîâîãî ñîçðåâàíèÿ.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ìåëàòîíèí, áåðåìåííîñòü, ãàìåòîãåíåç, îïëîäîòâîðåíèå, èìïëàíòàöèÿ.

Ìåëàòîíèí (Ì) — ãîðìîí, âûðàáàòûâàåìûé ó
íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ è ÷åëîâåêà â ýíäîêðèííîé
æåëåçå — ýïèôèçå. Óñòàíîâëåíî, ÷òî îäíîé èç îñíîâ-
íûõ ôóíêöèé Ì ÿâëÿåòñÿ ñèíõðîíèçàöèÿ ðàáîòû âñåõ
îðãàíîâ îðãàíèçìà, ðåãóëÿöèÿ ñåçîííûõ è ñóòî÷íûõ
ðèòìîâ èõ ôèçèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè. Ì ñïîñîáåí
âëèÿòü íà ðîñò, ðàçâèòèå è ôèçèîëîãè÷åñêóþ àêòèâ-
íîñòü ðàçëè÷íûõ òèïîâ êëåòîê, ïîäîáíî ðîñòîâûì
ôàêòîðàì, âîçäåéñòâóÿ íà ìåõàíèçìû ñèãíàëüíûõ
ïóòåé è êàñêàäîâ. Ôóíêöèÿ ñèíõðîíèçàöèè è ðèòìî-
âîæäåíèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ â ñîîòâåòñòâèè ñ ñóòî÷íûì
ðèòìîì ýêñïðåññèè Ì, çàâèñÿùèì îò ïðîäîëæèòåëü-
íîñòè äíÿ è íî÷è. Ìàêñèìàëüíûé óðîâåíü ýêñïðåñ-
ñèè Ì ïðèõîäèòñÿ íà íî÷íûå ÷àñû (ñ 23:00 äî 5:00),
ìèíèìàëüíûé — íà óòðåííèå ÷àñû. Ðàçëè÷èå êîí-
öåíòðàöèé äîñòèãàåò îäíîãî ïîðÿäêà. Áèîëîãè÷åñêèé
ïðåäøåñòâåííèê Ì — ñåðîòîíèí — íàêàïëèâàåòñÿ
â ýïèôèçå â òå÷åíèå âñåãî ñâåòîâîãî äíÿ è íå ñåêðå-
òèðóåòñÿ â êðîâü. Â íî÷íûå ÷àñû êëåòêè ýïèôèçà —
ïèíåàëîöèòû — ñ ïîìîùüþ ñïåöèôè÷åñêèõ ôåðìåí-
òîâ ïðåâðàùàþò ñåðîòîíèí â Ì.

Íà ìåìáðàíàõ ïðàêòè÷åñêè âñåõ êëåòîê îáíàðó-
æåíû ðåöåïòîðû ê Ì. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ âñå ÷àùå
åãî íàçûâàþò ñàìûì ñèëüíûì ïðèðîäíûì àíòèîêñè-
äàíòîì, èììóíîìîäóëÿòîðîì è ðåãóëÿòîðîì êëåòî÷íîé
àêòèâíîñòè, à òàêæå âàæíåéøèì çâåíîì â ôèçèîëî-
ãèè ðåïðîäóêöèè è ýìáðèîëîãèè ÷åëîâåêà è æèâîò-
íûõ. Ïîäòâåðæäåíî, ÷òî ïðîöåññû çà÷àòèÿ, áåðåìåí-

íîñòè è äåòîðîæäåíèÿ íàïðÿìóþ çàâèñÿò îò ðèòìà
è óðîâíÿ ñåêðåöèè ãîðìîíà ìåëàòîíèíà â îðãàíèçìå.
Â äàííîì îáçîðå ïðåäïðèíÿòà ïîïûòêà îáúåäèíèòü
èìåþùèåñÿ â ëèòåðàòóðíûå äàííûå îá ó÷àñòèè Ì
â ðàçëè÷íûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññàõ â òå÷åíèå
äîèìïëàíòàöèîííîãî è ïîñòèìïëàíòàöèîííîãî ïåðè-
îäîâ, ïîçèòèâíûõ è íåãàòèâíûõ ýôôåêòîâ äåéñòâèÿ Ì
íà ýòàïû ïîëîâîãî ñîçðåâàíèÿ, ãàìåòîãåíåçà, îïëî-
äîòâîðåíèÿ è èìïëàíòàöèè (ïåðâàÿ ÷àñòü îáçîðà),
à òàêæå åãî ýôôåêò íà ðàçëè÷íûå ýòàïû áåðåìåííîñòè
è ðîäû (âòîðàÿ ÷àñòü îáçîðà).

Ïîëîâîå ñîçðåâàíèå

Ïîëîâîå ñîçðåâàíèå (ïóáåðòàöèÿ) — ñëîæíûé
ïðîöåññ êîìïëåêñíûõ èçìåíåíèé â îðãàíèçìå ÷åëî-
âåêà, âñëåäñòâèå êîòîðûõ îí ñòàíîâèòñÿ ñïîñîáíûì
ê ïðîäîëæåíèþ ðîäà. Ïîëîâîå ñîçðåâàíèå çàïóñêà-
åòñÿ ñ ïîìîùüþ ãîðìîíàëüíûõ ñèãíàëîâ èç îò-
äåëîâ ïðîìåæóòî÷íîãî ìîçãà ê ïîëîâûì æåëåçàì:
ÿè÷êàì ó ìàëü÷èêîâ è ÿè÷íèêàì ó äåâî÷åê, îáðàçóÿ
ãèïîòàëîìî-ãèïîôèçàðíî-ãîíàäàëüíóþ îñü (ÃÃÃ îñü).
ÃÃÃ îñü àêòèâíà â òå÷åíèå ýìáðèîíàëüíîãî ïåðèîäà
âïëîòü äî ìîìåíòà ðîæäåíèÿ. Íî îò ìîìåíòà ðîæäå-
íèÿ äî 10—12-ëåòíåãî âîçðàñòà îñòàåòñÿ íåàêòèâíîé.
Åå àêòèâàöèÿ ñîîòâåòñòâóåò íà÷àëó ïîëîâîãî ñîçðå-
âàíèÿ ÷åëîâåêà. Ðåàêòèâàöèÿ ÃÃÃ îñè ïðîÿâëÿåò ñåáÿ
êàê âîññòàíîâëåíèå àêòèâíîãî ñèíòåçà ãîíàäîòðîï-
íîãî ðåëèçèíã-ãîðìîíà (ÃÒÐÃ), óâåëè÷åíèå ñåêðåöèè
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ëþòåèíèçèðóþùåãî ãîðìîíà (ËÃ) è ôîëëèêóëîñòè-
ìóëèðóþùåãî ãîðìîíà (ÔÑÃ) ïåðåäíåé äîëè ãèïî-
ôèçà. Ì âëèÿåò íà ïðîöåññû ðåàêòèâàöèè è ïîñëåäó-
þùåé àêòèâíîñòè. Äîêàçàíî, ÷òî â ïðåïóáåðòàòíûé
ïåðèîä (äî ïîëîâîãî ñîçðåâàíèÿ) êîíöåíòðàöèÿ Ì
ñëèøêîì âåëèêà è çàïóñê ãèïîòàëàìè÷åñêîé àêòèâ-
íîñòè íåâîçìîæåí [1]. Îäíàêî íà 9—10-ì ãîäó æèç-
íè êîíöåíòðàöèÿ Ì â ñûâîðîòêå êðîâè ÷åëîâåêà ïî-
íèæàåòñÿ äî 500 ôìîëü/ìë, à êîëè÷åñòâî ðåöåïòî-
ðîâ ê Ì â êëåòêàõ ãèïîôèçà óìåíüøàåòñÿ. Áëàãîäàðÿ
ýòîìó çàïóñêàåòñÿ òðèããåðíûé ñèãíàë ê íà÷àëó ðàç-
âèòèÿ ïðîöåññîâ ïóáåðòàöèè [2].

Âîçðàñòíîå ïîíèæåíèå êîíöåíòðàöèè Ì íå çà-
âèñèò îò óâåëè÷åíèÿ ìàññû òåëà, íî íàïðÿìóþ ñâÿ-
çàíî ñ îáùèì ðàçâèòèåì îðãàíèçìà [3]. Ñåé÷àñ ñòàëî
ÿñíî, ÷òî âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ Ì ó äåòåé ïðèâî-
äèò ê íåäîñòàòî÷íîé ñåêðåöèè ãîíàäîòðîïèíà, ãèïî-
ôóíêöèè è ñëàáîìó ðàçâèòèþ ÿè÷íèêîâ [4]. Âûñîêàÿ
íî÷íàÿ êîíöåíòðàöèÿ Ì îáíàðóæåíà ó äåòåé ñ çà-
ïàçäûâàþùèì ïîëîâûì ñîçðåâàíèåì ïî ñðàâíåíèþ
ñ íîðìîé [5], â òî æå âðåìÿ íèçêèé óðîâåíü Ì îáíà-
ðóæåí ó äåòåé ñ ðàííèì ïîëîâûì ñîçðåâàíèåì [4].

Ì àäàïòèðóåò ñåêðåöèþ ãîíàäîòðîïèíà è ïðî-
ëàêòèíà â ñîîòâåòñòâèè ñ ñóòî÷íûì ôîòîïåðèîäîì
[6, 7]. Ãåííàÿ ýêñïðåññèÿ è ïóëüñèðóþùàÿ ñåêðåöèÿ
ÃÒÐÃ, êîíòðîëèðóþùåãî ñåêðåöèþ ËÃ è ÔÑÃ, ðåãó-
ëèðóþòñÿ Ì è îáëàäàþò öèêëè÷íîñòüþ â 24 ÷àñà [8].
Ó æåíùèí, â êðîâè êîòîðûõ áûëà îáíàðóæåíà âûñî-
êàÿ êîíöåíòðàöèÿ Ì, íàáëþäàëîñü îñëàáëåíèå ôóíê-
öèè ãèïîòàëàìóñà (ãèïîòàëàìè÷åñêàÿ àìåíîðåÿ) ñ ïî-
íèæåííûì óðîâíåì ïóëüñèðóþùåé ñåêðåöèè ÃÒÐÃ [14]
è ËÃ [9], ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü âëèÿåò íà ñîñòîÿíèå
ôîëëèêóëîâ [10, 11]. Áëàãîäàðÿ âûñîêîìó ðàñïðîñò-
ðàíåíèþ ñïåöèôè÷åñêèõ ðåöåïòîðîâ è ñàéòîâ ñâÿçû-
âàíèÿ Ì íà êëåòî÷íîé è ÿäåðíîé ìåìáðàíàõ ìíîãèå
êëåòêè è òêàíè ìîãóò êîîðäèíèðîâàòü ñâîþ ðàáîòó
ñîãëàñíî èçìåíåíèþ êîíöåíòðàöèè ýòîãî ãîðìîíà.
Èç ïîñëåäíèõ ðàáîò ñòàëî èçâåñòíî, ÷òî Ì, ïðèñóò-
ñòâóþùèé è â îðãàíàõ æåíñêîãî ðåïðîäóêòèâíîãî
òðàêòà, ó÷àñòâóåò òàêæå â ïîíèæåíèè ñòåïåíè îêèñ-
ëèòåëüíîãî ñòðåññà â ôîëëèêóëàõ ÿè÷íèêîâ è çàùè-
ùàåò îîöèòû îò ïîâðåæäàþùåãî äåéñòâèÿ ñâîáîäíûõ
ðàäèêàëîâ [12, 13]. Óðîâåíü êîíöåíòðàöèè Ì â êðî-
âè èìååò òàêæå è ñåçîííûå êîëåáàíèÿ: ìàêñèìóì â
êîíöå îñåíè, çèìîé è ìèíèìóì â ëåòíèå ìåñÿöû,
÷òî íàêëàäûâàåò ñâîé îòïå÷àòîê íà ñåçîííûå êîëå-
áàíèÿ ôåðòèëüíîñòè æåíùèíû [14].

Ãàìåòîãåíåç

Ãàìåòîãåíåç, èëè ïðåäçàðîäûøåâîå ðàçâèòèå, —
ïðîöåññ ñîçðåâàíèÿ ïîëîâûõ êëåòîê, èëè ãàìåò. Ïðî-
öåññ ñîçðåâàíèÿ è ôîðìèðîâàíèÿ ïîäâèæíûõ ñïåð-
ìàòîçîèäîâ â ñåìåííèêàõ ïðèíÿòî íàçûâàòü — ñïåð-
ìàòîãåíåçîì. Îîãåíåç — ïðîöåññ ðîñòà è ñîçðåâàíèÿ
ÿéöåêëåòêè â ÿè÷íèêàõ.

Ïðîöåññ ãàìåòîãåíåçà òàêæå ïðîòåêàåò ïîä êîíò-
ðîëåì ãîðìîíîâ ÃÃÃ îñè è ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ôîë-
ëèêóëÿðíûõ êëåòîê ãîíàä. Â îòñóòñòâèå ãîðìîíàëüíîé

ñòèìóëÿöèè ðàçâèòèå è ñîçðåâàíèå ãàìåò íå ïðîèñ-
õîäèò. Îñíîâíûìè ãîðìîíàìè ãàìåòîãåíåçà ÿâëÿþò-
ñÿ ÔÑÃ, ËÃ, òåñòîñòåðîí, ïðîãåñòåðîí, ýñòðîãåí.

Ïðîöåññ ãàìåòîãåíåçà ñîïðÿæåí ñ èíòåíñèâíû-
ìè ïðîöåññàìè êëåòî÷íîé ñìåðòè (àïîïòîçà) è êëå-
òî÷íîé ïðîëèôåðàöèè, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü ÿâëÿåòñÿ
èñòî÷íèêîì îáðàçîâàíèÿ áîëüøîãî êîëè÷åñòâà àê-
òèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà (ÀÔÊ). Íî ñðåäà ðàçâèòèÿ
êëåòîê ÿâëÿåòñÿ îòíîñèòåëüíî èçîëèðîâàííîé (â ñå-
ìåííèêàõ ðàçâèòèå ñïåðìàòîçîèäîâ ïðîòåêàåò â êîì-
ïàðòìåíòàõ êëåòîê Ñåðòîëè, à â ÿè÷íèêàõ — âíóòðè
ôîëëèêóëà), òàê ÷òî îíà ðåçêî íóæäàåòñÿ â àíòèîê-
ñèäàíòàõ (ýíçèìàõ è ïðîñòûõ âåùåñòâàõ). Â äàííûõ
óñëîâèÿõ èìåííî Ì ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå îïòèìàëüíûì
âåùåñòâîì-àíòèîêñèäàíòîì, òàê êàê åãî îêèñëåí-
íûå ìåòàáîëèòû óæå íå ñïîñîáíû ê îêèñëåíèþ äðó-
ãèõ âåùåñòâ [14].

Óñòàíîâëåíî, ÷òî â ôèçèîëîãè÷åñêîé êîíöåíò-
ðàöèè (20—200 ôÌ/ìë) Ì îêàçûâàåò ïîëîæèòåëüíîå
äåéñòâèå íà ñîçðåâàíèå è ðàçâèòèå ãàìåò, à òàêæå íà èõ
àêòèâíîñòü, æèçíåñïîñîáíîñòü è ñîõðàííîñòü ãåíåòè-
÷åñêîãî ìàòåðèàëà [12]. Ñîõðàííîñòü ãåíåòè÷åñêîãî
ìàòåðèàëà îáîèõ òèïîâ ãàìåò, à òàêæå ïîäâèæíîñòü
ñïåðìàòîçîèäîâ ïîâûøàþòñÿ çà ñ÷åò ìÿãêîé àíòè-
îêñèäàíòíîé è ïðîëèôåðàòèâíîé ôóíêöèé ýïèôè-
çàðíîãî ãîðìîíà. Ì ó÷àñòâóåò â êîíòðîëå ñåçîííûõ
èçìåíåíèé ðîñòà, ðàçâèòèÿ è ñîçðåâàíèÿ ôîëëèêó-
ëîâ, òðàíñëèðóÿ èíôîðìàöèþ îá èçìåíåíèÿõ ñóòî÷-
íîãî ôîòîïåðèîäèçìà [15]. Àêòèâèðóÿ èëè èíãèáèðóÿ
MAPK-êàñêàä, Ì ðåãóëèðóåò âîñïðèèì÷èâîñòü ôîë-
ëèêóëÿðíûõ êëåòîê ê ãîíàäîòðîïèíàì. Â äàííîì ñëó-
÷àå ýïèôèçàðíûé ãîðìîí âûïîëíÿåò ñâîþ áèîðèòìî-
ëîãè÷åñêóþ è ïðîëèôåðàòèâíóþ ôóíêöèè.

Ïðîòèâîäåéñòâóÿ âîçðàñòàíèþ óðîâíÿ îêèñëèòå-
ëüíîãî ñòðåññà, Ì ïîâûøàåò êà÷åñòâî îîöèòîâ è
ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ óðîâíÿ îïëîäîòâîðåíèÿ è
èìïëàíòàöèè ýìáðèîíà. Èçó÷åíèå ñîñòàâà ôîëëèêó-
ëÿðíîé æèäêîñòè ïîêàçàëî, ÷òî âûñîêèé óðîâåíü äå-
ãðàäàöèè îîöèòîâ öåëèêîì êîððåëèðóåò ñ ïîâûøåí-
íûì ñîäåðæàíèåì 8-îêñîG (8-ãèäðîêñè-2-äèîêñèãó-
àíîçèíà) â ýòîé æèäêîñòè.

Çà ñ÷åò ñâîèõ èììóíîìîäóëèðóþùåé è ïðîëè-
ôåðàòèâíîé ôóíêöèé Ì ïîääåðæèâàåò ñïîñîáíîñòü
ýíäîìåòðèÿ ê èìïëàíòàöèè [16]. Äåéñòâóÿ ÷åðåç
öÀÌÔ-ñèãíàëèíã, ýïèôèçàðíûé ãîðìîí îïîñðåäî-
âàííî çàäåéñòâîâàí â êîìïëåêñíîé ðåãóëÿöèè ðèò-
ìè÷íîñòè è àìïëèòóäû ñîêðàùåíèÿ ìèîìåòðèÿ. Ì ðå-
ãóëèðóåò ñåçîííûå è ñóòî÷íûå êîëåáàíèÿ ñåêñóàëü-
íîé àêòèâíîñòè è ôåðòèëüíîñòè æåíùèíû.

Â ðàáîòå ìóæñêîé ïîëîâîé ñèñòåìû Ì èãðàåò
ðîëü ñóòî÷íîãî è ñåçîííîãî êîîðäèíàòîðà àêòèâíî-
ñòè ñïåðìàòîãåíåçà. Êàê íà ìåìáðàíå ãðàíóëåçíûõ
êëåòîê ôîëëèêóëîâ, òàê è íà êëåòêàõ Ëåéäèãà (èñ-
òî÷íèê òåñòîñòåðîíà) è Ñåðòîëè è ýïèäèäèìóñà îá-
íàðóæåíû ðåöåïòîðû Ì — ÌÒ1 è ÌÒ2 [17]. Ì, âëèÿÿ
íà ïåðîêñèäàçíóþ àêòèâíîñòü ñïåðìàòîçîèäîâ, ñïî-
ñîáåí ïðîäëåâàòü âðåìÿ ïîäâèæíîñòè ñïåðìàòîçî-
èäîâ in vitro, ñíèæàÿ èõ àêòèâíîñòü [18]. Äëèòåëüíîå
ïðèìåíåíèå Ì, ïîâûøàÿ ëîêàëüíûé áàëàíñ òåñòî-
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ñòåðîíà/Å2, íàîáîðîò, ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ ìå-
íåå æèçíåñòîéêèõ ñïåðìàòîçîèäîâ ñ ïîâûøåííîì
óðîâíåì àíîìàëèé [19]. Ì îïðåäåëÿåò ïèêè ýêñïðåñ-
ñèè è ñåêðåöèè ïîëîâûõ ãîðìîíîâ. Íà ïðèìåðå ìû-
øåé, íîêàóòíûõ ïî ãåíàì ðåöåïòîðîâ ê Ì, ïîêàçà-
íî, ÷òî èìåííî îí âëèÿåò íà ñóòî÷íóþ ýêñïðåññèþ
òåñòîñòåðîíà, ýñòðàäèîë-17� è ïðîëàêòèí. Ì îêàçû-
âàåò îòðèöàòåëüíîå âîçäåéñòâèå íà çëîêà÷åñòâåííîå
ïåðåðîæäåíèå êëåòîê ïðîñòàòû [20].

Ó÷èòûâàÿ ðåçóëüòàòû ìíîãèõ ðàáîò ïî ýìáðèî-
ãåíåçó, ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ïîëîæèòåëüíîå âëè-
ÿíèå Ì íà ãàìåòîãåíåç îáóñëîâëåíî åãî ó÷àñòèåì
â áëîêèðîâàíèè äåñòðóêòèâíîãî âîçäåéñòâèÿ ÀÔÊ
íà ãåíåòè÷åñêèé ìàòåðèàë ãàìåò. Ïðè÷åì äåéñòâèå Ì
çàêëþ÷àåòñÿ â ïðÿìîé ðåàêöèè íåéòðàëèçàöèè àêòèâ-
íûõ ðàäèêàëîâ êèñëîðîäà è àçîòà, íàêàïëèâàþùèõñÿ
â êëåòêå. Ðåãóëÿòîðíàÿ ðîëü Ì îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò
åãî ñâÿçûâàíèÿ ñ ðåöåïòîðàìè, ìîäåëèðóþùèìè óðî-
âåíü ýêñïðåññèè ðàçëè÷íûõ ãåíîâ, âîâëå÷åííûõ â ãà-
ìåòîãåíåç.

Äîèìïëàíòàöèîííûé ïåðèîä

Îïëîäîòâîðåíèå — ñëèÿíèå ìóæñêîé è æåíñêîé
ãàìåò, îáúåäèíåíèå ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà è îáðà-
çîâàíèå çèãîòû. Îïëîäîòâîðåíèå â íîðìå ïðîèñõî-
äèò â äèñòàëüíîì êîíöå òðóáû ÷åðåç íåñêîëüêî ÷àñîâ
ïîñëå îâóëÿöèè.

Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî îâóëÿöèÿ ïðîèñõîäèò èìåí-
íî â íî÷íûå ÷àñû, êîãäà êîíöåíòðàöèÿ Ì â ïëàç-
ìå êðîâè ìàêñèìàëüíà. Íà ýòàïå ìèãðàöèè ãàìåòû
ìàêñèìàëüíî ïîäâåðæåíû âîçìîæíûì íåãàòèâíûì
âîçäåéñòâèÿì òîêñè÷íûõ àãåíòîâ, òàêèõ, êàê íèêî-
òèí, àëêîãîëü, ëåêàðñòâåííûå ñðåäñòâà, ýëåìåíòû
áûòîâîé õèìèè. Ìàêñèìàëüíûé óðîâåíü Ì, ïî-âè-
äèìîìó, íåîáõîäèì äëÿ ñîõðàííîñòè ãåíåòè÷åñêîãî
ìàòåðèàëà â íî÷íûå ÷àñû [18]. Ñëèÿíèå æå ãàìåò
ïðèõîäèòñÿ íà âðåìÿ ìàêñèìàëüíîé êîíöåíòðàöèè
ýñòðîãåíà, ò.å. íà 15:00—18:00 ÷, è ìèíèìàëüíîé êîí-
öåíòðàöèè Ì.

Ïîêàçàíî, ÷òî Ì â äîçå 100 ïÌ/ìë ïîíèæàåò
óðîâåíü àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà ÀÔÊ, ÷òî ïðîÿâ-
ëÿåò ñåáÿ â ïðîëîíãèðîâàííîì ýòàïå êóëüòèâèðîâà-
íèÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ áëàñòîöèñò ñâèíüè, ñïåð-
ìàòîçîèäîâ ìëåêîïèòàþùèõ è ÷åëîâåêà â îáû÷íîé
ñðåäå è ñðåäå ñ äîáàâëåíèåì ïåðåêèñè âîäîðîäà â ëå-
òàëüíîé êîíöåíòðàöèè. ÏÖÐ (ïîëèìåðàçíàÿ öåïíàÿ
ðåàêöèÿ) àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî óðîâåíü ýêñïðåññèè ãåíà
Bcl-xl è Oct-4 çíà÷èòåëüíî âûøå, à Bax íèæå â êëåò-
êàõ îñîáåé, êóëüòèâèðóåìûõ â ñðåäå ñ äîáàâëåíèåì
îäíîâðåìåííî è èñòî÷íèêîâ ÀÔÊ, è ìåëàòîíèíà,
÷åì â êîíòðîëüíîé ãðóïïå.

Çàùèòíàÿ ôóíêöèÿ Ì ïîäòâåðæäàåòñÿ ñëåäóþùè-
ìè ýêñïåðèìåíòàìè. Óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðè êóëüòè-
âèðîâàíèè ýìáðèîíîâ ìûøåé äî ñîçðåâàíèÿ â ñðåäå
ñ ñîäåðæàíèåì ïåðåêèñè âîäîðîäà (êîíö. Í2Î2 —
300 ìêë/ìë), âûçûâàþùåé îêèñëèòåëüíûé ñòðåññ è
íàêîïëåíèå 8-îêñîG, ðàçâèòèå ýìáðèîíà áëîêèðóåò-

ñÿ. Íî ïðè äîáàâëåíèè Ì â òó æå ñðåäó áëîê ðàçâè-
òèÿ íå âîçíèêàåò [21].

Èìïëàíòàöèÿ — âíåäðåíèå ýìáðèîíà â ñëèçèñ-
òóþ ìàòêè ÷åëîâåêà. Èìïëàíòàöèÿ íà÷èíàåòñÿ ïðè-
ìåðíî ÷åðåç 6—8 äíåé ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ, êîãäà
òðîôîáëàñò êîíòàêòèðóåò ñ ýíäîìåòðèåì è âûñâîáîæ-
äàþòñÿ ïðîòåîëèòè÷åñêèå ôåðìåíòû. Äàííûå î âëè-
ÿíèè Ì íà ïðîöåññ èìïëàíòàöèè íåìíîãî÷èñëåííû.

Åñòü ñâåäåíèÿ î òîì, ÷òî Ì ñïîñîáåí ó÷àñòâî-
âàòü â ïîäãîòîâêå ýíäîìåòðèÿ áëàãîäàðÿ óñòàíîâëå-
íèþ íåîáõîäèìîãî ãîðìîíàëüíîãî ñòàòóñà, îïðåäå-
ëÿòü ñåçîííîñòü âîçðàñòàíèÿ è óãàñàíèÿ ðåöåïòèâíîé
ñïîñîáíîñòè ýíäîìåòðèÿ, ÷òî îñîáåííî ÿðêî âûðàæå-
íî íà ïðèìåðå ñåçîííî ðàçìíîæàþùèõñÿ æèâîòíûõ.

Ó æåíùèí Ì êîîðäèíèðóåò è ðåãóëèðóåò ðèòìè-
êó ãîðìîíàëüíîãî ñòàòóñà êàê â òå÷åíèå ñóòîê, òàê
è â òå÷åíèå âñåãî ìåíñòðóàëüíîãî öèêëà [22]. Ì ñïî-
ñîáåí íàïðÿìóþ âëèÿòü íà êëåòêè îðãàíîâ æåíñêîãî
ðåïðîäóêòèâíîãî òðàêòà (êëåòêè ýíäîìåòðèÿ) è ðå-
ãóëèðîâàòü ñåêðåöèþ ïîëîâûõ ñòåðîèäíûõ ãîðìîíîâ
ó ìëåêîïèòàþùèõ [23], â òîì ÷èñëå è ó ëþäåé [15, 24].
Êîíòðîëü íàä ñîñòîÿíèåì ýíäîìåòðèÿ Ì îñóùåñòâ-
ëÿåò â òå÷åíèå âñåãî öèêëà, ñ ìîìåíòà íà÷àëà ìåíñò-
ðóàöèè íà ôîëëèêóëÿðíîé ñòàäèè è äî êîíöà ëþòåè-
íîâîé ôàçû [22].

Ôåíîìåí, èçâåñòíûé êàê ìåíñòðóàöèÿ, ãëàâíûì
îáðàçîì ýíäîìåòðèàëüíîå ñîáûòèå, çàïóñêàåìîå ñíè-
æåíèåì êîíöåíòðàöèè ïðîãåñòåðîíà. Ïðèðîäà äàí-
íîãî ÿâëåíèÿ è áèîõèìè÷åñêèå îñíîâû èçìåíåíèé,
ïðîèñõîäÿùèõ â ýíäîìåòðèè âî âðåìÿ ìåíñòðóàöèè,
ïîíÿòíû ëèøü ÷àñòè÷íî. Íî íåëüçÿ îòðèöàòü òîãî,
÷òî âî âòîðîé ñòàäèè ôîëëèêóëÿðíîé ôàçû ïðîèñõî-
äèò âñïûøêà ïðîëèôåðàòèâíîé àêòèâíîñòè êëåòîê
ýíäîìåòðèÿ è èõ ïîäãîòîâêè ê ïðîöåññó èìïëàíòà-
öèè ýìáðèîíà. Â äàííîì ïðîöåññå ó÷àñòâóþò ôàêòî-
ðû ðîñòà EGF (ýïèäåðìàëüíûé ôàêòîð ðîñòà), VGF
(ôàêòîð ðîñòà ñîñóäîâ) è äðóãèå öèòîêèíû è ïðî-
ñòàãëàíäèíû, íà ñèíòåç êîòîðûõ òàêæå âëèÿåò Ì.

Êîíöåíòðàöèÿ Ì â òå÷åíèå ìåíñòðóàëüíîãî öèê-
ëà íå îäèíàêîâà [25]. Îíà ïðåòåðïåâàåò çíà÷èòåëü-
íûå èçìåíåíèÿ. Ó æåíùèí, äîñòèãøèõ ïîëîâîé çðå-
ëîñòè, âïëîòü äî ïåðèîäà ïðåìåíîïàóçû, óòðåííèå
êîíöåíòðàöèè Ì çíà÷èòåëüíî íèæå â ëþòåèíîâóþ
ôàçó ïî ñðàâíåíèþ ñ ôîëëèêóëÿðíîé [26]. Ì êîð-
ðåêòèðóåò êàê ñåêðåöèþ ãîðìîíîâ ÃÒÐÃ, ÔÑÃ, ËÃ,
ýñòðîãåíà, ïðîãåñòåðîíà è äð., òàê è ìîäóëèðóåò òðàíñ-
äóêöèþ ñèãíàëà äàííûõ ãîðìîíîâ â îðãàíàõ-ìèøå-
íÿõ (ÿäðà ãèïîòàëàìóñà, êëåòêè ýíäîìåòðèÿ, êëåòêè
êîðêîâîãî ñëîÿ íàäïî÷å÷íèêîâ è êëåòêè ãðàíóë¸çû),
òåì ñàìûì êîîðäèíèðóÿ è ðåãóëèðóÿ ðèòìèêó êëå-
òî÷íîé àêòèâíîñòè.

Ó ïàöèåíòîê ñ âûðàæåííûì ïðåäìåíñòðóàëüíûì
äèñòðîôè÷åñêèì ñèíäðîìîì (ÏÄÑ) íàáëþäàëñÿ ñäâèã
â öèêëèêå ñóòî÷íîé ýêñïðåññèè Ì. Åãî íî÷íàÿ ñåê-
ðåöèÿ áûëà íèæå è íàñòóïàëà ðàíüøå, ÷åì ó æåíùèí
ñ ôèçèîëîãè÷åñêè íîðìàëüíûì öèêëîì. Ïðè ýòîì
àìïëèòóäà èçìåíåíèÿ êîíöåíòðàöèè ýïèôèçàðíîãî
ãîðìîíà â òå÷åíèå äíÿ òàêæå áûëà íèæå, ÷åì ó æåí-
ùèí êîíòðîëüíîé ãðóïïû [26]. Â òå÷åíèå ýòîãî ïå-
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ðèîäà íàáëþäàëèñü îñëîæíåíèÿ îáùåãî õàðàêòåðà,
òàêèå, êàê íàðóøåíèå ñíà, èçìåíåíèÿ íàñòðîåíèÿ,
íàðóøåíèå àïïåòèòà, ñíèæåíèå ðàáîòîñïîñîáíîñòè.
Íåäîñòàòîê Ì, ñâÿçàííûé ñ òåì, ÷òî ÷åëîâåê ðàáî-
òàåò â íî÷íûå ÷àñû, ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ ïðî-
äîëæèòåëüíîñòè ìåíñòðóàëüíîãî öèêëà äî 25 äíåé è
ìåíüøå. Ïîëíîå îòñóòñòâèå ïèíåàëüíîãî Ì, íàîáî-
ðîò, ïðèâîäèò ê óäëèíåíèþ öèêëà.

Â ðàáîòå [27] ïîêàçàíî, ÷òî Ì íåîáõîäèì äëÿ
óñïåøíîé èìïëàíòàöèè ýìáðèîíà. Íà ïèíåàëýêòî-
ìèðîâàííûõ êðûñàõ óñòàíîâëåíî, ÷òî ìåõàíèçì òàêî-
ãî âîçäåéñòâèÿ ìîæåò áûòü äâîéñòâåííûì — çà ñ÷åò
íåïîñðåäñòâåííîãî äåéñòâèÿ Ì íà ðåöåïòîðû èëè æå
îïîñðåäîâàííî ÷åðåç ñòåðîèäíûå ãîðìîíû ÿè÷íèêà
è æåëòîãî òåëà. Ïîäàâëÿÿ ñåêðåòîðíóþ ôóíêöèþ êëå-
òîê, ïðîäóöèðóþùèõ ñòåðîèäíûå ãîðìîíû, Ì òåì ñà-
ìûì îïîñðåäîâàííî óâåëè÷èâàåò êîíöåíòðàöèþ ôîë-
ëèêóëîñòèìóëèðóþùåãî ãîðìîíà (ÔÑÃ) è ïðîëàêòèíà.
Êðîìå òîãî, äåéñòâóÿ íà ñâîè ðåöåïòîðû, Ì ðåãóëè-
ðóåò ñóòî÷íóþ àêòèâíîñòü ãèïîòàëàìî-ãèïîôèçàðíîé
îñè, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü ñèíõðîíèçèðóåò ðàçâèòèå
ôîëëèêóëà è ýíäîìåòðèÿ. Îòêëîíåíèå ñðîêîâ îâóëÿ-
öèè ÿâëÿåòñÿ âîçìîæíûì ñëåäñòâèåì íåäîñòàòêà èëè
ïîëíîãî îòñóòñòâèÿ Ì â êðîâè, ÷òî ïîêàçàíî íà ïè-
íåàëýêòîìèðîâàííûõ êðûñàõ. Ïîäòâåðæäåíèåì òîìó
ñëóæèò íîðìàëèçàöèÿ ðèòìèêè ïðè ââåäåíèè ýíäî-
ãåííîãî Ì. Áåçóñëîâíî, â äàííûõ ïðîöåññàõ Ì îêà-
çûâàåò íåîáõîäèìîå âîçäåéñòâèå íà ïðîëèôåðàöèþ
è äèôôåðåíöèðîâêó ãðàíóëåçíûõ êëåòîê è êëåòîê
ýíäîìåòðèÿ ìàòêè, à òàêæå íà èçìåíåíèÿ êîíöåíò-
ðàöèè ýñòðàäèîëà (Å2), ÔÑÃ, ÃÒÐÃ â êðîâè.

Ïîêàçàíî, ÷òî Ì ó÷àñòâóåò â óñòàíîâëåíèè ïðà-
âèëüíîãî áàëàíñà Ò-õåëïåðîâ ïåðâîãî è âòîðîãî òèïà,
÷òî êðàéíå íåîáõîäèìî äëÿ âåðíîãî èñïîëíåíèÿ ïåð-
âîé ñòàäèè èìïëàíòàöèè, êîòîðàÿ ñõîæà ñ âîñïàëè-
òåëüíîé ðåàêöèåé [16]. Äëÿ òîãî ÷òîáû ïëîä íå áûë
îòòîðãíóò â ðåçóëüòàòå ðàçâèòèÿ âîñïàëèòåëüíîé ñòà-
äèè âòîðîãî òèïà, íåîáõîäèìî ïðåîáëàäàíèå Ò-õåë-
ïåðîâ ïåðâîãî òèïà íàä Ò-õåëïåðàìè âòîðîãî òèïà,
÷òî ÿâëÿåòñÿ íîðìàëüíîé ñèòóàöèåé äëÿ îðãàíèçìà.
Íàðóøåíèÿ æå ïðîèñõîäÿò â òîì ñëó÷àå, åñëè ïðî-
èñõîäèò èçáûòî÷íûé âûáðîñ ïðîñòàãëàíäèíîâ (÷òî
õàðàêòåðíî äëÿ ïåðâûõ äíåé öèêëà) èëè íàáëþäàåò-
ñÿ õðîíè÷åñêàÿ âîñïàëèòåëüíàÿ ðåàêöèÿ. Ì óñòàíàâ-
ëèâàåò áàëàíñ âûðàáîòêè ïðîñòàãëàíäèíîâ (ïðåäîò-
âðàùàÿ ñïîíòàííîå ñîêðàùåíèå ìèîìåòðèÿ ìàòêè)
è âëèÿåò íà ðàáîòó òèìóñíûõ êëåòîê è ëèìôîöèòîâ.

Îäíîâðåìåííî Ì ó÷àñòâóåò â ïîääåðæàíèè ðå-
öåïòèâíîñòè ýíäîìåòðèÿ è æèçíåñïîñîáíîñòè ýìá-
ðèîíà çà ñ÷åò ñâîèõ âûðàæåííûõ àíòèîêñèäàíòíûõ
ñâîéñòâ, ïðåäîòâðàùàÿ àãðåññèâíîå âîçäåéñòâèå àê-
òèâíûõ ðàäèêàëîâ íà èõ êëåòêè è òêàíè, èíãèáè-
ðóÿ ðàáîòó íèòðîîêñèä è ñóïåðîêñèä ñèíòàç [10, 11].
Ì â êîìïëåêñå ñ äðóãèìè àíòèîêñèäàíòàìè ïîäàâ-
ëÿåò ðàçâèòèå íåêðîòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ íà ñòàäèè
ðàçðóøåíèÿ ýíäîòåëèÿ ñîñóäîâ ìàòêè.

Èììóíîìîäóëÿòîðíàÿ è àíòèàïîïòîòè÷åñêàÿ ðîëè
Ì ïðîÿâëÿþòñÿ â îñíîâíîì ÷åðåç ðåãóëÿöèþ àêòèâ-
íîñòè Ò-õåëïåðîâ ëèìôîöèòîâ (Th), NK-êèëëåðîâ è

ìîíîöèòîâ. Ïðÿìîå äåéñòâèå Ì íà èììóííóþ ñèñòå-
ìó ÷åëîâåêà âîçìîæíî áëàãîäàðÿ ïðèñóòñòâèþ îñî-
áûõ ó÷àñòêîâ ñâÿçûâàíèÿ Ì íà ëèìôîöèòàõ [28],
ìîíîöèòàõ [29] è ãðàíóëîöèòàõ [30]. Th1/Th2-áàëàíñ
öèòîêèíîâ ñ äîìèíèðîâàíèåì Th2 ÿâëÿåòñÿ âàæ-
íûì ìåõàíèçìîì, ïðåäîïðåäåëÿþùèì èìïëàíòàöèþ
è âûæèâàíèå ïëîäà â ìàòêå ìàòåðè [31]. Ôèçèîëî-
ãè÷åñêè ðèòì Ì êîððåëèðóåò ñ ðèòìèêîé Th1/Th2-
áàëàíñà [32], è Ì ñòèìóëèðóåò Th2-èììóííóþ àê-
òèâíîñòü [33].

Äàííûå î ñåçîííûõ îòëè÷èÿõ â óðîâíå èìïëàíòà-
öèè âåñüìà ïðîòèâîðå÷èâû. Ïðè ñõîæèõ ðåçóëüòàòàõ
â îäíèõ ðàáîòàõ [22] ïðåäïîëàãàþò, ÷òî çíà÷èòåëü-
íûå ñåçîííûå èçìåíåíèÿ óðîâíÿ èìïëàíòàöèè è ðå-
öåïòèâíîñòè ýíäîìåòðèÿ, ïî âñåé âèäèìîñòè, îòñóò-
ñòâóþò, â äðóãèõ [34], íàîáîðîò, êîððåëÿöèÿ ÷åòêî
ïðîñëåæåíà è ÿâíî ãîâîðèòñÿ î ñóùåñòâîâàíèè áëà-
ãîïðèÿòíîãî ñåçîíà, êîòîðûé ïðèõîäèòñÿ íà ïåðèîä
ñ äåêàáðÿ ïî ôåâðàëü [34]. Îäíàêî ïîâûøåíèå êîí-
öåíòðàöèè Ì â ñûâîðîòêå êðîâè ÷åëîâåêà íåçàâèñè-
ìî îò ñïîñîáà îáñ÷åòà ïîëó÷åííûõ äàííûõ îòìå÷åíî
ïî÷òè âî âñåõ ðàáîòàõ, è åãî ìàêñèìóì ïðèõîäèòñÿ
íà äåêàáðü, à ýòîò ïåðèîä ñîîòâåòñòâóåò ñàìîé áîëü-
øîé ïðîäîëæèòåëüíîñòè íî÷è è ìàêñèìàëüíîé ñó-
òî÷íîé êîíöåíòðàöèè ýïèôèçàðíîãî ãîðìîíà. Ñëåäî-
âàòåëüíî, Ì, ñêîðåå âñåãî, íåîáõîäèì äëÿ äîñòèæåíèÿ
âûñîêîãî óðîâíÿ èìïëàíòàöèè.

Â ïåðâîé ÷àñòè îáçîðà ìû ðàññìîòðåëè âëèÿíèå
ìåëàòîíèíà íà ãàìåòîãåíåç, îïëîäîòâîðåíèå, èìïëàí-
òàöèþ. Âî âòîðîé ÷àñòè îáçîðà íàì ïðåäñòîèò èçó-
÷èòü ýôôåêò ýïèôèçàðíîãî ãîðìîíà íà ìåõàíèçìû
áåðåìåííîñòè è äåòîðîæäåíèÿ.

Âûâîäû

Â íàñòîÿùåé ñòàòüå ìû ïîïûòàëèñü êðàòêî îïè-
ñàòü ðîëü Ì â ðàáîòå ïîëîâîé ñèñòåìû ÷åëîâåêà
â íîðìå è ïàòîëîãèè. Ñèñòåìó, àäàïòèðóþùóþ îðãà-
íèçì ÷åëîâåêà ê èçìåíåíèÿì ñóòî÷íîãî îñâåùåíèÿ,
îáðàçóþò çðèòåëüíàÿ ñèñòåìà, ÿäðà ãèïîòàëàìóñà è
ýïèôèç. Ïåðåäà÷à äàííîãî ñèãíàëà îðãàíàì è òêàíÿì
îñóùåñòâëÿåòñÿ ýïèôèçàðíûì ýíäîêðèííûì ãîðìî-
íîì Ì, ðåöåïòîðû ê êîòîðîìó îáíàðóæåíû ïî÷òè íà
âñåõ îðãàíàõ è òêàíÿõ. Òàêèì îáðàçîì, èíôîðìàöèÿ
î äèíàìèêå èçìåíåíèé ñóòî÷íîé è ñåçîííîé ôîòî-
ïåðèîäè÷íîñòè ïîñòóïàåò â êëåòêè îðãàíîâ ãèïîòà-
ëàìî-ãèïîôèçàðíî-ãîíàäàëüíîé îñè è îáåñïå÷èâàåò
ðàçâèòèå àäàïòèâíûõ èçìåíåíèé ôóíêöèîíàëüíîé
àêòèâíîñòè.

Ì, áåçóñëîâíî, îáëàäàåò ïîëèôóíêöèîíàëüíûì
ñïåêòðîì äåéñòâèÿ. Âçàèìîäåéñòâóÿ ñ ðåöåïòîðàìè
íà êëåòî÷íîé è ÿäåðíîé ìåìáðàíå, Ì ðåãóëèðóåò ðà-
áîòó ñàìîé êëåòêè è, ïðîíèêàÿ âíóòðü íåå, ñïîñîáåí
ñàìîñòîÿòåëüíî ðåàãèðîâàòü ñ ìèøåíüþ, âûïîëíÿÿ
àíòèîêñèäàíòíóþ ôóíêöèþ èëè ó÷àñòâóÿ â òðàíñ-
äóêöèè ñèãíàëà. Ì ó÷àñòâóåò â ðåãóëÿöèè è êîîðäè-
íàöèè ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ íà âñåõ óðîâíÿõ
îðãàíèçàöèè — êëåòî÷íîì, îðãàííîì è íà óðîâíå ñèñ-
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òåìû îðãàíîâ, â ÷àñòíîñòè ìîäóëèðóÿ ðàáîòó îðãàíîâ
ïîëîâîé ñèñòåìû ÷åëîâåêà íà âñåõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà.

Ì ñïîñîáåí ðåãóëèðîâàòü ðåïðîäóêòèâíûå ïðî-
öåññû ó ÷åëîâåêà — ïîëîâîå ñîçðåâàíèå, ãàìåòîãåíåç,
îïëîäîòâîðåíèå, íàñòóïëåíèå áåðåìåííîñòè. Ïîíè-
æåíèå êîíöåíòðàöèè ãîðìîíà â íî÷íîå âðåìÿ è/èëè

íàðóøåíèå ïðîôèëÿ ñåêðåöèè Ì â òå÷åíèå ñóòîê íå-
ãàòèâíî ñêàçûâàåòñÿ íà ðåïðîäóêòèâíîé ñïîñîáíîñòè
÷åëîâåêà — ïóáåðòàöèè, èìïëàíòàöèè ýìáðèîíà.

Âëèÿíèå ýïèôèçàðíîãî ãîðìîíà Ì íà ìåõàíèç-
ìû áåðåìåííîñòè è äåòîðîæäåíèÿ íàì ïðåäñòîèò
èçó÷èòü âî âòîðîé ÷àñòè îáçîðà.
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Ïîñòóïèëà â ðåäàêöèþ
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MELATONIN AND CHILD-BEARING.
PART 1. PREIMPLANTATION PERIOD AND IMPLANTATION

A.Yu. Molchanov, M.G. Ivanovskaya

Melatonin (M) — a hormone developed at land vertebrata and human in endocrine gland —
pineal. It is established that one of the main functions M is synchronization of work of all bodies,
regulation of seasonal and daily rhythms of their physiological activity. Function of synchronization
and regulation of the rhythm is carried out according to a daily rhythm of an expression to the M
depending on day and night length. The M is capable to influence growth, development and physio-
logical activity of varios types of cell is similar to growth factors, influencing mechanisms of signaling
pathways and cascades. It is confirmed that processes of conception, pregnancy and child-bearing di-
rectly depend on a rhythm an a profile of secretion of a pineal hormone of M in a organism. In this
reveiew attempt to unite available in literary data of participation of M in various physiological pro-
cesses durind preimplantation and post-implantation periods of life of an organism is undertaken, its
positive and negative effects on puberty stages, gametogenese, fertilisation and implantation.

Key words: melatonin, pregnancy, gametogenese, fertilization, implantation.
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Ìåòîäîì ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè ñ ïðèìåíåíèåì ìîðôîìåòðè÷åñêîãî àíàëèçà èññëå-
äîâàíû âîçðàñòíûå èçìåíåíèÿ ïèãìåíòíîãî ýïèòåëèÿ ñåò÷àòêè ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà, ÿâëÿþùå-
ãîñÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïåðñïåêòèâíîé ýêñïåðèìåíòàëüíîé ìîäåëüþ óñêîðåííîãî ñòàðåíèÿ.
Óñòàíîâëåíî, ÷òî íàðÿäó ñ íàêîïëåíèåì ãðàíóë ëèïîôóñöèíà è óëüòðàñòðóêòóðíûìè èçìåíå-
íèÿìè ìåìáðàíû Áðóõà ìàðêåðàìè ñòàðåíèÿ ðåòèíàëüíîãî ïèãìåíòíîãî ýïèòåëèÿ ÿâëÿþòñÿ
èçìåíåíèÿ ôîðìû ÿäåð è ìèòîõîíäðèé (óâåëè÷åíèå äîëè êîëüöåâèäíûõ è ãàíòåëåâèäíûõ ìè-
òîõîíäðèé), ñíèæåíèå ÷èñëåííîñòè ìèåëîèäíûõ òåëåö è äåçîðãàíèçàöèÿ áàçàëüíûõ îòðîñòêîâ.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ÿïîíñêèé ïåðåïåë, ðåòèíàëüíûé ïèãìåíòíûé ýïèòåëèé, ëèïîôóñöèí, ìè-
òîõîíäðèè, ñòàðåíèå.

Ñòàðåíèå — íåèçáåæíûé ïðîöåññ, õàðàêòåðèçó-
þùèéñÿ íàðóøåíèåì ôèçèîëîãè÷åñêèõ ôóíêöèé,
ñíèæåíèåì àäàïòàöèîííûõ âîçìîæíîñòåé è ïîâûøå-
íèåì âåðîÿòíîñòè ðàçâèòèÿ ðàçëè÷íûõ çàáîëåâàíèé.
Âîçðàñòíûå íàðóøåíèÿ çðåíèÿ äîñòàòî÷íî ðàçíîîá-
ðàçíû, íî îäíî èç ïåðâûõ ìåñò çàíèìàåò ïîðàæåíèå
ñåò÷àòêè [1]. Ñîõðàíåíèå çðèòåëüíûõ ôóíêöèé íà
óðîâíå ñåò÷àòêè âî ìíîãîì çàâèñèò îò öåëîñòíîñòè
êëåòîê ðåòèíàëüíîãî ïèãìåíòíîãî ýïèòåëèÿ (ÐÏÝ),
âûïîëíÿþùåãî ìíîãî÷èñëåííûå ñïåöèàëèçèðîâàí-
íûå ôóíêöèè ïî ïîääåðæàíèþ ãîìåîñòàçà ñåò÷àòêè.
ÐÏÝ — ýòî ìîíîñëîé ïèãìåíòèðîâàííûõ êóáîâèä-
íûõ êëåòîê, îáåñïå÷èâàþùèõ äâóñòîðîííèé òðàíñ-
ïîðò âåùåñòâ ìåæäó ôîòîðåöåïòîðàìè è êàïèëëÿ-
ðàìè ñîñóäèñòîé îáîëî÷êè [2]. Ìåæäó ñàìèì ÐÏÝ è
ñîñóäèñòîé îáîëî÷êîé ðàñïîëîæåíà ìåìáðàíà Áðó-
õà, ôèëüòðóþùàÿ ðàñòâîðû, äèôôóíäèðóþùèå ìåæäó
ÐÏÝ è ñîñóäèñòîé îáîëî÷êîé. Èíâîëþöèîííûå èç-
ìåíåíèÿ êëåòîê ÐÏÝ ìîãóò ñïîñîáñòâîâàòü ðàçâè-
òèþ ñåðüåçíûõ ãëàçíûõ ïàòîëîãèé, ñîïðîâîæäàþùèõ-
ñÿ çíà÷èòåëüíûì ñíèæåíèåì çðåíèÿ èëè äàæå åãî
ïîòåðåé [3, 4].

Ìåäëåííîå ðàçâèòèå ïðîöåññîâ ñòàðåíèÿ äåëà-
åò ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíûìè ïðèæèçíåííûå íà-
áëþäåíèÿ âîçðàñòíûõ èçìåíåíèé ñåò÷àòêè ÷åëîâåêà.
Â ýòîé ñâÿçè äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ ïðîöåññîâ ñòàðå-
íèÿ ñåò÷àòêè è ðàçâèòèÿ çàáîëåâàíèé ãëàç îáû÷íî
èñïîëüçóþò ëàáîðàòîðíûõ ãðûçóíîâ — ìûøåé, êðûñ,
êðîëèêîâ. Íàðÿäó ñ íèìè â êà÷åñòâå óäîáíîé æèâîò-

íîé ìîäåëè ñòàðåíèÿ ñåò÷àòêè ñåé÷àñ ðàññìàòðèâà-
åòñÿ ÿïîíñêèé ïåðåïåë Coturnix japonica. Ýòè ìåë-
êèå äîìàøíèå ïòèöû èìåþò êîðîòêèé ñðîê æèçíè
(1,5—2 ãîäà), è ê 1,5 ãîäà â èõ ÐÏÝ ïðîÿâëÿþòñÿ õà-
ðàêòåðíûå âîçðàñòíûå èçìåíåíèÿ, ïðèñóùèå ëþäÿì
â âîçðàñòå 60—70 ëåò [5, 6]. Ñåò÷àòêè ïåðåïåëà è ÷å-
ëîâåêà èìåþò çíà÷èòåëüíîå ìîðôîëîãè÷åñêîå ñõîä-
ñòâî è áëèçêèé îêñèêàðîòèíîèäíûé àíòèîêñèäàíòíûé
îáìåí, îòñóòñòâóþùèé ó òðàäèöèîííûõ ëàáîðàòîð-
íûõ ãðûçóíîâ, ÷òî ïðèäàåò äîïîëíèòåëüíóþ ïðèâëå-
êàòåëüíîñòü äàííîé æèâîòíîé ìîäåëè. Âìåñòå ñ òåì
âîçðàñòíûå èçìåíåíèÿ â ñåò÷àòêå ïåðåïåëà, â òîì ÷èñ-
ëå â ÐÏÝ, îñîáåííî íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå,
ñåé÷àñ èçó÷åíû íå â ïîëíîé ìåðå. Èçâåñòíûìè ñóá-
êëåòî÷íûìè ìàðêåðàìè ñòàðåíèÿ ÐÏÝ êàê ïåðåïå-
ëà, òàê è ÷åëîâåêà ÿâëÿþòñÿ ëèïîôóñöèíîâûå ãðàíó-
ëû (ËÃ) [7, 8], îäíàêî èõ êîëè÷åñòâåííîå èçìåðåíèå
äîâîëüíî òðóäîåìêî. Â ýòîé ñâÿçè äàííàÿ ðàáîòà
íàïðàâëåíà íà âûÿâëåíèå äðóãèõ ñóáêëåòî÷íûõ ìàð-
êåðîâ ñòàðåíèÿ ÐÏÝ — äåìîíñòðàòèâíûõ è âìåñòå
ñ òåì äîñòóïíûõ äëÿ èçìåðåíèé.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû

Â ðàáîòå áûëè èñïîëüçîâàíû ñàìêè ÿïîíñêîãî
ïåðåïåëà âîçðàñòîì 9, 25, 39—40, 52 è 78 íåäåëü. Ñâå-
òîàäàïòèðîâàííûõ ïòèö äåêàïèòèðîâàëè, è ýíóêëåè-
ðîâàííûå ãëàçà ðàçðåçàëè ïî ëèíèè ora serrata íà ãëàç-
íîé áîêàë, ñîäåðæàùèé ñåò÷àòêó ñ îêðóæàþùèìè åå
îáîëî÷êàìè, è íà ðîãîâè÷íóþ ÷àñòü ñ ðàäóæêîé è
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õðóñòàëèêîì. Äàëåå ãëàçíûå áîêàëû ðàçðåçàëè ðàäè-
àëüíî íà óçêèå ñåãìåíòû, ñõîäÿùèåñÿ îò êðàåâ áî-
êàëà ê öåíòðó, èç êîòîðûõ äëÿ äàëüíåéøåé ðàáîòû
èñïîëüçîâàëèñü çîíû öåíòðàëüíîé îáëàñòè.

Ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ. Ïîëó÷åííûå êóñî÷êè
ãëàçíûõ áîêàëîâ ôèêñèðîâàëè â ñìåñè 2,5%-ãî ãëþ-
òàðîâîãî àëüäåãèäà ñ 2%-ì ôîðìàëèíîì íà 0,1 Ì
ôîñôàòíîì áóôåðå (ðÍ 7,2—7,4) â òå÷åíèå 3—5 ÷.,
äîôèêñèðîâàëè ðàñòâîðîì 1%-ãî OsO4 2 ÷., äîïîë-
íèòåëüíî êîíòðàñòèðîâàëè 2%-ì ñïèðòîâûì ðàñòâî-
ðîì óðàíèëàöåòàòà, îáåçâîæèâàëè â ñïèðòàõ âîñõî-
äÿùåé êîíöåíòðàöèè è àöåòîíå, çàëèâàëè â ýïîí 812.
Äëÿ ïðîñòðàíñòâåííîé îðèåíòèðîâêè ìàòåðèàëà íà
ïèðîìèòîìå èçãîòîâëÿëè ïîïåðå÷íûå ñðåçû òîëùè-
íîé 2 ìêì ñ öåíòðàëüíûõ ó÷àñòêîâ êóñî÷êîâ, îêðà-
øèâàëè èõ 1%-ì ìåòèëåíîâûì ñèíèì. Óëüòðàòîíêèå
ñðåçû ñåò÷àòêè ñ ÐÏÝ êîíòðàñòèðîâàëè 2%-ì óðà-
íèëàöåòàòîì, à çàòåì ëèìîííîêèñëûì ñâèíöîì ïî
Ðåéíîëüäñó. Ñðåçû ïðîñìàòðèâàëè â ýëåêòðîííûå
ìèêðîñêîïû JEM-100B è JEM-1011 ïðè óâåëè÷åíèè
½8000, ½15 000 è ½25 000.

Ìîðôîìåòðè÷åñêèé àíàëèç. Íà ýëåêòðîíîãðàììàõ
ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììû “Image J” è êâàäðàòíîé òåñ-
òîâîé ðåøåòêè (ïëîùàäü 64 ìêì2) ñòàíäàðòíûì ìåòî-
äîì [9] îïðåäåëÿëè ÷èñëåííóþ ïëîòíîñòü è óäåëü-
íûé îáúåì ïðîôèëåé ìèòîõîíäðèé, ËÃ, ìèåëîèäíûõ

òåëåö, ôàãîñîì íà ñðåçàõ ÿäðîñîäåðæàùåé ÷àñòè êëå-
òîê ÐÏÝ, ñâîáîäíîé îò ãðàíóë ìåëàíèíà, ò.å. íà ïëî-
ùàäè, íà êîòîðîé ñîñðåäîòî÷åíû îðãàíåëëû, îãðàíè-
÷åííîé ðàññòîÿíèåì 8 ìêì îò ìåìáðàíû Áðóõà.

Äëÿ îöåíêè àïîïòîçà êëåòîê ÐÏÝ ïðèìåíÿëè
ìåòîä TUNEL, âûÿâëÿþùèé ìåæíóêëåîñîìíûå ðàç-
ðûâû ÄÍÊ [10]. Êóñî÷êè ãëàçíûõ áîêàëîâ ïåðåïåëîâ
âîçðàñòîì 25 è 52 íåäåëè ôèêñèðîâàëè â 4%-ì ôîðìà-
ëèíå íà ôîñôàòíî-ñîëåâîì áóôåðå (PBS). Äëÿ îêðàñ-
êè ïàðàôèíîâûõ ñðåçîâ èñïîëüçîâàëè íàáîð “Apop-
Tag Plus Peroxidase in Situ Apoptosis Detection Kit”
(Millipore). Ìå÷åíûå ÿäðà ÐÏÝ ïîäñ÷èòûâàëè ïðè
óâåëè÷åíèè 1500.

Ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç äàííûõ ïðîâîäèëè ñ ïî-
ìîùüþ íåïàðàìåòðè÷åñêîãî êðèòåðèÿ Ìàííà—Óèò-
íè â ïðîãðàììå Statistica 5.5. Ðàçëè÷èÿ ïðèçíàâàëèñü
çíà÷èìûìè ïðè p < 0,05.

Ðåçóëüòàòû

Ðåçóëüòàòû ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîãî àíà-
ëèçà ñâèäåòåëüñòâîâàëè î âûðàæåííûõ èçìåíåíèÿõ
â óëüòðàñòðóêòóðå êëåòîê ÐÏÝ ïî ìåðå ñòàðåíèÿ
ïòèö (ðèñ. 1).

Íàèáîëåå õàðàêòåðíûì îêàçàëîñü óâåëè÷åíèå êî-
ëè÷åñòâà ãðàíóëÿðíûõ ñòðóêòóð (ðèñ. 1, Ã ), ðàñïîëà-
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Ðèñ. 1. Óëüòðàñòðóêòóðà ÿäðîñîäåðæàùåé ÷àñòè êëåòîê ÐÏÝ ñåò÷àòêè ïåðåïåëà ðàçíîãî âîçðàñòà: À — 9 íåäåëü, Á — 25 íåäåëü,
Â — 39—40 íåäåëü, Ã — 52 íåäåëè;

ÿ — ÿäðî, ìí — ãðàíóëû ìåëàíèíà, ì — ìèòîõîíäðèè, ì.ò — ìèåëîèäíûå òåëüöà, ã — ãðàíóëû ðàçíûõ òèïîâ, á — áàçàëüíàÿ ñêëàä-
÷àòîñòü ïëàçìàëåììû, áð — ìåìáðàíà Áðóõà. Ñòðåëêàìè óêàçàíû êîëüöåâèäíàÿ è ãàíòåëåâèäíûå ìèòîõîíäðèè



ãàþùèõñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ÿäðîñîäåðæàùåì ñëîå

öèòîïëàçìû. Ýòè ñòðóêòóðû îêðóæåíû îäèíàðíîé

ìåìáðàíîé è ìîãóò áûòü ðàçíîé ôîðìû è ðàçìåðà.

Èõ ìîæíî êëàññèôèöèðîâàòü íà òðè òèïà (ðèñ. 2):

1-é — íåáîëüøèå îêðóãëûå ãðàíóëû ñ îäíîðîäíûì

òîíêîçåðíèñòûì ñîäåðæèìûì ñðåäíåé ýëåêòðîííîé

ïëîòíîñòè; 2-é — áîëåå êðóïíûå ãðàíóëû ñ ãåòåðî-

ãåííûì ñîäåðæèìûì ðàçíîé ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè;

3-é — êðóïíûå ãðàíóëû ñìåøàííîãî ñòðîåíèÿ ñ

îãðàíè÷åííîé òåìíûì îáîäêîì, ñâåòëîé öåíòðàëü-

íîé ÷àñòüþ è ïåðèôåðèåé ñ âêëþ÷åíèÿìè ðàçíîé

ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè. Ãðàíóëû 1-ãî òèïà ñîîò-

âåòñòâîâàëè ïî ñòðóêòóðå ëèçîñîìàì, îïèñàííûì

â ÐÏÝ êðîëèêà [11]. Ãðàíóëû 2-ãî è 3-ãî òèïà, ñî-

ãëàñíî ëèòåðàòóðíûì äàííûì [7, 8, 12], ïðåäñòàâëÿ-

þò ñîáîé ëèïîôóñöèí. Ïðè ýòîì ãðàíóëû 2-ãî òèïà,

î÷åâèäíî, ÿâëÿþòñÿ “ìåëàíîëèïîôóñöèíîì” — ïðî-

äóêòîì íåïîëíîãî ïåðåâàðèâàíèÿ ðàçðóøàþùåãîñÿ

ìåëàíèíà [7], à ãðàíóëû 3-ãî òèïà — çðåëûì ëè-

ïîôóñöèíîì, ïîñêîëüêó èìåííî îíè ïðåîáëàäàþò

ó ñòàðûõ ïåðåïåëîâ. Ìîðôîìåòðè÷åñêèé àíàëèç (òàá-

ëèöà) ïîêàçàë, ÷òî ó ïåðåïåëîâ â âîçðàñòå 39—40 íå-
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Ðèñ. 2. Òèïû ãðàíóë â êëåòêàõ ÐÏÝ
ïåðåïåëîâ

Ðèñ. 3. Ñåðèéíûå ñðåçû ìèòîõîíäðèé â ÐÏÝ ïåðåïåëà â âîçðàñòå 25 íåäåëü. Êðóïíûå ñòðåëêè óêàçûâàþò íà êîëüöåâèäíûå ìèòî-
õîíäðèè, à ìåëêèå — íà ãàíòåëåâèäíûå



äåëü ïî ñðàâíåíèþ ñ áîëåå ìîëîäûìè ïòèöàìè ÷èñ-
ëåííàÿ ïëîòíîñòü (Nn) âñåõ ãðàíóë âîçðàñòàåò â 2 ðàçà,
à ó 52-íåäåëüíûõ ïòèö — åùå â 1,5 ðàçà, ïðè ýòîì
óäåëüíûé îáúåì (Vv) ãðàíóë îñòàåòñÿ ïîñòîÿííûì.
Ñîîòíîøåíèå ãðàíóë ðàçíûõ òèïîâ ìåíÿåòñÿ ïî ìåðå
ñòàðåíèÿ. Òàê, ó 25-íåäåëüíûõ ïòèö Nn è Vv ãðàíóë
2-ãî òèïà âîçðàñòàþò (â 2 è ïî÷òè â 3 ðàçà ñîîòâåòñò-
âåííî), à çàòåì îñòàþòñÿ ïîñòîÿííûìè; ê 39—40 íå-
äåëÿì óâåëè÷èâàþòñÿ Nn è Vv ãðàíóë 3-ãî òèïà (â 18 è
3 ðàçà ñîîòâåòñòâåííî), è ó ïòèö â âîçðàñòå 52 íåäå-
ëè ïðîèñõîäèò äàëüíåéøåå óâåëè÷åíèå ýòèõ ïîêàçà-
òåëåé. Â òî æå âðåìÿ ïîêàçàòåëè äëÿ ãðàíóë 1-ãî òèïà
îñòàþòñÿ íåèçìåííûìè íà ïðîòÿæåíèè æèçíè.

Ïðè óâåëè÷åíèè âîçðàñòà ïòèö íàáëþäàþòñÿ òàê-
æå âûðàæåííûå èçìåíåíèÿ õîíäðèîìà â êëåòêàõ ÐÏÝ.
Ó ìîëîäûõ ïòèö ìèòîõîíäðèè, êàê ïðàâèëî, èìåþò
îêðóãëóþ èëè ïàëî÷êîâèäíóþ ôîðìó; êðèñòû ðîâíûå
óçêèå èëè íåñêîëüêî ðàñøèðåííûå; ìàòðèêñ ñðåä-
íåé ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè (ðèñ. 1, A). Ó ïåðåïå-
ëîâ ñòàðøåãî âîçðàñòà ÷àùå âñòðå÷àþòñÿ íåîáû÷íûå
ïî ôîðìå ìèòîõîíäðèè, èìåþùèå íà ñðåçàõ âèä êî-
ëåö èëè èçîãíóòûõ ãàíòåëåé, ïðè ýòîì èõ âíóò-
ðåííÿÿ ñòðóêòóðà òàêàÿ æå, êàê è ó îñòàëüíûõ ìèòî-
õîíäðèé (ðèñ. 1, Á—Ã ; 3). Òàêèå âèäîèçìåíåííûå ìè-
òîõîíäðèè ó ïòèö â âîçðàñòå 52 íåäåëè ñîñòàâëÿþò
40,1% îò îáùåãî ÷èñëà ìèòîõîíäðèé (ïðè ðàñ÷åòå
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Ìîðôîìåòðè÷åñêèé àíàëèç óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê ÐÏÝ
ó ÿïîíñêèõ ïåðåïåëîâ ðàçíîãî âîçðàñòà

Âîçðàñò ïåðåïåëîâ
(íåäåëè)

9 25 39—40 52 78

Ãðàíóëû

×èñëåííàÿ ïëîòíîñòü (Nn) (÷èñëî ãðàíóë íà 100 ìêì2 öèòîïëàçìû)

1-é òèï 0,42 ± 0,20 0,20 ± 0,10 0,87 ± 0,30 0,00 0,47 ± 0,30

2-é òèï 0,88 ± 0,20* 1,91 ± 0,40* 2,40 ± 0,40 1,55 ± 0,80 1,63 ± 0,50

3-é òèï 0,42 ± 0,20 0,10 ± 0,10* 1,80 ± 0,60* 5,86 ± 1,90* 5,70 ± 0,90

Âñåõ òèïîâ 1,72 ± 0,40 2,20 ± 0,40* 5,18 ± 0,70* 7,40 ± 1,40* 7,80 ± 0,90

Óäåëüíûé îáúåì (Vv), %

1-é òèï 0,21 ± 0,10 0,07 ± 0,10 0,00 0,00 0,00

2-é òèï 0,30 ± 0,20* 0,83 ± 0,20* 0,62 ± 0,20 0,40 ± 0,30 0,71 ± 0,30

3-é òèï 0,10 ± 0,10 0,14 ± 0,10 0,38 ± 0,20* 1,45 ± 0,60* 2,62 ± 0,70

Âñåõ òèïîâ 0,64 ± 0,20 1,00 ± 0,20 1,00 ± 0,30 1,86 ± 0,50 3,09 ± 0,70

Ìèòîõîíäðèè

×èñëåííàÿ ïëîòíîñòü (Nn) (÷èñëî ìèòîõîíäðèé íà 100 ìêì2)

Èçìåíåííàÿ ôîðìà 3,35 ± 0,40 2,85 ± 0,30* 4,96 ± 0,50* 6,71 ± 0,70* —

Âñåõ òèïîâ 18,01 ± 0,90 16,70 ± 0,90 18,23 ± 1,04 16,71 ± 1,46 —

Óäåëüíûé îáúåì (Vv), %

Èçìåíåííàÿ ôîðìà 2,92 ± 0,60 2,64 ± 0,40* 4,62 ± 0,70* 4,37 ± 0,70 —

Âñåõ òèïîâ 10,5 ± 0,70 10,52 ± 0,70 11,71 ± 0,90 10,04 ± 1,26 —

Ìèåëîèäíûå òåëüöà

×èñëåííàÿ ïëîòíîñòü (Nn) (÷èñëî ìèåëîèäíûõ òåëåö íà 100 ìêì2)

8,68 ± 0,50* 12,04 ± 0,70* 8,00 ± 0,60* 7,92 ± 0,70 9,53 ± 0,80

Óäåëüíûé îáúåì (Vv) %

8,66 ± 0,60* 5,76 ± 0,60* 6,00 ± 0,60 5,02 ± 0,80 4,88 ± 0,80

Ôàãîñîìû

×èñëåííàÿ ïëîòíîñòü (Nn) (÷èñëî ôàãîñîì íà 100 ìêì2)

1,13 ± 0,30 0,90 ± 0,20 1,12 ± 0,30 0,00 0,54 ± 0,30

Óäåëüíûé îáúåì (Vv), %

1,81 ± 0,50 2,12 ± 0,60 0,80 ± 0,30 0,00 0,60 ± 1,36

*Ãðóïïû ïåðåïåëîâ ðàçíîãî âîçðàñòà, äëÿ êîòîðûõ ðàçëè÷èÿ ïîêàçàòåëåé äîñòîâåðíû.



íà 100 ìêì2 ïëîùàäè öèòîïëàçìû), ïðè÷åì ÷èñëî
ãàíòåëåâèäíûõ ìèòîõîíäðèé â 12 ðàç áîëüøå, ÷åì
êîëüöåâèäíûõ (37,1% ïî ñðàâíåíèþ ñ 3,1%) (òàá-
ëèöà). Êîëüöåâèäíûå è ãàíòåëåâèäíûå ìèòîõîíäðèè
âñòðå÷àþòñÿ è â êëåòêàõ ÐÏÝ ìîëîäûõ ïòèö, íî ãî-
ðàçäî ðåæå, ñîñòàâëÿÿ â ñðåäíåì îêîëî 18,6% îò îá-
ùåãî ÷èñëà ìèòîõîíäðèé. Êàê ïîêàçàëî èçó÷åíèå
ñåðèéíûõ ñðåçîâ, ïðîôèëè êîëüöåâèäíûõ è íåêîòî-
ðûõ ãàíòåëåâèäíûõ ìèòîõîíäðèé, ñêîðåå âñåãî, ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé ñå÷åíèÿ ÷àøåâèäíûõ ìèòîõîíäðèé,
õîòÿ, âèäèìî, ñóùåñòâóþò ìèòîõîíäðèè è ãàíòåëå-
âèäíîé ôîðìû (ðèñ. 3). Ïî äàííûì ìîðôîìåòðè÷å-
ñêîãî àíàëèçà (òàáëèöà), ê âîçðàñòó 39—40 íåäåëü
Nn è Vv ìèòîõîíäðèé èçìåíåííîé ôîðìû ïîâûøà-
þòñÿ ïî÷òè â 2 ðàçà çà ñ÷åò ãàíòåëåâèäíûõ ìèòî-
õîíäðèé; Nn è Vv êîëüöåâèäíûõ ìèòîõîíäðèé ñ óâå-
ëè÷åíèåì âîçðàñòà íå ìåíÿþòñÿ. Ïðèìå÷àòåëüíî,
÷òî Vv è Nn äëÿ âñåé ñîâîêóïíîñòè ìèòîõîíäðèé
êëåòîê ÐÏÝ ñòàðûõ è ìîëîäûõ ïòèö ñõîäíû.

Nn ìèåëîèäíûõ òåëåö ó ïåðåïåëîâ â âîçðàñòå
25 íåäåëü óâåëè÷èâàåòñÿ â 1,4 ðàçà ïî ñðàâíåíèþ
ñ áîëåå ìîëîäûìè, îäíàêî ê 39—40 íåäåëÿì âîçâðà-
ùàåòñÿ ê ïðåæíåìó óðîâíþ. Ïðè ýòîì Vv ýòèõ òåëåö
ñíèæàåòñÿ â 1,5 ðàçà. Ïîêàçàòåëè Vv è Nn äëÿ ôà-
ãîñîì â êëåòêàõ ÐÏÝ ïåðåïåëà îñòàþòñÿ íåèçìåí-
íûìè íà ïðîòÿæåíèè æèçíè (òàáëèöà).

Âîçðàñòíûå èçìåíåíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê
ÐÏÝ çàòðàãèâàþò òàêæå èõ ÿäðà: ó ìîëîäûõ ïòèö
ÿäðà îêðóãëûå ñ ðîâíîé ïîâåðõíîñòüþ, ó ñòàðûõ íå-
ðåäêî íàáëþäàþòñÿ ÿäðà íåïðàâèëüíîé ôîðìû ñ èí-
âàãèíàöèÿìè ÿäåðíîé îáîëî÷êè (ðèñ. 1, Â, Ã).

Òàêæå ïðè ñòàðåíèè íàðóøàåòñÿ óïîðÿäî÷åííîå
ðàñïîëîæåíèå áàçàëüíûõ îòðîñòêîâ êëåòîê ÐÏÝ, õà-
ðàêòåðíîå äëÿ ìîëîäûõ ïòèö: îíè ñòàíîâÿòñÿ áîëåå
ðåäêèìè (ðèñ. 4, Á).

Âíóòðåííÿÿ ñòðóêòóðà ìåìáðàíû Áðóõà, ñîñòî-
ÿùàÿ ó ìîëîäûõ ïòèö èç ãîìîãåííîãî âåùåñòâà ìà-
ëîé ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè, ñ âîçðàñòîì ñòàíîâèòñÿ
çàìåòíî ãåòåðîãåííîé ñ ðàçëè÷íûìè âåçèêóëÿðíûìè,

ãðàíóëÿðíûìè, ëèíåéíûìè è ïëàñòèí÷àòûìè âêëþ-
÷åíèÿìè (ðèñ. 4, Á).

Ïðè àíàëèçå ìåòîäîì TUNEL ÐÏÝ ìîëîäûõ ïòèö
(25 íåäåëü) àïîïòîòè÷åñêèå ÿäðà íå âûÿâëåíû; ó ñòà-
ðûõ ïòèö (52 íåäåëè) 16% âñåõ ÿäåð êëåòîê ÐÏÝ
áûëè àïîïòîòè÷åñêèìè.

Îáñóæäåíèå ðåçóëüòàòîâ

Ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå ïîçâîëÿþò ñôîðìèðî-
âàòü ñèñòåìó ìàðêåðîâ ñòàðåíèÿ ÐÏÝ íà ýëåêòðîí-
íî-ìèêðîñêîïè÷åñêîì óðîâíå è äàþò ïðåäñòàâëåíèÿ
î ðàçâèòèè âîçðàñòíûõ èçìåíåíèé â åãî êëåòêàõ.

Íàèáîëåå ñïåöèôè÷åñêèìè ìàðêåðàìè ñòàðå-
íèÿ êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ ñ÷èòàþòñÿ ËÃ — íå ïîä-
äàþùèåñÿ ïåðåâàðèâàíèþ òîêñè÷íûå ìåòàáîëèòû.
Â ÐÏÝ ËÃ âêëþ÷àþò îêèñëåííûå ëèïèäû, áåëêè è
ðåòèíîèäíûå ôëóîðîôîðû, îñòàâøèåñÿ ïîñëå âíóò-
ðèêëåòî÷íîãî ðàñùåïëåíèÿ ôàãîöèòèðîâàííûõ ó÷àñò-
êîâ íàðóæíûõ ñåãìåíòîâ ôîòîðåöåïòîðíûõ êëåòîê
[13, 14]. Â êëåòêàõ ÐÏÝ ÷åëîâåêà ïðåäåëüíîå íàêîï-
ëåíèå ËÃ ïðîèñõîäèò ê 60—70 ãîäàì [7], à â ÐÏÝ
ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà àíàëîãè÷íîå íàêîïëåíèå ËÃ,
ïî ðåçóëüòàòàì íàñòîÿùåé ðàáîòû, íàáëþäàåòñÿ óæå
ê 1—1,5-ãîäè÷íîìó âîçðàñòó. Ñõîäíûå ýëåêòðîííî-
ìèêðîñêîïè÷åñêèå äàííûå ïî íàêîïëåíèþ ËÃ â ÐÏÝ
ïåðåïåëà ïðèâåäåíû â ðàáîòå Ôàéò è Áåíãñòîí [8].
Âìåñòå ñ òåì íàìè óñòàíîâëåí íå îïèñàííûé èìè
ôàêò, ÷òî â êëåòêàõ ÐÏÝ ïåðåïåëà ïðè ñòàðåíèè ìå-
íÿåòñÿ ñîîòíîøåíèå ðàçíûõ òèïîâ ËÃ: êîëè÷åñòâî
ãðàíóë 2-ãî òèïà (ìåëàíîëèïîôóñöèí) ðåçêî âîçðàñ-
òàåò ê âîçðàñòó 25 íåäåëü, íî çàòåì îñòàåòñÿ ïîñòîÿí-
íûì, òîãäà êàê êîëè÷åñòâî ËÃ 3-ãî òèïà, íàïðîòèâ,
ïðîãðåññèâíî óâåëè÷èâàåòñÿ. Ýòè äàííûå êîððåëè-
ðóþò ñ ðàñïðåäåëåíèåì ìåëàíîëèïîôóñöèíà è ëè-
ïîôóñöèíà â ÐÏÝ ñåò÷àòêè ÷åëîâåêà ïî ìåðå ñòàðå-
íèÿ [7]. Èñõîäÿ èç ýòîãî íàèáîëåå âûðàæåííûìè è
ñïåöèôè÷åñêèìè ìàðêåðàìè ñòàðåíèÿ ÐÏÝ ïåðåïå-
ëà ìîæíî ñ÷èòàòü ËÃ 3-ãî òèïà. Ðåçóëüòàòû èçìåðå-

íèé ÷èñëåííîñòè ËÃ â ÐÏÝ ïåðåïåëà â íàøåé
ðàáîòå ñëóæèëè îòïðàâíîé òî÷êîé ïî îöåí-
êå äåìîíñòðàöèîííîé ýôôåêòèâíîñòè äðóãèõ
ñóáêëåòî÷íûõ ìàðêåðîâ ñòàðåíèÿ êëåòîê ÐÏÝ.
Ïîëó÷åííûå íàìè ðåçóëüòàòû ïîêàçûâàþò, ÷òî
íàðÿäó ñ îòëîæåíèÿìè ëèïîôóñöèíà äîïîë-
íèòåëüíîé õàðàêòåðèñòèêîé ñòàðåþùèõ êëå-
òîê ìîãóò ñëóæèòü çíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ
â ñòðîåíèè ÿäåðíîãî è ýíåðãåòè÷åñêîãî àï-
ïàðàòîâ êëåòîê ÐÏÝ. Òàê, ó ñòàðûõ ïòèö íå-
ðåäêî íàáëþäàëèñü ÿäðà ñ íåðîâíîé ïîâåðõ-
íîñòüþ, èíîãäà â íèõ îòìå÷àëîñü óâåëè÷åíèå
êîíäåíñàöèè õðîìàòèíà. Âîçðàñòíûå èçìåíå-
íèÿ, íàáëþäàåìûå â õîíäðèîìå êëåòîê ÐÏÝ
ïåðåïåëà, òàêæå îêàçàëèñü âåñüìà ñóùåñòâåí-
íûìè: ðåçêî âîçðîñëî ñîäåðæàíèå ìèòîõîíä-
ðèé, èìåþùèõ íà ñðåçàõ âèä èçîãíóòûõ ãàí-
òåëåé èëè êîëåö. Â ñîâîêóïíîñòè èçìåíåíèÿ
ÿäåð è ìèòîõîíäðèé ïîçâîëÿþò îöåíèâàòü ñòà-
ðåíèå ÐÏÝ íà êëåòî÷íîì óðîâíå è äàþò âîç-
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Ðèñ. 4. Áàçàëüíàÿ ÷àñòü êëåòîê ÐÏÝ è ìåìáðàíà Áðóõà ñåò÷àòêè ïåðåïåëîâ
â âîçðàñòå 9 íåäåëü (À) è 39—40 íåäåëü (Á): á — áàçàëüíàÿ ñêëàä-

÷àòîñòü ïëàçìàëåììû, áð — ìåìáðàíà Áðóõà



ìîæíîñòü ñîïîñòàâëåíèÿ ôóíêöèîíàëüíîãî ñîñòî-
ÿíèÿ êëåòîê â ðàçíûõ çîíàõ ÐÏÝ.

Âîçðàñòíûå èçìåíåíèÿ, íàáëþäàåìûå â ìåìá-
ðàíå Áðóõà è áàçàëüíûõ îòðîñòêàõ ÐÏÝ ïåðåïåëà,
ïðåäñòàâëÿþòñÿ äîñòàòî÷íî çíà÷èìûìè, îäíàêî îíè
áîëåå òðóäîåìêè äëÿ ìîðôîìåòðè÷åñêèõ èçìåðåíèé
íà ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîì óðîâíå. Íàèìå-
íåå âûðàæåííûìè îêàçàëèñü èçìåíåíèÿ, õàðàêòåðè-
çóþùèå ôàãîöèòàðíóþ àêòèâíîñòü êëåòîê ÐÏÝ, õîòÿ
îíè è ñâèäåòåëüñòâîâàëè î â íåêîòîðîì åå ñíèæåíèè
ñ âîçðàñòîì.

Âñå âûäåëåííûå íàìè ñóáêëåòî÷íûå ìàðêåðû ñòà-
ðåíèÿ êëåòîê ÐÏÝ ñàìè ïî ñåáå ìîãóò ñëóæèòü ìàðêå-
ðàìè ôóíêöèîíàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ êëåòêè. Òàê, íàáëþ-
äàåìûå íàìè ó ñòàðåþùèõ ïåðåïåëîâ ÿäðà ñ èíâàãèíà-
öèÿìè ïîâåðõíîñòè è ñ óâåëè÷åííîé êîíäåíñàöèåé
õðîìàòèíà îïèñàíû â ðàçíûõ òêàíÿõ ìëåêîïèòàþùèõ
ïðè ðàçâèòèè ïàòîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ è ãèáåëè
êëåòîê, â ÷àñòíîñòè ïðè àïîïòîçå [15]. Ïîëó÷åííûå
íàìè ìåòîäîì TUNEL äàííûå ïîäòâåðäèëè ïðèñóò-
ñòâèå àïîïòîòè÷åñêèõ êëåòîê â ÐÏÝ ñòàðåþùèõ ïòèö.
Óâåëè÷åíèå ÷èñëà êîëüöåâèäíûõ ìèòîõîíäðèé ñ âîç-
ðàñòîì, âûÿâëåííîå íàìè â êëåòêàõ ÐÏÝ ïåðåïåëà,
îòìå÷àëîñü è â êëåòêàõ ÐÏÝ öûïëÿò [16]. Ó ÷åëîâå-
êà ãàíòåëåâèäíûå è êîëüöåâèäíûå ìèòîõîíäðèè íà-
áëþäàëè â ÐÏÝ ïðè ãèðàòíîé àòðîôèè ñåò÷àòêè [17].
Îïèñàíû îíè è â êëåòêàõ äðóãèõ òêàíåé ïðè ïàòî-
ëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, â ÷àñòíîñòè â ïå÷åíè, ãäå èõ
ïîÿâëåíèå ñâÿçûâàþò ñ óñèëåíèåì ñèíòåçà ìèòîõîíä-
ðèàëüíûõ áåëêîâ [18]. Èçó÷åíèå íàìè ñåðèéíûõ ñðå-
çîâ êëåòîê ÐÏÝ ïîêàçàëî, ÷òî êîëüöåâèäíûå è ãàí-
òåëåâèäíûå ìèòîõîíäðèè, ñêîðåå âñåãî, ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé ñðåçû ÷àøåâèäíûõ ìèòîõîíäðèé. Ïîñêîëüêó
èçìåíåíèå ôîðìû ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ ïëîùà-
äè ïîâåðõíîñòè ìèòîõîíäðèè, ýòî ìîæíî ðàññìàòðè-
âàòü êàê ïðîÿâëåíèå àäàïòèâíîé ðåàêöèè, íàïðàâ-
ëåííîé íà êîìïåíñàöèþ ñíèæåííîãî óðîâíÿ ýíåðãå-
òè÷åñêîãî ìåòàáîëèçìà êëåòîê ÐÏÝ, îòìå÷àþùåãîñÿ
ïðè ñòàðåíèè [16].

Íàðÿäó ñ èçìåíåíèÿìè ÿäåð è õîíäðèîìà íàáëþ-
äàåìîå íàìè â ÐÏÝ íàêîïëåíèå ËÃ ïðè ñòàðåíèè
ìîæåò âëèÿòü íà ôóíêöèîíàëüíîå ñîñòîÿíèå êëåòîê
çà ñ÷åò ôîòîòîêñè÷íîñòè ýòèõ ãðàíóë, ãåíåðèðóþùèõ
ïðè äåéñòâèè ñâåòà ñâîáîäíûå ðàäèêàëû [19—21]. Ðàç-
âèâàþùèåñÿ ïðè ýòîì îêèñëèòåëüíûå ðåàêöèè ìîãóò
ïðèâåñòè ê íàðóøåíèþ ìåòàáîëèçìà êëåòîê è ïî-
âðåæäåíèþ èõ ñòðóêòóðû [22, 23].

Óñòàíîâëåííîå íàìè ñíèæåíèå ñîäåðæàíèÿ â êëåò-
êàõ ÐÏÝ ìèåëîèäíûõ òåëåö ìîæåò óêàçûâàòü íà óã-
íåòåíèå ôàãîöèòàðíîé àêòèâíîñòè ÐÏÝ, ïîñêîëüêó
îáðàçîâàíèå ýòèõ ñòðóêòóð, õàðàêòåðíûõ äëÿ ïòèö,
ñâÿçûâàþò ñ ïðîöåññàìè ôàãîöèòîçà [24, 25].

Âàæíóþ ðîëü â ìåæêëåòî÷íîì îáìåíå ìåæäó ÐÏÝ
è ñîñóäèñòîé îáîëî÷êîé èãðàþò ìåìáðàíà Áðóõà è

êîíòàêòèðóþùèå ñ íåé áàçàëüíûå îòðîñòêè êëåòîê
ÐÏÝ. Â íàøåì èññëåäîâàíèè, êàê è â ðàáîòå Ôàéò è
ñîàâòîðîâ [26], ìû íàáëþäàëè, ÷òî â ÐÏÝ ïåðåïåëà
ïî ìåðå ñòàðåíèÿ ïðîèñõîäèò äåçîðãàíèçàöèÿ áàçà-
ëüíûõ îòðîñòêîâ è ïîÿâëåíèå ðàçëè÷íûõ âêëþ÷åíèé
â òîëùå ìåìáðàíû Áðóõà. Ñõîäíûå ÿâëåíèÿ îïèñû-
âàþò è â ñåò÷àòêå ìëåêîïèòàþùèõ, â òîì ÷èñëå ÷åëî-
âåêà [2, 27]. Îíè ìîãóò áûòü ñâÿçàíû ñî ñíèæåíèåì
ïðè ñòàðåíèè äåãðàäàöèè âíåêëåòî÷íîãî ìàòðèêñà,
íàêîïëåíèåì â íåì ëèïèäîâ è æèðíûõ êèñëîò [27],
÷òî âåäåò ê çàìåäëåíèþ òðàíñïîðòà âåùåñòâ ìåæäó
ñîñóäèñòîé îáîëî÷êîé è ÐÏÝ è óõóäøàåò åãî ôóíê-
öèîíàëüíîå ñîñòîÿíèå. Îäíèì èç íàèáîëåå õàðàê-
òåðíûõ ïðèçíàêîâ ñòàðåíèÿ ñåò÷àòêè ÷åëîâåêà ÿâëÿ-
åòñÿ îáðàçîâàíèå ïîñòîðîííèõ âêëþ÷åíèé — òàê íà-
çûâàåìûõ äðóç — ìåæäó ÐÏÝ è ìåìáðàíîé Áðóõà.
Äðóçû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îòëîæåíèÿ íåéòðàëüíûõ
æèðîâ, ôîñôîëèïèäîâ, áåëêîâ, âåçèêóë [28]. Äðóçî-
ïîäîáíûå âêëþ÷åíèÿ îïèñàíû è äëÿ ÐÏÝ ïåðåïåëà
C. japonica [26]. Íàáëþäàåìûå íàìè ïëàñòèí÷àòûå è
âåçèêóëÿðíûå âêëþ÷åíèÿ â ìåìáðàíå Áðóõà ñòàðûõ
ïòèö ïîõîæè ïî ñòðóêòóðå íà êîìïîíåíòû “ìÿãêèõ”
äðóç ÷åëîâåêà [29] è, âîçìîæíî, ìîãóò ñëóæèòü ïðåä-
øåñòâåííèêàìè äðóçîïîäîáíûõ îòëîæåíèé. Ñ÷èòàþò,
÷òî îáðàçîâàíèå äðóç — ðåçóëüòàò íàðóøåíèÿ íîð-
ìàëüíîãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ êëåòîê ÐÏÝ, ïðè êî-
òîðîì ïðîèñõîäèò ïåðåìåùåíèå â ìåìáðàíó Áðóõà
ðàçëè÷íîãî ìàòåðèàëà, íàêàïëèâàþùåãîñÿ â êëåò-
êàõ ÐÏÝ âñëåäñòâèå åãî íåäîñòàòî÷íîãî óñòðàíåíèÿ
[30, 31]. Ó ÷åëîâåêà îáíàðóæåíà êîððåëÿöèÿ ìåæäó
ïëîòíîñòüþ ýòèõ îòëîæåíèé è ñòåïåíüþ äåãåíåðà-
öèè êëåòîê ÐÏÝ è ôîòîðåöåïòîðîâ [2]. Äëÿ ïåðåïåëà
áûëî ïîêàçàíî, ÷òî îáëàñòü ðàñïðîñòðàíåíèÿ è ðàç-
ìåð äðóçîïîäîáíûõ îòëîæåíèé óâåëè÷èâàþòñÿ ïî ìåðå
ñòàðåíèÿ [26]. Îäíàêî â íàøåé ðàáîòå äðóçû, ïîäîá-
íûå îïèñàííûì, íå áûëè îáíàðóæåíû. Âîçìîæíî, ýòî
îáúÿñíÿåòñÿ íåäîñòàòî÷íî áîëüøèì âîçðàñòîì èçó-
÷åííûõ íàìè ïòèö.

Òàêèì îáðàçîì, èç íàøèõ äàííûõ ñëåäóåò, ÷òî
íàèáîëåå çíà÷èìûìè ñóáêëåòî÷íûìè ìàðêåðàìè ñòà-
ðåíèÿ êëåòîê ÐÏÝ ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà ÿâëÿþòñÿ ËÃ
3-ãî òèïà, èçìåíåííûå ÿäðà è ìèòîõîíäðèè. Äëÿ âñåõ
òðåõ âèäîâ ìàðêåðîâ èìåþòñÿ êîððåëèðóþùèå ëèòå-
ðàòóðíûå äàííûå ïî ÐÏÝ ÷åëîâåêà, ÷òî ïîäòâåðæäà-
åò âîçìîæíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà
C. japonica â êà÷åñòâå õîðîøåé ìîäåëè äëÿ èçó÷åíèÿ
â óñêîðåííîì âðåìåííîì ðåæèìå ôóíêöèîíàëüíîãî
ñîñòîÿíèÿ ÐÏÝ ïðè ñòàðåíèè è äàåò äîïîëíèòåëüíóþ
ñèñòåìó òåñòîâ, ïîçâîëÿþùóþ íà óëüòðàñòðóêòóðíîì
óðîâíå îöåíèòü ñòåïåíü ðàçâèòèÿ äàííîãî ïðîöåññà.
Ïðè ýòîì ó ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà ìîæíî âûäåëèòü âîç-
ðàñòíûå ãðóïïû þâåíèëüíîãî, çðåëîãî è ñòàð÷åñêîãî
âîçðàñòà, ÷åòêî îòëè÷àþùèåñÿ ïî ñîäåðæàíèþ ìàð-
êåðíûõ ñòðóêòóð â ÐÏÝ.
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Ïîñòóïèëà â ðåäàêöèþ
15.11.12

SUBCELLULAR AGING MARKERS OF JAPANESE QUAIL COTURNIX JAPONICA
RETINAL PIGMENT EPITHELIUM (ELECTRON-MICROSCOPIC INVESTIGATION)

N.B. Seryoznikova, P.P. Zak, L.S. Pogodina, N.N. Trofimova, T.V. Lipina, M.A. Ostrovsky

It is known that aging of retina of humans and quails is very similar by a number of parameters,
so the Japanese quail Coturnix japonica is considered as one of the most successful experimental ani-
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mal models of accelerated aging of retina. Structural changes of pigment epithelium in the central
area of retina were examined in Japanese quails (age 9, 25, 39—40, 52 weeks) by transmission elect-
ron microscopy and morphometric analysis. Our study revealed that in addition to accumulation of
lipofuscin granules and ultrastructure changes in Bruch’s membrane, demonstrative subcellular mar-
kers of retinal pigment epithelium cell state at aging are alteration of mitochondria and nuclei shapes,
decrease in myeloid bodies quantity and disorganization of basal infoldings.

Key words: Japanese quail, retinal pigment epithelium, lipofuscin, mitochondria, aging.
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ÍÎÂÛÉ ÔÈÒÎÂÈÐÓÑÍÛÉ ÂÅÊÒÎÐ
ÄËß ÑÓÏÅÐÝÊÑÏÐÅÑÑÈÈ ÖÅËÅÂÛÕ ÁÅËÊÎÂ Â ÐÀÑÒÅÍÈÈ

Å.Â. Ïóòëÿåâ, À.À. Ñìèðíîâ, Å.À. Ëàçàðåâà, Ã.Â. Êëèíê,
Î.Â. Êàðïîâà, È.Ã. Àòàáåêîâ

(êàôåäðà âèðóñîëîãèè; e-mail: putlegor@mail.ru)

Ðàíåå íàìè áûë ïîëó÷åí íîâûé âèðóñíûé âåêòîð íà îñíîâå ãåíîìà âèðóñà ìîçàèêè àëü-

òåðíàíòåðû øòàììà MU, ãåí öåëåâîãî áåëêà â ñîñòàâå êîòîðîãî íàõîäèëñÿ ïîä êîíòðîëåì äâóõ

ñóáãåíîìíûõ ïðîìîòîðîâ. Âèðóñíûé âåêòîð îáåñïå÷èâàë ñóïåðýêñïðåññèþ áåëêà îáîëî÷êè è

ðÿäà öåëåâûõ áåëêîâ ìåäèöèíñêîãî íàçíà÷åíèÿ â ëèñòüÿõ Nicotiana benthamiana. Â íàñòîÿùåé

ðàáîòå ñ öåëüþ óâåëè÷åíèÿ ïðîäóêöèè öåëåâîãî áåëêà âèðóñíûé âåêòîð áûë ìîäèôèöèðîâàí

è ãåí áåëêà îáîëî÷êè ïîñòàâëåí ïîä êîíòðîëü òðåõ ñóáãåíîìíûõ ïðîìîòîðîâ. Ïîëó÷åííûé

âèðóñíûé âåêòîð (AltMV triple1) òàêæå îáåñïå÷èâàë ñóïåðýêñïðåññèþ öåëåâîãî áåëêà â àãðî-

èíúåöèðîâàííûõ ëèñòüÿõ. Ñîäåðæàíèå öåëåâîãî áåëêà ñîñòàâëÿëî áîëåå 50% îò âñåãî ðàñòâîðè-

ìîãî áåëêà êëåòêè. Ïðîâåäåíî ñðàâíåíèå ýôôåêòèâíîñòè ýêñïðåññèè öåëåâîãî áåëêà â ëèñòüÿõ

Nicotiana benthamiana, òðàíñôîðìèðîâàííûõ âèðóñíûìè âåêòîðàìè, ñîäåðæàùèìè äâà è òðè

ñóáãåíîìíûõ ïðîìîòîðà ïîòåêñâèðóñîâ.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: âèðóñû ðàñòåíèé, ðàñòèòåëüíûé âèðóñíûé âåêòîð, ñóáãåíîìíûé ïðîìîòîð.

Ñîâðåìåííàÿ ìåäèöèíà âñå øèðå èñïîëüçóåò ôàð-
ìàêîëîãè÷åñêèå ïðåïàðàòû íà îñíîâå ðåêîìáèíàíò-
íûõ áåëêîâ [1]. Òàê, îñíîâíûì êîìïîíåíòîì ðàç-
ëè÷íûõ âàêöèí ÿâëÿþòñÿ èììóíîãåííûå áåëêè ïà-
òîãåíîâ ÷åëîâåêà. Êðîìå òîãî, äëÿ ëå÷åíèÿ ìíîãèõ
çàáîëåâàíèé èñïîëüçóþòñÿ ôèçèîëîãè÷åñêè àêòèâ-
íûå áåëêè — öèòîêèíû, ãîðìîíû, ôåðìåíòû è ò.ä. [1].
Òàêèì îáðàçîì, ñîâðåìåííàÿ áèîòåõíîëîãè÷åñêàÿ ïðî-
ìûøëåííîñòü íóæäàåòñÿ â ýôôåêòèâíîì è íèçêîì
ïî ñåáåñòîèìîñòè ìåòîäå ïðîèçâîäñòâà ðàçëè÷íûõ
ðåêîìáèíàíòíûõ áåëêîâ.

Ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ïîäõîäàìè íàêîïëå-
íèå öåëåâûõ ðåêîìáèíàíòíûõ áåëêîâ â ðàñòåíèÿõ
èìååò ðÿä ñóùåñòâåííûõ ïðåèìóùåñòâ [2]: ðàñòåíèÿ
íå òðåáóþò ñëîæíîãî îáîðóäîâàíèÿ äëÿ êóëüòèâè-
ðîâàíèÿ è ïîääåðæàíèÿ ñòåðèëüíîñòè, ÷òî çíà÷è-
òåëüíî ñíèæàåò çàòðàòû íà ïðîèçâîäñòâî; ðàñòåíèÿ
íå èìåþò îáùèõ ñ ÷åëîâåêîì ïàòîãåíîâ, ÷òî îáåñïå-
÷èâàåò âûñîêóþ áèîáåçîïàñíîñòü êîíå÷íîãî ïðîäóê-
òà è ïðîèçâîäñòâåííîãî ïðîöåññà; ðàñòåíèÿ ìîãóò
îáåñïå÷èòü âûñîêèé óðîâåíü íàêîïëåíèÿ öåëåâî-
ãî áåëêà.

Äëÿ ýêñïðåññèè ðàçëè÷íûõ öåëåâûõ áåëêîâ â ðàñ-
òåíèè ÷àùå âñåãî èñïîëüçóþò âèðóñíûå âåêòîðû íà
îñíîâå ãåíîìîâ âèðóñîâ ðàñòåíèé. Òàêèì îáðàçîì,
ñîçäàíèå íîâûõ ýôôåêòèâíûõ ðàñòèòåëüíûõ âèðóñ-
íûõ âåêòîðîâ ÿâëÿåòñÿ àêòóàëüíîé çàäà÷åé ñîâðå-
ìåííîé áèîòåõíîëîãèè [3].

Öåëüþ äàííîé ðàáîòû áûëî ñîçäàíèå íîâîãî âè-
ðóñíîãî âåêòîðà íà îñíîâå ãåíîìà âèðóñà ìîçàèêè
àëüòåðíàíòåðû äëÿ ñóïåðýêñïðåññèè öåëåâûõ áåëêîâ
â ðàñòåíèè.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû

Â äàííîé ðàáîòå èñïîëüçîâàëèñü øòàììû Esche-
richia coli XL-1 Blue (Stratagene, USA) è Agrobacterium
tumefaciens GV3101 èç êîëëåêöèè êàôåäðû âèðóñîëî-
ãèè áèîëîãè÷åñêîãî ôàêóëüòåòà ÌÃÓ èìåíè Ì.Â. Ëî-
ìîíîñîâà. ÄÍÊ-îëèãîíóêëåîòèäû áûëè ñèíòåçèðî-
âàíû ôèðìîé “Ñèíòîë” (Ðîññèÿ). Êëîíèðîâàíèå ðå-
êîìáèíàíòíîé ÄÍÊ â êëåòêàõ Escherichia coli XL-1
Blue ïðîâîäèëîñü ñ ïîìîùüþ ñòàíäàðòíûõ ìåòîäîâ [4].
Â ðàáîòå èñïîëüçîâàëèñü ýíäîíóêëåàçû ðåñòðèêöèè
ôèðìû “Ñèáýíçèì” (Ðîññèÿ), ÄÍÊ ëèãàçà ôàãà T4
ôèðìû “Ôåðìåíòàñ” (Ëèòâà) è íàáîðû ðåàêòèâîâ En-
cyclo PCR kit è Mint universal cDNA synthesis kit ôèð-
ìû “Åâðîãåí” (Ðîññèÿ).

Ïîëó÷åíèå âèðóñíûõ âåêòîðîâ. Äëÿ ïîëó÷åíèÿ êîí-
ñòðóêöèè p(AltMV-triple1) áûëè ïðîâåäåíû äâå ÏÖÐ
íà ìàòðèöå p(AltMV-double) ñ ïàðàìè ïðàéìåðîâ Al2019
(caccagagaccatcagggctct)/Al2022(agaatctgcagaatttgcgga-
gag) è Al2012(gagagagagcttcaggatgattgagcag)/Al2023(gag-
ccctgatggtctctggtggatgacttttaactaagataagactagg). Ïîëó÷åí-
íûå ïðîäóêòû (PCR1 è PCR2 ñîîòâåòñòâåííî) áûëè
ñëèòû â õîäå ÏÖÐ ñ ÷àñòè÷íûì ïåðåêðûâàíèåì ìàò-
ðèö ñ ïðàéìåðàìè Al2012/Al2022. Ïîëó÷åííûé ïðî-
äóêò áûë êëîíèðîâàí â p(AltMV-double) ïî ñàéòàì
óçíàâàíèÿ ýíäîíóêëåàçàìè ðåñòðèêöèè ApaI è SpeI.

Äëÿ ïîëó÷åíèÿ êîíñòðóêöèè p(AltMV-triple2) áûëà
ïðîâåäåíà ÏÖÐ íà ìàòðèöå p(AltMV-double) ñ ïàðîé
ïðàéìåðîâ Al2012/Al2025 (gtatcaatggaaacttaaccgttcaga-
ggttaataaagtgattcgtctttggg). Ïîëó÷åííûé ïðîäóêò (PCR3)
èñïîëüçîâàëñÿ â êà÷åñòâå ìàòðèöû äëÿ ÏÖÐ ñ ïàðîé
ïðàéìåðîâ Al2012/Al2026 (tgctagctggtgct gacgtctttcgag-
tatcaatggaaacttaaccgttca). Ïðîäóêò ðåàêöèè (PCR4) èñ-
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ïîëüçîâàëñÿ â êà÷åñòâå ìàòðèöû äëÿ ÏÖÐ ñ ïàðîé
ïðàéìåðîâ Al2012/Al2027 (gagccctgatggtctctggtgtgctag-
ctggtgctgacgtctttcg). Ïîëó÷åííûé ïðîäóêò (PCR5) áûë
ñëèò ñ PCR1 ñ ïîìîùüþ ÏÖÐ ñ ÷àñòè÷íûì ïåðåêðû-
âàíèåì ìàòðèö ñ ïàðîé ïðàéìåðîâ Al2012/Al2022.
Èòîãîâûé ïðîäóêò áûë êëîíèðîâàí â p(AltMV-double)
ïî ñàéòàì óçíàâàíèÿ ýíäîíóêëåàç ðåñòðèêöèè ApaI è
SpeI. Ñòðóêòóðà ïîëó÷åííûõ ïëàçìèä áûëà ïðîâåðåíà
ñ ïîìîùüþ ðåñòðèêöèîííîãî àíàëèçà è ñåêâåíèðî-
âàíèÿ (Åâðîãåí).

Àãðîèíúåêöèÿ ëèñòüåâ Nicotiana benthamiana. Àã-
ðîèíúåêöèþ âèðóñíûõ âåêòîðîâ â ëèñòüÿ Nicotiana
benthamiana ïðîâîäèëè, êàê îïèñàíî â ðàáîòå [5].

Àíàëèç íàêîïëåíèÿ áåëêà îáîëî÷êè (ÁÎ) AltMV-MU
â ëèñòüÿõ Nicotiana benthamiana. Íà 12-é äåíü ïîñëå
èíôèëüòðàöèè (ä.ï.è.) ëèñòîâîé ìàòåðèàë ãîìîãåíè-
çèðîâàëè â òðåõ îáúåìàõ 10 ìÌ Òðèñ-HCl áóôåðà
ñ pH 8,0. Ïîëó÷åííûé îáðàçåö öåíòðèôóãèðîâàëè
ïðè 16 000 g 15 ìèí ïðè 40°C. Ê ñóïåðíàòàíòó (S16
ôðàêöèÿ) äîáàâëÿëè ðàâíûé îáúåì áóôåðà íàíåñå-
íèÿ (200 ìÌ Òðèñ-HCl c pH 6,8; 8% äîäåöèëñóëüôà-
òà íàòðèÿ; 40% ãëèöåðèíà; 20% �-ìåðêàïòîýòàíîëà;
1% áðîìôåíîëîâîãî ñèíåãî). Ïîëó÷åííûé îáðàçåö
ïðîãðåâàëè ïðè 95°Ñ 15 ìèí è àíàëèçèðîâàëè ìå-
òîäîì ýëåêòðîôîðåçà â ãðàäèåíòíîì (8—20%) ïîëè-
àêðèëàìèäíîì ãåëå â ïðèñóòñòâèè äîäåöèëñóëüôàòà
íàòðèÿ (ÄÑÍ-ÏÀÀÃ). Îêðàøèâàëè ñ ïîìîùüþ Êó-
ìàññè G-250.

Ïîëó÷åíèå âèðóñîïîäîáíûõ ÷àñòèö. Íà 12 ä.ï.è.
òðàíñôîðìèðîâàííûå âèðóñíûì âåêòîðîì ëèñòüÿ ãî-
ìîãåíèçèðîâàëè â òðåõ îáúåìàõ 10 ìÌ Òðèñ-HCl áó-
ôåðà ñ ðÍ 8,0. Ïîëó÷åííûé îáðàçåö öåíòðèôóãèðî-
âàëè ïðè 16 000 g 15 ìèí ïðè +4°C. Ê ñóïåðíàòàíòó
äîáàâëÿëè 20 ìÌ öèòðàòíûé áóôåð ñ ðÍ 4,0, äîâî-
äÿ äî êîíöåíòðàöèè 10 ìÌ, ïîñëå ÷åãî âûäåðæèâàëè
40 ìèí ïðè 0°Ñ, äàëåå åùå 40 ìèí ïðè êîìíàòíîé
òåìïåðàòóðå. Çàòåì äîáàâëÿëè ðàñòâîð I (20 ìÌ öèò-
ðàòíûé áóôåð ñ ðÍ 4,0; 20%-é ïîëèýòèëåíãëè-
êîëü 6000 (ÏÝÃ); 5%-é NaCl), äîâîäÿ äî 8% ÏÝÃ è
2% NaCl. Äàëåå îáðàçåö âûäåðæèâàëè 15 ÷ ïðè +5°Ñ,
ïîñëå ÷åãî öåíòðèôóãèðîâàëè ïðè 16 000 g 15 ìèí
ïðè +5°C. Ïîëó÷åííûé îñàäîê ðåñóñïåíäèðîâàëè â
20 ìÌ öèòðàòíîì áóôåðå ñ ðÍ 4,0. Äàëåå öåíòðèôó-
ãèðîâàëè ïðè 16 000 g 15 ìèí ïðè +5°C. Ïîëó÷åííûé
ñóïåðíàòàíò àíàëèçèðîâàëè ìåòîäîì ïðîñâå÷èâàþùåé
ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè.

Ïðîñâå÷èâàþùàÿ ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ. Èñ-
ñëåäîâàíèå ïðåïàðàòîâ âèðóñîïîäîáíûõ ÷àñòèö ìå-
òîäîì ïðîñâå÷èâàþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè
ïðîâîäèëè, êàê îïèñàíî â ðàáîòå [6].

5´-RACE ÎÒ-ÏÖÐ. Îáðàçîâàíèå ñóáãåíîìíûõ ÐÍÊ
ïðè ýêñïðåññèè âèðóñíîãî âåêòîðà â òðàíñôîðìè-
ðîâàííûõ ëèñòüÿõ èññëåäîâàëè ñ ïîìîùüþ ìåòîäà
5’-RACE ÎÒ-ÏÖÐ. ÐÍÊ èç òðàíñôîðìèðîâàííûõ
âèðóñíûì âåêòîðîì ëèñòüåâ (3 ä.ï.è.) âûäåëÿëè ñ ïî-
ìîùüþ ðåàêòèâà “TRI REAGENT” (Molecular research
center) ïî ìåòîäèêå ïðîèçâîäèòåëÿ. Äëÿ ïîëó÷åíèÿ
êÄÍÊ êîïèé ñóáãåíîìíûõ ÐÍÊ âèðóñíûõ âåêòîðîâ

âûäåëåííóþ ÐÍÊ èññëåäîâàëè ìåòîäîì 5’-RACE ÎÒ-
ÏÖÐ ñ ïîìîùüþ íàáîðà ðåàêòèâîâ Mint universal
cDNA synthesis kit (Åâðîãåí) ïî ìåòîäèêå ïðîèçâîäè-
òåëÿ ñ íåáîëüøèìè èçìåíåíèÿìè. Òàê, äëÿ ñèíòåçà
ïåðâîé öåïè êÄÍÊ èñïîëüçîâàëè ïðàéìåð AltMVC-
Prev (tgtgtcgactcagtgatggtgatggtgatgctccggtggtgggaggtattga),
êîìïëåìåíòàðíûé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè 3’-êîíöåâîé
÷àñòè ãåíà ÁÎ AltMV-MU. Äëÿ àìïëèôèêàöèè äâóõ-
öåïî÷å÷íîé êÄÍÊ èñïîëüçîâàëè ïðàéìåðû AltMV
CPrev è “ÏÖÐ ïðàéìåð Ì1” (Åâðîãåí). Äàëåå ïðî-
äóêòû 5’-RACE ÎÒ-ÏÖÐ èññëåäîâàëè ìåòîäîì ýëåêò-
ðîôîðåçà â àãàðîçíîì ãåëå è îïðåäåëÿëè èõ ïåðâè÷-
íóþ ñòðóêòóðó.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Âèðóñ ìîçàèêè àëüòåðíàíòåðû (AltMV, ÂÌÀëüò)
îòíîñèòñÿ ê ðîäó Potexvirus [7]. Ãåíîì âèðóñà ñî-
ñòîèò èç îäíîé ìîëåêóëû ÐÍÊ ïîëîæèòåëüíîé ïî-
ëÿðíîñòè (6606 íò äëèíîé), íåñóùåé ãåíû 5 áåëêîâ —
ÐÍÊ-çàâèñèìîé ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû, òðàíñïîðòíûõ áåë-
êîâ 1, 2, 3 è áåëêà îáîëî÷êè [8]. Â íàøåé ëàáîðà-
òîðèè áûë îïèñàí íîâûé øòàìì âèðóñà ìîçàèêè
àëüòåðíàíòåðû AltMV-MU (GeneBank FJ822136.1) [8]
(ðèñ. 1, À). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî âûäåëåííûé èç ïðå-
ïàðàòà AltMV-MU ÁÎ ñïîñîáåí îáðàçîâûâàòü ÂÏ×
in vitro â îòñóòñòâèå âèðóñíîé ÐÍÊ [6].

Ðàíåå íàìè áûë ïîëó÷åí âèðóñíûé âåêòîð (AltMV-
double) íà îñíîâå êÄÍÊ-êîïèè ãåíîìíîé ÐÍÊ AltMV-
MU, ëèøåííîé òðîéíîãî áëîêà ãåíîâ. Ãåí áåëêà îáî-
ëî÷êè â ñîñòàâå AltMV-double íàõîäèëñÿ ïîä êîíòðî-
ëåì äâóõ ñóáãåíîìíûõ ïðîìîòîðîâ (ñãï1 è 3) âèðóñà
ìîçàèêè àëüòåðíàíòåðû. Ýòî ïåðâûé ñëó÷àé èñïîëü-
çîâàíèÿ äâóõ ñóáãåíîìíûõ ïðîìîòîðîâ äëÿ êîíòðî-
ëÿ îäíîãî ãåíà â ðàñòèòåëüíûõ âèðóñíûõ âåêòîðàõ.
AltMV-double îáåñïå÷èâàë ýôôåêòèâíóþ ýêñïðåññèþ
ÁÎ AltMV-MU è ðàçëè÷íûõ áåëêîâ ìåäèöèíñêîãî
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Ðèñ. 1. Ñõåìà ãåíîìà AltMV-MU è ñîçäàííûõ íà åãî îñíîâå
âèðóñíûõ âåêòîðîâ: A — ãåíîì AltMV-MU; Á — AltMV-triple1;

Â — AltMV-triple2.
ÒÁ 1, 2, 3 — ãåíû òðåõ òðàíñïîðòíûõ áåëêîâ; ÁÎ — ãåí áåëêà
îáîëî÷êè; ñãï1,2 — âåðîÿòíîå ìåñòîïîëîæåíèå ñóáãåíîìíûõ ïðî-
ìîòîðîâ 1 è 2 ñîîòâåòñòâåííî; ñãï3,Õ — ñóáãåíîìíûå ïðîìîòî-
ðû 3 AltMV [14] è ÕÂÊ [11] ñîîòâåòñòâåííî; — 35S ïðîìîòîð
âèðóñà ìîçàèêè öâåòíîé êàïóñòû; � — òåðìèíàòîð ãåíà íîïà-

ëèíñèíòàçû; (A)n — ïîëè(À) ïîñëåäîâàòåëüíîñòü



íàçíà÷åíèÿ â òðàíñôîðìèðîâàííûõ ëèñòüÿõ Nicotia-
na benthamiana.

Â äàííîé ðàáîòå ñ öåëüþ äàëüíåéøåãî óâåëè÷å-
íèÿ óðîâíÿ ïðîäóêöèè öåëåâûõ áåëêîâ â ðàñòåíèÿõ
AltMV-double áûë ìîäèôèöèðîâàí. Ïîëó÷åí íîâûé
âèðóñíûé âåêòîð (AltMV-triple1) íà îñíîâå êÄÍÊ-
êîïèè ãåíîìíîé ÐÍÊ AltMV-MU, ëèøåííîé òðîé-
íîãî áëîêà ãåíîâ (ðèñ. 1, Á). Äëÿ óâåëè÷åíèÿ óðîâíÿ
ýêñïðåññèè ãåí áåëêà îáîëî÷êè â ñîñòàâå AltMV-
triple 1 íàõîäèëñÿ ïîä êîíòðîëåì òðåõ ñóáãåíîìíûõ
ïðîìîòîðîâ (ñãï1 è äâóõ ñãï3). Àíàëîãè÷íî AltMV-
double äàííàÿ êîíñòðóêöèÿ áûëà êëîíèðîâàíà â áè-
íàðíûé âåêòîð pCambia1300(CAMBIA) ïîä êîíòðîëü
35S ïðîìîòîðà âèðóñà ìîçàèêè öâåòíîé êàïóñòû è
òåðìèíàòîðà ãåíà íîïàëèí-ñèíòàçû (nos-òåðìèíàòîð).
AltMV-triple1 áûë àãðîèíúåöèðîâàí â ëèñòüÿ ðàñòå-
íèÿ Nicotiana benthamiana. Äëÿ óâåëè÷åíèÿ óðîâíÿ íà-
êîïëåíèÿ öåëåâîãî áåëêà âñå àãðîèíúåêöèè ïðîâî-
äèëèñü â ïðèñóòñòâèè ðåêîìáèíàíòíîé àãðîáàêòåðèè,
íåñóùåé ãåí p19-ñóïðåññîð óìîëêàíèÿ ãåíîâ âèðó-
ñà êóñòèñòîé êàðëèêîâîñòè òîìàòîâ [9]. Ðåçóëüòàòû
èññëåäîâàíèÿ S16 ôðàêöèè, âûäåëåííîé èç ëèñòüåâ
òðàíñôîðìèðîâàííûõ AltMV-triple1 (ðèñ. 2, äîðîæ-
êà 3), ñâèäåòåëüñòâóþò îá ýôôåêòèâíîì íàêîïëåíèè
ÁÎ ÂÌÀëüò. Êîëè÷åñòâî öåëåâîãî áåëêà ñîñòàâëÿëî
áîëåå 50% îò âñåõ ðàñòâîðèìûõ áåëêîâ êëåòêè (îïðå-
äåëÿëè, êàê îïèñàíî â ðàáîòå [3]).

Îäíàêî óðîâíè ýêñïðåññèè ÁÎ AltMV-MU â àãðî-
èíúåöèðîâàííûõ AltMV-triple1 è AltMV-double ëèñòüÿõ
Nicotiana benthamiana áëèçêè (ðèñ. 2, äîðîæêè 3, 2).
Òàêèì îáðàçîì, äîáàâëåíèå òðåòüåãî ñóáãåíîìíîãî
ïðîìîòîðà â ñîñòàâ âèðóñíîãî âåêòîðà íå ïðèâåëî ê
ñóùåñòâåííîìó óâåëè÷åíèþ óðîâíÿ ýêñïðåññèè öå-
ëåâîãî áåëêà.

Èç ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ èçâåñòíî, ÷òî ïîâòîðÿ-
þùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ãåíîìîâ âèðóñíûõ âåê-
òîðîâ ìîãóò âûùåïëÿòüñÿ âñëåäñòâèå ðåïëèêàòèâ-
íîé ðåêîìáèíàöèè [10]. Äàííûé ôàêò ìîæåò áûòü
ïðè÷èíîé îòñóòñòâèÿ çíà÷èòåëüíîãî óâåëè÷åíèÿ ýô-
ôåêòèâíîñòè ýêñïðåññèè ÁÎ AltMV-MU â òðàíñ-
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Ðèñ. 2. Èçó÷åíèå ýêñïðåññèè ÁÎ AltMV-MU â ëèñòüÿõ N. bentha-

miana, àãðîèíúåöèðîâàííûõ AltMV-triple1,2 è AltMV-double: 1 —
1 ìêã ÁÎ AltMV-MU; S16-ôðàêöèè, âûäåëåííûå èç ðàçíûõ ïîëî-
âèíîê îäíîãî ëèñòà àãðîèíîêóëèðîâàííîãî: 2 è 3 — AltMV-double
è AltMV-triple1 ñîîòâåòñòâåííî, 4 è 5 — AltMV-double è AltMV-
triple2 ñîîòâåòñòâåííî, 6 — òîëüêî p19. Ïîëîæåíèå ìàðêåðîâ ìî-
ëåêóëÿðíîé ìàññû ïîêàçàíî ñòðåëêàìè. Ýëåêòðîôîðåç â 8—20%

ÄÑÍ ÏÀÀÃ. Îêðàñêà Êóìàññè G-250

Ðèñ. 3. Àíàëèç ñãÐÍÊ, ñèíòåçèðóåìûõ AltMV-triple1 â ëèñòüÿõ

N. benthamiana, ìåòîäîì 5’-RACE ÎÒ-ÏÖÐ:

À — ñõåìà ýêñïåðèìåíòà, Á — àíàëèç ïðîäóêòîâ 5’-RACE ÎÒ-

ÏÖÐ. Èññëåäîâàëè ÐÍÊ, âûäåëåííóþ èç ëèñòüåâ àãðîèíúåöè-

ðîâàííûõ: 1 — AltMV-triple1, 2 — òîëüêî p19.

Ïîëîæåíèå ìàðêåðîâ ìîëåêóëÿðíîé ìàññû óêàçàíî ñòðåëêàìè.

Ýëåêòðîôîðåç â 1%-ì àãàðîçíîì ãåëå. Îêðàñêà áðîìèäîì ýòèäèÿ



ôîðìèðîâàííûõ AltMV-triple1 ëèñòüÿõ ïî ñðàâíåíèþ
ñ AltMV-double. Äëÿ ïðîâåðêè ýòîé ãèïîòåçû îäèí
èç ñãï3 AltMV-triple1 áûë çàìåíåí íà ãåòåðîëîãè÷íûé
ñãï3 Õ-âèðóñà êàðòîôåëÿ (ÕÂÊ) [11]. Èäåíòè÷íîñòü
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ñãï3 AltMV-MU è ÕÂÊ ñîñòàâ-
ëÿëà 30,2%, ÷òî óìåíüøàëî âåðîÿòíîñòü èõ ðåêîìáè-
íàöèîííîãî âûùåïëåíèÿ. Ïîëó÷åííûé âèðóñíûé âåê-
òîð áûë íàçâàí AltMV-triple2 (ðèñ. 1, Â). Èññëåäîâà-
íèå S16 ôðàêöèè àãðîèíúåöèðîâàííûõ AltMV-triple2
ëèñòüåâ Nicotiana benthamiana ìåòîäîì ýëåêòðîôî-
ðåçà ÄÑÍ-ÏÀÀÃ ïîêàçàëî ýôôåêòèâíîå íàêîïëåíèå
ÁÎ AltMV-MU (ðèñ. 2, äîðîæêà 5). Îäíàêî óðîâíè
ýêñïðåññèè ÁÎ AltMV-MU â òðàíñôîðìèðîâàííûõ
AltMV-double è AltMV-triple2 ëèñòüÿõ áûëè áëèçêè
(ðèñ. 2, äîðîæêè 4, 5).

Äëÿ òîãî ÷òîáû âûÿñíèòü, âñå ëè ñãï â ñîñòàâå
âèðóñíîãî âåêòîðà îáåñïå÷èâàþò èíèöèàöèþ òðàíñ-
êðèïöèè, áûëè èññëåäîâàíû ñîñòàâ è ïåðâè÷íàÿ ñòðóê-
òóðà ñóáãåíîìíûõ (ñã) ÐÍÊ, îáðàçóþùèõñÿ â çàðàæåí-
íûõ AltMV-triple1 ëèñòüÿõ. Äëÿ ýòîãî âûäåëåííóþ èç
òðàíñôîðìèðîâàííûõ ëèñòüåâ ÐÍÊ àíàëèçèðîâàëè
ìåòîäîì 5’-RACE ÎÒ-ÏÖÐ (áûñòðàÿ àìïëèôèêàöèÿ
5’-êîíöîâ êÄÍÊ ñ ïîìîùüþ îáðàòíîé òðàíñêðèï-
öèè è ïîëèìåðàçíîé öåïíîé ðåàêöèè) (ñõåìà ïðåä-
ñòàâëåíà íà ðèñ. 3, À). Èññëåäîâàíèå ìåòîäîì ýëåêò-
ðîôîðåçà â àãàðîçíîì ãåëå ïîçâîëèëî äåòåêòèðîâàòü
äâà ïðîäóêòà 5’-RACE ÎÒ-ÏÖÐ, ñîîòâåòñòâóþùèõ èñ-
õîäÿ èç ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé ïîäâèæíîñòè ñãÐÍÊ 3
è 3’ AltMV-triple1 (ðèñ. 3, Á, äîðîæêà 1). Àíàëèç íóê-
ëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïîëó÷åííûõ ôðàãìåí-
òîâ ÄÍÊ ïîäòâåðäèë ýòîò âûâîä (äàííûå íå ïðåä-
ñòàâëåíû). Ïðîäóêò, ñîîòâåòñòâóþùèé ñãÐÍÊ1, çàôèê-
ñèðîâàòü íå óäàëîñü. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî
ýôôåêòèâíîñòü íàêîïëåíèÿ ñãÐÍÊ1 â òðàíñôîðìè-
ðîâàííûõ âèðóñíûì âåêòîðîì ëèñòüÿõ çíà÷èòåëü-
íî íèæå, ÷åì ñãÐÍÊ3 è 3’. Èñõîäÿ èç ïîëó÷åííûõ
äàííûõ ìîæíî ñäåëàòü âûâîä, ÷òî ñãï3 è 3’ îáåñ-

ïå÷èâàþò ñèíòåç ñóáãåíîìíûõ ÐÍÊ ïðè ýêñïðåññèè
AltMV-triple1. Ïðåäñòàâëåííûå äàííûå òàêæå ñâèäå-
òåëüñòâóþò îá îòñóòñòâèè ýôôåêòèâíîãî ðåêîìáè-
íàöèîííîãî âûùåïëåíèÿ ïîâòîðÿþùèõñÿ ñãï3 è 3’
ïðè ýêñïðåññèè AltMV-triple1 â ëèñòüÿõ Nicotiana

benthamiana.
Òàêèì îáðàçîì, äîáàâëåíèå òðåòüåãî ñóáãåíîì-

íîãî ïðîìîòîðà â ñîñòàâ AltMV-triple1 íå ïðèâåëî
ê ñóùåñòâåííîìó óâåëè÷åíèþ óðîâíÿ ýêñïðåññèè ÁÎ
AltMV-MU. Ïðè÷èíîé òàêîãî ýôôåêòà ìîæåò ÿâëÿ-
òüñÿ íèçêèé óðîâåíü íàêîïëåíèÿ ñãÐÍÊ1 ïðè ýêñï-
ðåññèè âèðóñíîãî âåêòîðà â ëèñòüÿõ Nicotiana ben-

thamiana.
Âèðóñîïîäîáíûå ÷àñòèöû (ÂÏ×), îáðàçîâàííûå

áåëêàìè îáîëî÷êè ðàçëè÷íûõ ðàñòèòåëüíûõ âèðóñîâ,
øèðîêî èñïîëüçóþòñÿ â ñîâðåìåííîé áèîòåõíîëî-
ãèè [12]. Òàê, îäíèì èç ïåðñïåêòèâíûõ ïîäõîäîâ äëÿ
ïðîèçâîäñòâà âàêöèí ÿâëÿåòñÿ ñîçäàíèå ÂÏ×, íåñó-
ùèõ íà ñâîåé ïîâåðõíîñòè àíòèãåííûå äåòåðìèíàí-
òû ðàçëè÷íûõ ïàòîãåíîâ [13]. Ïîäîáíûå âàêöèííûå
ïðåïàðàòû îòëè÷àåò âûñîêàÿ èììóíîãåííîñòü è áèî-
áåçîïàñíîñòü.

Íà ñëåäóþùåì ýòàïå ðàáîòû áûëà èçó÷åíà âîç-
ìîæíîñòü îáðàçîâàíèÿ ÂÏ× â ýêñòðàêòàõ òðàíñôîð-
ìèðîâàííûõ AltMV-triple1 ëèñòüåâ Nicotiana bentha-

miana. Ïðåïàðàòû âûäåëåííûõ ÂÏ× èññëåäîâàëè
ìåòîäîì ïðîñâå÷èâàþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêî-
ïèè. Èñõîäÿ èç ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ (ðèñ. 4, A)
ìîæíî ñäåëàòü âûâîä, ÷òî êîëè÷åñòâî ýêñïðåññèðî-
âàííîãî AltMV-triple1 ÁÎ AltMV-MU äîñòàòî÷íî äëÿ
ýôôåêòèâíîãî îáðàçîâàíèÿ ÂÏ×. Ïîëó÷åííûå ÂÏ×
áëèçêè ïî ìîðôîëîãèè ê íàòèâíûì âèðèîíàì AltMV-
MU (ðèñ. 4, À, Á). Òàêèì îáðàçîì, AltMV-triple1 ìî-
æåò áûòü èñïîëüçîâàí äëÿ íàêîïëåíèÿ öåëåâûõ áåë-
êîâ â ðàñòåíèè è ïîëó÷åíèÿ ÂÏ×, àêòèâíî ïðèìåíÿ-
þùèõñÿ â ñîâðåìåííîé íàíîáèîòåõíîëîãèè äëÿ ðàç-
ðàáîòêè íîâûõ âàêöèí è íàíîìàòåðèàëîâ.
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Ðèñ. 4. Èññëåäîâàíèå ìåòîäîì ïðîñâå÷èâàþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè:
A — ÂÏ× îáðàçîâàííûõ ÁÎ AltMV-MU ýêñïðåññèðîâàííûì AltMV-triple1 â ëèñòüÿõ N. benthamiana; Á — íàòèâíûõ âèðèîíîâ

AltMV-MU. Ìàcøòàáíàÿ ëèíåéêà 100 íì. Îáðàçöû êîíòðàñòèðîâàíû 2%-ì óðàíèëàöåòàòîì



Âûâîäû

1. Ïîëó÷åí íîâûé âèðóñíûé âåêòîð íà îñíîâå
ãåíîìà âèðóñà ìîçàèêè àëüòåðíàíòåðû øòàìì MU.
Öåëåâîé ãåí â ñîñòàâå âèðóñíîãî âåêòîðà íàõîäèëñÿ
ïîä êîíòðîëåì òðåõ ñóáãåíîìíûõ ïðîìîòîðîâ. Ýòî
ïåðâûé ñëó÷àé èñïîëüçîâàíèÿ òðåõ ñóáãåíîìíûõ ïðî-
ìîòîðîâ äëÿ ýêñïðåññèè îäíîãî ãåíà â ðàñòèòåëüíûõ
âèðóñíûõ âåêòîðàõ.

2. Âèðóñíûé âåêòîð îáåñïå÷èâàë ñóïåðýêñïðåñ-
ñèþ áåëêà îáîëî÷êè âèðóñà ìîçàèêè àëüòåðíàíòåðû
â ëèñòüÿõ Nicotiana benthamiana. Êîëè÷åñòâî îáðàçó-
þùåãîñÿ áåëêà áûëî äîñòàòî÷íûì äëÿ ýôôåêòèâíîãî
îáðàçîâàíèÿ ÂÏ×.

3. Äîáàâëåíèå òðåòüåãî ñóáãåíîìíîãî ïðîìîòî-
ðà, êîíòðîëèðóþùåãî öåëåâîé ãåí, â ñîñòàâ âèðóñ-

íîãî âåêòîðà íå ïðèâåëî ê ñóùåñòâåííîìó óâåëè-
÷åíèþ óðîâíÿ ýêñïðåññèè öåëåâîãî áåëêà. Ïîêàçàíî,
÷òî ýôôåêòèâíîñòü íàêîïëåíèÿ ñóáãåíîìíîé ÐÍÊ
1 âèðóñíîãî âåêòîðà â òðàíñôîðìèðîâàííûõ ëèñòüÿõ
Nicotiana benthamiana çíà÷èòåëüíî íèæå, ÷åì ñóáãå-
íîìíûõ ÐÍÊ3 è 3’.

* * *
Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå

Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé
(íîìåð ïðîåêòà ìîë_à_âåä 12-04-33228) è Ôåäåðàëü-
íîé öåëåâîé ïðîãðàììû “Íàó÷íûå è íàó÷íî-ïåäà-
ãîãè÷åñêèå êàäðû èííîâàöèîííîé Ðîññèè” (ñîãëà-
øåíèå 8564).
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Ïîñòóïèëà â ðåäàêöèþ
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NEW PHYTOVIRAL VECTOR FOR SUPEREXPRESSION
OF TARGET PROTEINS IN PLANTS

E.V. Putlyaev, A.A. Smirnov, E.A. Lazareva, G.V. Klink, O.V. Karpova, I.G. Atabekov

Previously, we obtained a new viral vector, based on the Alternanthera mosaic virus strain MU
(AltMV-MU). The gene of interest was placed under control of two subgenomic promoters (sgp).
Viral vector provided the superexpression of target proteins in Nicotiana benthamiana. In the present
work, to increase the level of protein expression this viral vector was modified and the coat protein
gene was placed under control of three sgp. The new viral vector provided superexpression of pro-
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tein of interest in plants and its amount was more than 50% of the total soluble protein of cells.
The comparison of the target protein expression efficiency in plants transformed by viral vectors
contained two and three sgp, was done.

Key words: plant virus, plant viral vector, subgenomic promoter.
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Ñîáîëü (Martes zibellina L.) è ëåñíàÿ êóíèöà
(M. martes L.) — äâà âèäà, ñàìîñòîÿòåëüíîñòü êîòî-
ðûõ íå âûçûâàåò ñîìíåíèé ó çîîëîãîâ. Îäíàêî â çîíå
ñèìïàòðèè ýòèõ âèäîâ âñòðå÷àþòñÿ îñîáè, õàðàê-
òåðèçóþùèåñÿ ïðîìåæóòî÷íûìè ôåíîòèïè÷åñêèìè
ïðèçíàêàìè, — êèäàñû, êîòîðûõ ñ÷èòàþò ãèáðèäàìè
ñîáîëÿ è ëåñíîé êóíèöû. Â ñåðåäèíå ÕÕ â. ïðåäïðè-
íèìàëèñü ïîïûòêè íàéòè ïîäòâåðæäåíèå ãèáðèäíî-
ãî ïðîèñõîæäåíèÿ êèäàñîâ è âûÿâèòü äèàãíîñòè÷å-
ñêèå ïðèçíàêè, ïîçâîëÿâøèå áû îòëè÷àòü ãèáðèäíûå
îñîáè îò îñîáåé ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ.

Ñàìà âîçìîæíîñòü ãèáðèäèçàöèè ñîáîëÿ è ëåñ-
íîé êóíèöû áûëà ïîäòâåðæäåíà ýêñïåðèìåíòàëüíî:
â óñëîâèÿõ íåâîëè áûëè ïîëó÷åíû ãèáðèäû ïåðâîãî
ïîêîëåíèÿ îò ñêðåùèâàíèÿ ñàìöà ñîáîëÿ è ñàìêè
ëåñíîé êóíèöû (íî íå íàîáîðîò), à òàêæå ïîòîìñò-
âî îò ñïàðèâàíèÿ ñàìêè êèäàñà ñ ñàìöîì êóíèöû
(íî íå ñîáîëÿ). Ïëîäîâèòîñòü ñàìöîâ êèäàñîâ îñòà-
ëàñü íåäîêàçàííîé, õîòÿ â îäíîì ñëó÷àå â ñåìåí-
íèêàõ ñàìöà áûëè îòìå÷åíû æèâûå ñïåðìàòîçîèäû.
Â èòîãå áûë ñäåëàí âûâîä î ÷àñòè÷íîé ïëîäîâèòîñòè
êèäàñà [1—5].

Îäíàêî ïîäîáíûå ýêñïåðèìåíòû íîñèëè åäèíè÷-
íûé õàðàêòåð è íå ìîãëè ñëóæèòü îñíîâîé äëÿ îöåí-
êè èíòåíñèâíîñòè ãèáðèäèçàöèè â åñòåñòâåííûõ óñëî-
âèÿõ. Â îòíîøåíèè ýòîãî ïðîöåññà ñôîðìèðîâàëèñü
äâå òî÷êè çðåíèÿ: Ï.Á. Þðãåíñîí [6] ñ÷èòàë ãèá-
ðèäíîå ïðîèñõîæäåíèå êèäàñîâ äîêàçàííûì, òîãäà
êàê Â.Í. Ïàâëèíèí [7] ïîêàçàë, ÷òî äèàãíîñòè÷åñêèå
ïðèçíàêè, ïðèâîäèìûå ðàçíûìè àâòîðàìè, çà÷àñòóþ
ïðîòèâîðå÷èâû, è óáåäèòåëüíî îáîñíîâàë ñîìíåíèÿ
â ãèáðèäíîì ïðîèñõîæäåíèè áîëüøåé ÷àñòè îñî-
áåé êèäàñîâ.

Ïîçæå ïðèìåíåíèå ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ìå-
òîäîâ [8] ïîçâîëèëî êîíñòàòèðîâàòü, ÷òî â ïîïóëÿ-
öèÿõ ðîäà Martes â çîíå ñèìïàòðèè ïåðåíîñ ìòÄÍÊ
èäåò â îáå ñòîðîíû (ò.å. ïîòîìñòâî ìîæåò ïîëó÷àòüñÿ
êàê îò ñêðåùèâàíèÿ ñàìîê êóíèö ñ ñàìöàìè ñîáî-
ëÿ, òàê è íàîáîðîò), îäíàêî àíàëèç íåðåêîìáèíèðó-
þùåé ÷àñòè ãåíîìà íå äàâàë ïðåäñòàâëåíèÿ î äèíà-
ìèêå ýòîãî ïðîöåññà âî âðåìåíè.

Â êîëëåêöèè Ïå÷îðî-Èëû÷ñêîãî ãîñóäàðñòâåí-
íîãî ïðèðîäíîãî áèîñôåðíîãî çàïîâåäíèêà õðàíÿòñÿ
ýêçåìïëÿðû ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Martes, äîáûòûå â
çîíå èõ ñèìïàòðèè íà Ñåâåðíîì Óðàëå. Ïî ñîâîêóï-
íîñòè ôåíîòèïè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ (îáùèé ãàáèòóñ,
îêðàñêà, ñòðóêòóðà ìåõà, ÷èñëî õâîñòîâûõ ïîçâîíêîâ,
îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ os penis è ðÿä êðàíèîëîãè÷å-
ñêèõ ïðèçíàêîâ) ñîòðóäíèêè çàïîâåäíèêà îòíîñÿò
ýêçåìïëÿðû ê òîìó èëè èíîìó âèäó èëè êëàññèôè-
öèðóþò èõ êàê êèäàñà (ãèáðèä).

Â ñâÿçè ñ îòñóòñòâèåì â ëèòåðàòóðå åäèíîãî ìíå-
íèÿ î äèàãíîñòè÷åñêèõ ïðèçíàêàõ êèäàñîâ è òðóä-
íîñòÿìè, âîçíèêàþùèìè ïðè îïðåäåëåíèè èñõîäíûõ
âèäîâ â çîíå ñîâìåñòíîãî îáèòàíèÿ, çàäà÷à íàñòî-
ÿùåãî èññëåäîâàíèÿ ñîñòîÿëà â òîì, ÷òîáû ñðàâíèòü
îïðåäåëåíèå îñîáåé ðîäà Martes èç çîíû ñèìïàò-
ðèè ïî ôåíîòèïè÷åñêèì, â ÷àñòíîñòè ïî êðàíèîìåò-
ðè÷åñêèì, ïðèçíàêàì ñ ðåçóëüòàòàìè ìîëåêóëÿðíî-
ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà ñ èñïîëüçîâàíèåì ìàðêåðîâ
ÿäåðíîé ÄÍÊ.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû

Ìû èññëåäîâàëè äåíòîìàòåðèàë îò 66 ýêçåìïëÿ-
ðîâ — 25 ñîáîëåé, 25 ëåñíûõ êóíèö è 16 “êèäàñîâ”
èç êîëëåêöèè Ïå÷îðî-Èëû÷ñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî
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ïðèðîäíîãî áèîñôåðíîãî çàïîâåäíèêà. Â êà÷åñòâå
êîíòðîëÿ áûëè ïðîàíàëèçèðîâàíû îáðàçöû èç àëëî-
ïàòðè÷íûõ ÷àñòåé àðåàëîâ — 26 ñîáîëåé (èç ßêó-
òèè — 9 ýêç., ñïèðòîâîé ìàòåðèàë, îáðàçöû ïðåäî-
ñòàâëåíû Â.Ì. Ñàôðîíîâûì è ñ Äàëüíåãî Âîñòîêà —
18 ýêç., êîëëåêöèÿ ÈÏÝÝ èì. À.Í. Ñåâåðöîâà ÐÀÍ,
îáðàçöû ïðåäîñòàâëåíû â òîì ÷èñëå À.Ð. Ãðóçäåâûì
è Î.Â. Øïàê) è 21 ëåñíàÿ êóíèöà (èç Êàâêàçñêîãî
çàïîâåäíèêà — 5 ýêç., äåíòîìàòåðèàë, êîëëåêöèè Çîî-
ëîãè÷åñêîãî ìóçåÿ ÌÃÓ èìåíè Ì.Â. Ëîìîíîñîâà è
Èíñòèòóòà ýêîëîãèè ãîðíûõ òåððèòîðèé ÊÁÍÖ ÐÀÍ;
èç Áåëãîðîäñêîé 3 ýêç., Ìîñêîâñêîé 3 ýêç. è Òâåð-
ñêîé 2 ýêç. îáëàñòåé Ðîññèè — äåíòîìàòåðèàë, êîëëåê-
öèÿ ÈÏÝÝ èì. À.Í. Ñåâåðöîâà ÐÀÍ, à òàêæå îáðàçöû,
ïðåäîñòàâëåííûå Å.Ì. Ëèòâèíîâîé è Â.Ì. Ìàëûãè-
íûì; èç Ïîëüøè 3 ýêç., ñïèðòîâîé ìàòåðèàë, îáðàç-
öû ïðåäîñòàâëåíû Ì. Âîëüçàíîì; èç Ëåíèíãðàäñêîé
1 ýêç., Ïåíçåíñêîé 1 ýêç., Òâåðñêîé 2 ýêç., ×åëÿáèí-
ñêîé 1 ýêç. îáëàñòåé Ðîññèè, ñïèðòîâîé ìàòåðèàë,
îáðàçöû ïðåäîñòàâëåíû À.Â. Àáðàìîâûì).

Âûäåëåíèå ÄÍÊ èç äåíòîìàòåðèàëà ïðîâîäèëè
ñ ïîìîùüþ íàáîðà ðåàãåíòîâ QIAamp DNA Mini Kit
(Ãåðìàíèÿ).

Ïðîâîäèëè îöåíêó àëëåëüíîãî ñîñòàâà ïî 9 ìèê-
ðîñàòåëëèòíûì ëîêóñàì: Mel 10 [9]; Ma1, Ìà3, Ìà8,
Ìà15, Ma18, Ma19 [10]; à òàêæå Mvis072 è Mer041 [11].
Àëëåëè ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ àìïëèôèöèðîâà-
ëè ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðàéìåðîâ, ìîäèôèöèðîâàí-
íûõ (F-ïðàéìåð) íàëè÷èåì íà 5´-êîíöå ôëóîðåñöåí-
òíîé ìåòêè. Ñèíòåç ïðàéìåðîâ îñóùåñòâëåí ÍÏÊ
ÑÈÍÒÎË. Ïàðàìåòðû ïîñòàíîâêè ïîëèìåðàçíîé öåï-
íîé ðåàêöèè ïî [9]: 1) ïðåäâàðèòåëüíàÿ äåíàòóðàöèÿ
ÄÍÊ ïðè 94°Ñ â òå÷åíèå 3 ìèí (1 öèêë); 2) 35 öèê-
ëîâ, ñîñòîÿùèõ èç ñëåäóþùèõ ýòàïîâ: äåíàòóðàöèÿ —
40 ñ ïðè 94°Ñ; îòæèã ïðàéìåðîâ — 40 ñ ïðè 58°Ñ;
ýëîíãàöèÿ — 40 ñ ïðè 72°Ñ; 3) çàêëþ÷èòåëüíàÿ ýëîí-
ãàöèÿ — 30 ìèí ïðè 72°Ñ.

Äëÿ îöåíêè äëèí ôðàãìåíòîâ ïðèìåíÿëè ìåòîä
êàïèëëÿðíîãî ýëåêòðîôîðåçà ñ ïðèìåíåíèåì àâòîìà-
òè÷åñêîãî àíàëèçàòîðà Genetic Analyzer AB3130 (Ap-
plied Biosystems). Â êà÷åñòâå ðàçìåðíîãî ñòàíäàðòà áûë
âçÿò GeneScan TM 500 LIZ Size Standard (Applied
Biosystems). Ðàñøèôðîâêó õðîìàòîãðàìì îñóùåñòâ-
ëÿëè ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììû GeneMapper v3.5 (Ap-
plied Biosystems). Ìàòåìàòè÷åñêóþ
îáðàáîòêó ðåçóëüòàòîâ ïðîâîäèëè
ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììû Structure
v 2.3.3 [12]. Ñòåïåíü îòëè÷èé â ÷àñ-
òîòàõ âñòðå÷àåìîñòè àëëåëåé (FST-
êðèòåðèé) ðàññ÷èòûâàëè â ïðîãðàì-
ìå Arlequin v.3.11 [13].

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Àíàëèç íà îñíîâå ÷àñòîò àëëå-
ëåé ìåòîäîì êëàñòåðèçàöèè (ðèñ. 1)
ïîêàçàë, ÷òî âñå ñîáîëè èç àëëî-
ïàòðè÷íîé ÷àñòè àðåàëà ñ âåðîÿò-
íîñòüþ áîëåå 98% îòíîñÿòñÿ ê ãðóï-

ïå “ñîáîëåé”, à âñå êóíèöû èç àëëîïàòðè÷íîé ÷àñòè
àðåàëà — ñ âåðîÿòíîñòüþ áîëåå 98% êî âòîðîé ãðóï-
ïå — ãðóïïå “êóíèö”. Â çîíå ñèìïàòðèè èç 25 óðàëü-
ñêèõ “êóíèö” 3 (12%) îòíîñÿòñÿ ê ñîáîëÿì, à äëÿ
4 (16%) âåðîÿòíîñòü îòíåñåíèÿ ê îäíîìó èç ðîäèòåëü-
ñêèõ âèäîâ ñîñòàâëÿëà ìåíåå 75% (ãèáðèäû ïåðâîãî
è/èëè âòîðîãî ïîêîëåíèÿ — êèäàñû). Èç 25 “ñîáî-
ëåé” òîëüêî 2 (8%) îòíîñÿòñÿ ê êèäàñàì, à âñå îñòàëü-
íûå — ê ãðóïïå “ñîáîëåé”. Èç 16 “êèäàñîâ” 10 (62,5%)
ñ âåðîÿòíîñòüþ áîëåå 75% îòíîñÿòñÿ ê ãðóïïå ñîáî-
ëåé, à 2 (12,5%) — ê ãðóïïå êóíèö. Âñåãî èç 66 ýêçåìï-
ëÿðîâ, ïðîèñõîäÿùèõ èç çîíû ñèìïàòðèè, âûÿâëåíî
20 (30,3%) êóíèö, 36 (54,5%) ñîáîëåé è 10 (15,2%)
êèäàñîâ.

Ìåæäó âûáîðêàìè “êèäàñîâ” è óðàëüñêèõ ñîáî-
ëåé, ñîñòàâëåííûõ ïî ñîâîêóïíîñòè ôåíîòèïè÷åñêèõ
ïðèçíàêîâ, íå áûëî âûÿâëåíî ñòàòèñòè÷åñêè äîñòî-
âåðíûõ ðàçëè÷èé (Fst = 0,002, p = 0,37), ÷òî åùå ðàç
ãîâîðèò î òîì, ÷òî ãåíîôîíä “êèäàñà” íàèáîëåå áëè-
çîê óðàëüñêîìó ñîáîëþ.

Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû õîðîøî ñîãëàñóþòñÿ ñ
ðåçóëüòàòàìè ïîøàãîâîãî äèñêðèìèíàíòíîãî àíàëè-
çà êðàíèîìåòðè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, ïðîâåäåííîãî ðà-
íåå äëÿ òåõ æå îáðàçöîâ [14]: 14 èç 23 (60,8%) îñî-
áåé, ôåíîòèïè÷åñêè êëàññèôèöèðîâàííûõ êàê êèäà-
ñû, ïî ñîâîêóïíîñòè êðàíèîìåòðè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ
c âåðîÿòíîñòüþ áîëåå 67% îòíîñÿòñÿ ê ãðóïïå ñî-
áîëåé, 6 îñîáåé (26,1%) — ê ãðóïïå êóíèö, è òîëüêî
3 (13,0%) áûëè îòíåñåíû ê ãðóïïå âåðîÿòíûõ ãèáðè-
äîâ. Âñåãî â âûáîðêå èç 83 ýêçåìïëÿðîâ, âêëþ÷àâ-
øåé ïî èçíà÷àëüíîé êëàññèôèêàöèè ïî 37,5% ñîáî-
ëåé è êóíèö è 25% êèäàñîâ, áûëî âûÿâëåíî 55,4%
ñîáîëåé, 41,0% êóíèö è òîëüêî 3,6% êèäàñîâ. Ñëå-
äóåò îòìåòèòü, îäíàêî, ÷òî, íåñìîòðÿ íà ñõîäñòâî ðå-
çóëüòàòîâ äâóõ íåçàâèñèìûõ ìåòîäîâ àíàëèçà â öå-
ëîì, äëÿ öåëîãî ðÿäà (áîëåå 30%) êîíêðåòíûõ îñîáåé
îáíàðóæèâàþòñÿ è íåñîîòâåòñòâèÿ, âïëîòü äî ïðÿìî
ïðîòèâîïîëîæíûõ (ðèñ. 2).

Êàê óæå áûëî ñêàçàíî, ôàêò ãèáðèäèçàöèè áûë ïî-
êàçàí àíàëèçîì ìòÄÍÊ [8], íå äàþùèì, îäíàêî, ïðåä-
ñòàâëåíèÿ î äèíàìèêå ýòîãî ïðîöåññà âî âðåìåíè.
Äàííûå, ïîëó÷åííûå íàìè, ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì,
÷òî ãèáðèäèçàöèÿ â ýòîì ðåãèîíå ïðîèñõîäèò ïîñòî-
ÿííî. Ïðè ýòîì ïîïóëÿöèè ñîáîëÿ è ëåñíîé êóíèöû
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Ðèñ. 1. Âåðîÿòíîñòü ïðèíàäëåæíîñòè îñîáåé ëåñíîé êóíèöû èç àëëîïàòðè÷åñêèõ ÷àñ-

òåé àðåàëà (1), êóíèö ñ Ñåâåðíîãî Óðàëà (2), êèäàñîâ (3), ñîáîëåé ñ Ñåâåðíîãî Óðàëà (4)

è îñîáåé ñîáîëÿ èç àëëîïàòðè÷åñêèõ ÷àñòåé àðåàëà (5) ê êëàñòåðó “êóíèö” (òåìíî-ñå-

ðûé öâåò) èëè “ñîáîëåé” (ñâåòëî-ñåðûé öâåò) ïî ðåçóëüòàòàì àíàëèçà ÷àñòîò àëëåëåé

9 ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ. Ìåòîä êëàñòåðèçàöèè (ïðîãðàììà Structure v 2.3.3), ìîäåëü

“Admixture”, 300 000 ðåïëèê



â çîíå ñèìïàòðèè ñîõðàíÿþò ãåíåòè÷åñêóþ îáîñîá-
ëåííîñòü: èõ âûáîðêè, ñîñòàâëåííûå íà îñíîâàíèè
ôåíîòèïè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, âûñîêîäîñòîâåðíî îò-
ëè÷àþòñÿ è ïî ÷àñòîòàì âñòðå÷àåìîñòè àëëåëåé ðÿäà
ëîêóñîâ ÿÄÍÊ. Òàêæå íå âûÿâëåíî äîñòîâåðíûõ îò-
ëè÷èé ìåæäó âûáîðêàìè ôåíîòèïè÷åñêèõ êèäàñîâ è
óðàëüñêèõ ñîáîëåé, ÷òî ãîâîðèò î òîì, ÷òî ãåíîôîíä
“êèäàñà” íà Óðàëå íàèáîëåå áëèçîê ê ãåíîôîíäó ñî-
áîëÿ. Êàê è ïðåäïîëàãàë ðàíåå Â.Í. Ïàâëèíèí [7],
çà êèäàñîâ â îñíîâíîì ïðèíèìàþò îñîáåé ðîäèòåëü-
ñêèõ âèäîâ, óêëîíèâøèõñÿ ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðè-
çíàêàì îò òèïè÷íîãî áîëüøèíñòâà. Â òî æå âðåìÿ
÷àñòü ãåíåòè÷åñêèõ ãèáðèäîâ íå ïîïàäàåò â ïîëå çðå-
íèÿ èññëåäîâàòåëåé, ôåíîòèïè÷åñêè íå îòëè÷àÿñü
îò îäíîé èç ðîäèòåëüñêèõ ôîðì. Íàäåæíî îòíåñòè

ýêçåìïëÿð ðîäà Martes èç çîíû ñèìïàòðèè íà Ñå-
âåðíîì Óðàëå ê òîìó èëè èíîìó âèäó èëè ãèáðèäó
ìîæíî òîëüêî íà îñíîâàíèè ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷å-
ñêîãî àíàëèçà. Êðàíèîìåòðè÷åñêèé àíàëèç ïðè àíà-
ëèçå ñåðèéíîãî ìàòåðèàëà ïîçâîëÿåò ñóäèòü î ñîîò-
íîøåíèè â âûáîðêàõ ãèáðèäîâ è îñîáåé ðîäèòåëüñêèõ
âèäîâ, íî íå ïîçâîëÿåò äåëàòü çàêëþ÷åíèÿ â îòíîøå-
íèè âèäîâîé èëè ãèáðèäíîé ïðèíàäëåæíîñòè êîíê-
ðåòíûõ îñîáåé.

* * *
Ðàáîòà âûïîëíåíà â ðàìêàõ Ïðîãðàììû ôóí-

äàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé ïðåçèäèóìà ÐÀÍ “Æè-
âàÿ ïðèðîäà: ñîâðåìåííîå ñîñòîÿíèå è ïðîáëåìû
ðàçâèòèÿ”.
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Ðèñ. 2. Ñðàâíåíèå èíäèâèäóàëüíûõ çíà÷åíèé âåðîÿòíîñòè ïðèíàäëåæíîñòè îñîáåé êóíèö (2), êèäàñîâ (3) è ñîáîëåé (4) Ñåâåðíîãî
Óðàëà ê êëàñòåðó “êóíèö” (òåìíî-ñåðûé öâåò) èëè “ñîáîëåé” (ñâåòëî-ñåðûé öâåò) ïî ðåçóëüòàòàì êðàíèîìåòðè÷åñêîãî (ââåðõó, ìå-
òîä — ñì. [14]) è ãåíåòè÷åñêîãî (âíèçó, ìåòîä — ñì. ðèñ. 1) àíàëèçà. Ïîðÿäîê ãðóïïèðîâêè îñîáåé îäèíàêîâ è ñîîòâåòñòâóåò ïðèâå-

äåííîìó íà ðèñ. 1
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ÝÊÎËÎÃÈß

ÓÄÊ 595.733:574.24:57.031

ÔËÓÊÒÓÈÐÓÞÙÀß ÀÑÈÌÌÅÒÐÈß ÆÈËÊÎÂÀÍÈß ÊÐÛËÀ
Ó ÑÒÐÅÊÎÇ ISCHNURA ELEGANS (V.D. LIND.)
(ODONATA, COENAGRIONIDAE) È ÏÅÐÑÏÅÊÒÈÂÛ ÈÑÏÎËÜÇÎÂÀÍÈß
ÅÅ Â ÊÀ×ÅÑÒÂÅ ÁÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÎÃÎ ÈÍÄÈÊÀÒÎÐÀ
ÝÊÎËÎÃÈ×ÅÑÊÎÃÎ ÑÎÑÒÎßÍÈß ÂÎÄÎÅÌÎÂ

Ã.È. Ðÿçàíîâà, À.Ñ. Ïîëûãàëîâ

(êàôåäðà ýíòîìîëîãèè; e-mail: RyazanovaGI@mail.ru)

Â öåëÿõ áèîèíäèêàöèè ñðåäû â 2010—2011 ãã. èçó÷åíà ôëóêòóèðóþùàÿ àñèììåòðèÿ (ÔÀ)
æèëêîâàíèÿ êðûëüåâ ïÿòè ïîïóëÿöèé ðàâíîêðûëîé ñòðåêîçû Isñhnura elegans (V.d. Lind.). Îöå-
íåíû åå ñåçîííàÿ è ïîëîâàÿ îñîáåííîñòè. Îáíàðóæåíî îòñóòñòâèå êîððåëÿöèè ðàçíûõ õàðàê-
òåðèñòèê ÔÀ êðûëüåâ. Äëÿ îáúÿñíåíèÿ ðàçíîíàïðàâëåííûõ èçìåíåíèé ÔÀ ñòðåêîç èçó÷åííûõ
ïîïóëÿöèé ïîä âëèÿíèåì òåìïåðàòóðíî-êèñëîðîäíîãî ñòðåññà 2010 ã. ïðåäëîæåíà ãèïîòåçà
äèôôåðåíöèðîâàííîé ñìåðòíîñòè îñîáåé ñ ðàñøàòàííîé ñòàáèëüíîñòüþ ðàçâèòèÿ. Ïîñòàâëåíà
ïîä ñîìíåíèå âîçìîæíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ ÔÀ â íàñòîÿùåå âðåìÿ â êà÷åñòâå èíñòðóìåíòà
áèîìîíèòîðèíãà ýêîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ âîäîåìîâ.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ñòðåêîçû, ôëóêòóèðóþùàÿ àñèììåòðèÿ, ñòðåññ, áèîèíäèêàöèÿ.

Ôëóêòóèðóþùàÿ àñèììåòðèÿ (ÔÀ) — ýòî íåçíà-
÷èòåëüíûå è íåíàïðàâëåííûå îòêëîíåíèÿ îò ñòðîãîé
áèëàòåðàëüíîé ñèììåòðèè áèîîáúåêòîâ, ÿâëÿþùèå-
ñÿ èòîãîì ñòîõàñòè÷åñêèõ ìèêðîñêîïè÷åñêèõ ïðîöåñ-
ñîâ. Âîçðàñòàíèå âåëè÷èíû ñëó÷àéíîé èçìåí÷èâîñòè
ðàçâèòèÿ ÿâëÿåòñÿ, âèäèìî, ñëåäñòâèåì íàðóøåíèÿ
ñòàáèëüíîñòè èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ â öåëîì.
Èçó÷åíèå ÔÀ îòêðûâàåò âîçìîæíîñòè äëÿ îöåíêè
îíòîãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ ýâîëþöèîííûõ ïðå-
îáðàçîâàíèé [1—4]. Âûñêàçàíî ìíåíèå, ÷òî îöåíêà
ÔÀ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðîñòåéøèé ñïîñîá ôîðìà-
ëèçàöèè ñòåïåíè îòêëîíåíèé ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé
îò íîðìû [5]. Ïîêàçàíî, ÷òî ÔÀ îêàçûâàåòñÿ ìè-
íèìàëüíîé ëèøü ïðè îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ ñðåäû
è íåñïåöèôè÷åñêè âîçðàñòàåò ïðè ëþáûõ ñòðåññîâûõ
âîçäåéñòâèÿõ [6, 7].

Òàêàÿ ñâÿçü ÔÀ ñ ýêçîãåííûìè ñòðåññàìè êàæåò-
ñÿ óäîáíîé äëÿ ðåøåíèÿ ïðàêòè÷åñêèõ çàäà÷ â îáëà-
ñòè îõðàíû ïðèðîäû (êàê ìåòîä áèîìîíèòîðèíãà) [1].

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñèñòåìû ìîíèòîðèíãà ïî-
âåðõíîñòíûõ ïðåñíûõ âîä ïðåòåðïåëè ñóùåñòâåííûå
èçìåíåíèÿ. Îñíîâà ýòèõ èçìåíåíèé — ïåðåõîä îò
÷èñòî õèìè÷åñêîãî êîíòðîëÿ ê áèîëîãè÷åñêîìó. Êîí-
öåïöèÿ ïðåäåëüíî äîïóñòèìîé êîíöåíòðàöèè (ÏÄÊ)
â ñèñòåìå ýêîëîãè÷åñêîãî êîíòðîëÿ óñòóïàåò ìåñòî
ñèñòåìå èñïîëüçîâàíèÿ áèîòåñòîâ [5, 8].

Áîëüøèíñòâî ñîâðåìåííûõ ìåòîäîâ áèîèíäèêà-
öèè ñîñòîÿíèÿ âîäîåìîâ îñíîâàíî íà àíàëèçå âèäî-
âîãî ñîñòàâà ìàêðîçîîáåíòîñà. Ýòîò ìåòîä òðåáóåò
ñåðüåçíûõ ïðåäâàðèòåëüíûõ ðåãèîíàëüíûõ èññëåäî-
âàíèé äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ñîñòàâà ôàóíû è åå äèíà-

ìèêè ïðè ðàçëè÷íûõ èçìåíåíèÿõ ñðåäû. Áèîèíäèêà-
öèÿ æå ïî ÔÀ êàæåòñÿ âåñüìà çàìàí÷èâûì è îòíî-
ñèòåëüíî ïðîñòûì ìåòîäîì.

Îäíàêî òî÷êè çðåíèÿ ðàçíûõ èññëåäîâàòåëåé íà
âîçìîæíîñòè èñïîëüçîâàíèÿ ôëóêòóèðóþùåé àñèì-
ìåòðèè êàê áèîèíäèêàòîðà ñðåäû ðàçëè÷àþòñÿ. Ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíûå äàííûå â îáëàñòè ñâÿçè ÔÀ ñî ñðåäî-
âûìè ñòðåññàìè âåñüìà îãðàíè÷åííû. Ðàáîòû òàêîãî
ðîäà ïðîâîäÿò ÷àùå âñåãî íà íàñåêîìûõ, à â îòíî-
øåíèè âîäíîé ñðåäû — íà ñòðåêîçàõ. Íàðÿäó ñ ìíå-
íèÿìè, ïîääåðæèâàþùèìè òàêîå èñïîëüçîâàíèå ÔÀ,
ñóùåñòâóþò îáîñíîâàííûå âîçðàæåíèÿ.

Â ÷àñòíîñòè, îïèñàíà ñâÿçü ñðåäîâîãî ñòðåññà
è ÔÀ íåêîòîðûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ÷åðò Drosophi-
la [7]. Äåëàëè ïîïûòêè èñïîëüçîâàíèÿ ÔÀ äëÿ èç-
ìåðåíèÿ ñòðåññîâîãî ñîñòîÿíèÿ ëè÷èíîê ñòðåêîç [9],
èìàãî ñòðåêîç [10, 11], êëîïîâ-ñîëäàòèêîâ (Pyrrhoco-
ris apterus L.) [12]. Â òî æå âðåìÿ ðåçóëüòàòû èññëåäî-
âàíèÿ, ïðîâåäåííîãî íà âçðîñëîé ïîäåíêå (Hexagenia
rigida), ïîçâîëÿþò ïîëàãàòü, ÷òî âëèÿíèå çàãðÿçíå-
íèÿ íà ÔÀ ñëîæíî îïðåäåëèòü â ïîëå [13]. Ïîêàçà-
íî, ÷òî óðîâåíü çàãðÿçíåíèÿ ñðåäû èíñåêòèöèäîì
íå ñâÿçàí ñ ÔÀ êðûëà ó ñòðåêîç [14]. Íà îñíîâàíèè
ðàçâåðíóòûõ ýêñïåðèìåíòîâ âûñêàçàíî ìíåíèå, ÷òî
îáùåïðèíÿòîå èñïîëüçîâàíèå ó äðîçîôèëû ÔÀ êàê
èíäèêàòîðà ñðåäîâîãî ñòðåññà äîëæíî ïðèìåíÿòüñÿ
ñ îñòîðîæíîñòüþ [15]. ×òî êàñàåòñÿ ÔÀ êðûëüåâ ó
ñòðåêîç, òî ñêóïû è ïðîòèâîðå÷èâû òàêæå ëèòåðà-
òóðíûå äàííûå î ñåçîííîé è ïîëîâîé åå ñïåöèôèêå.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû ïðåäïîëàãàëè ðåøèòü
ðÿä âîïðîñîâ, ñâÿçàííûõ ñ ïðîáëåìîé èñïîëüçî-
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âàíèÿ ÔÀ â áèîìîíèòîðèíãå ñðåäû, â ÷àñòíîñòè
îöåíèòü ïîëîâûå îñîáåííîñòè ÔÀ êðûëüåâ è îñî-
áåííîñòè åå ñåçîííîé äèíàìèêè ó ñòðåêîç Ishnu-
ra elegans, îïðåäåëèòü ñðàâíèòåëüíóþ ÔÀ êðûëüåâ ó
èçáðàííîãî âèäà â ðàçíûõ âîäîåìàõ â äâà ðàçíûõ
ñåçîíà íà ôîíå òåìïåðàòóðíî-êèñëîðîäíîãî ñòðåññà
2010 ã. è îöåíèòü âîçìîæíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ ÔÀ
ñòðåêîç êàê áèîèíäèêàòîðà ýêîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿ-
íèÿ âîäîåìà.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû

Îñíîâíîå ìåñòî ðàáîòû — âîäîåìû Ìîñêâû, ÷òî
ñâÿçàíî ñ ïðîäîëæàþùèìñÿ öèêëîì èññëåäîâàíèé
ïî ôàóíå ìåãàïîëèñà. Äëÿ èçó÷åíèÿ ôëóêòóèðóþùåé
àñèììåòðèè (ÔÀ) êðûëüåâ ñòðåêîç áûë èçáðàí âèä
Ischnura elegans (Van der Linden), øèðîêî ðàñïðîñò-
ðàíåííûé â Ìîñêâå è îáëàäàþùèé âûñîêîé ïëîò-
íîñòüþ ïîïóëÿöèîííûõ ãðóïïèðîâîê [16]. Ýòè ñòðå-
êîçû â ïðèðîäå íå ðàçëåòàþòñÿ îò ìåñòà âûïëîäà
äàëåå 400 ì [17].

Â ðàáîòå èñïîëüçîâàëè âîäîåìû, ðàñïîëîæåííûå
â ðàçíûõ ðàéîíàõ ãîðîäà è óäàëåííûå äðóã îò äðó-
ãà íå ìåíåå ÷åì íà 10 êì: îç. Áåçäîííîå (Ñåðåáðÿ-
íûé áîð), Áîðèñîâñêèé ïðóä è Áîëüøîé Î÷àêîâñêèé
ïðóä. Êðîìå ìîñêîâñêèõ âîäîåìîâ ðàáîòó ïðîâîäè-
ëè íà äâóõ ïðóäàõ, ðàñïîëîæåííûõ â ñåëüñêîé ìåñò-
íîñòè áëèç äåð. Ìàøêîâî è â äà÷íîì ïîñåëêå Òåððà
Æóêîâñêîãî ð-íà Êàëóæñêîé îáë. Ìîñêîâñêèå ïðóäû
â ðàçíîé ñòåïåíè ïîäâåðãëèñü èíæåíåðíûì ïðåîá-
ðàçîâàíèÿì, íàõîäÿòñÿ â ðàéîíàõ ãîðîäà, èìåþùèõ
ðàçíóþ ñòåïåíü àòìîñôåðíîãî è àâòîòðàíñïîðòíîãî
çàãðÿçíåíèÿ, çàãðÿçíåíèÿ áûòîâûìè è ïðîìûøëåí-
íûìè ñòîêàìè.

Ñáîð èìàãî ñòðåêîç ó êàæäîãî âîäîåìà ïðîâî-
äèëè â ïîñëåäíþþ äåêàäó èþëÿ è ïåðâóþ äåêàäó
àâãóñòà 2010 è 2011 ãã. Èç êðûëüåâ ñòðåêîç áûëè èç-
ãîòîâëåíû òîòàëüíûå ïðåïàðàòû, êîòîðûå ñ èñïîëü-
çîâàíèåì ñêàíèðîâàíèÿ ïåðåâåäåíû â öèôðîâîé ôîð-
ìàò è âñå äàëüíåéøèå ïîäñ÷åòû ïðîâåäåíû ñ ýêðàíà

êîìïüþòåðà. Èçìåðåíèÿ ëèíåéíûõ âåëè÷èí êðûëà
ïðîâîäèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì êîìïüþòåðíîé ïðîãðàì-
ìû ImageJ 1.40g.

Ïîäñ÷èòûâàëè ÷èñëî ÿ÷ååê êðûëüåâ. Îò èñïîëü-
çîâàíèÿ â èññëåäîâàíèè äëèíû öåëîãî êðûëà è îò-
äåëüíûõ åãî ÷àñòåé ïðèøëîñü îòêàçàòüñÿ, ïîñêîëüêó
íàáëþäàþùàÿñÿ ÔÀ äëèíû î÷åíü ìàëà è íå âûõî-
äèò çà ïðåäåëû òåõíè÷åñêèõ îøèáîê èçìåðåíèÿ. Ïîä-
ñ÷åò ÿ÷ååê êðûëà ïðîâîäèëè ïî ñõåìå, ïðåäëîæåí-
íîé â ðàáîòå àêàäåìèêà À.Â. ßáëîêîâà ñ ñîàâòîðà-
ìè [18]; ïî îòäåëüíûì ïîëÿì êðûëà, îãðàíè÷åííûì
ïðîäîëüíûìè æèëêàìè è èìåþùèì íàçâàíèå ðàñïî-
ëîæåííîé âïåðåäè æèëêè. Êðûëî ñîäåðæèò 13 òàêèõ
ïîëåé, è â 11 èç íèõ îáíàðóæåíà ÔÀ ñ ðàçëè÷èåì
â ÷èñëå ÿ÷ååê íà ïðàâîì è ëåâîì êðûëå îò 1 äî 9.
Âñåãî îïèñàíî îêîëî 1500 êðûëüåâ áîëåå 350 îñî-
áåé ñòðåêîç.

Èç èçó÷åííûõ õàðàêòåðèñòèê ÔÀ ìû îñòàíîâè-
ëèñü íà ÷àñòîòå åå âñòðå÷àåìîñòè — ÷èñëå àñèììåò-
ðè÷íûõ ïàð (ëåâîå-ïðàâîå) ïîëåé îòíîñèòåëüíî èõ
îáùåãî ÷èñëà â ðàññìîòðåííûõ êðûëüÿõ, è íà ñòå-
ïåíè àñèììåòðèè — ÷èñëå ñëó÷àåâ ðàçëè÷èé â àñèì-
ìåòðè÷íûõ ïîëÿõ òîëüêî íà îäíó èëè íà áîëüøåå
÷èñëî ÿ÷ååê. ×åì áîëüøå ðàçëè÷èé íà 1 ÿ÷åéêó, òåì
ìåíüøå ñòåïåíü àñèììåòðèè.

Ðåçóëüòàòû è èõ îáñóæäåíèå

Õàðàêòåð ÔÀ êðûëüåâ ñàìöîâ Ischnura elegans
èç ïîïóëÿöèè “Òåððà” çà 2011 ã. ñâèäåòåëüñòâóåò î
òîì, ÷òî ÔÀ æèëêîâàíèÿ êðûëüåâ ýòèõ ñòðåêîç íå çà-
âèñèò îò âðåìåíè âûëåòà â ñåçîíå (òàáë. 1). Ñàìöû,
âûëåòàþùèå â íà÷àëå ëåòíîãî ñåçîíà — â ñåðåäèíå
èþëÿ, èìåþò äîñòîâåðíî áîëüøèå ëèíåéíûå ðàçìå-
ðû êðûëüåâ è áîëüøåå ÷èñëî ÿ÷ååê â íèõ, ÷åì ñàìöû
êîíöà ñåçîíà — ñåðåäèíû àâãóñòà. Òåì íå ìåíåå ÔÀ
ýòèõ ñòðåêîç îñòàåòñÿ íåèçìåííîé.

Ïîëó÷åííûå äàííûå î ïîëîâûõ îñîáåííîñòÿõ
èçó÷åííûõ õàðàêòåðèñòèê ÔÀ íåîäíîçíà÷íû äëÿ ðàç-
íûõ âîäîåìîâ (òàáë. 2). Â Áîðèñîâñêîì ïðóäó íå îá-
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Òàáëèöà 1

Õàðàêòåðèñòèêè êðûëà ó ñòðåêîç Ishnura elegans ïîïóëÿöèè ïðóäà Òåððà â íà÷àëå è â êîíöå ñåçîííîãî ëåòà èìàãî

Õàðàêòåðèñòèêà êðûëüåâ
Âûáîðêà

îò 14.07.2012 (n)
Âûáîðêà

îò 13.08.2012 (n)
Äîñòîâåðíîñòü

ðàçëè÷èÿ âûáîðîê

×èñëî àñèììåòðè÷íûõ ïàð ïîëåé — ÷àñòîòà ÔÀ 129 (220) 96 (176) �2 = 0,7
P > 0,05

×èñëî ïîëåé ñ àñèììåòðèåé â 1 ÿ÷åéêó — ñòåïåíü ÔÀ 94 (220) 70 (176) �2 = 0
P > 0,05

Ñðåäíåå îáùåå ÷èñëî ÿ÷ååê â ïåðåäíåì êðûëå îñîáè — Ì ± m
(÷èñëî îñîáåé)

142,7 ± 1,4 (40) 125,6 ± 1,9 (32) P < 0,001
tst = 6,21, P < 0,001

Ñðåäíåå îáùåå ÷èñëî ÿ÷ååê â çàäíåì êðûëå îñîáè — Ì ± m
(÷èñëî îñîáåé)

139,3 ± 2,8 (40) 122,7 ± 2,6 (32) P < 0,001
tst = 6,4, P < 0,001

Äëèíà ïåðåäíåãî êðûëà â ïèêñåëÿõ — Ì ± m (÷èñëî îñîáåé) 725,47 ± 6,3 (40) 658,6 ± 7,8 (32) tst = 6,7, P < 0,001

Äëèíà çàäíåãî êðûëà â ïèêñåëÿõ — Ì ± m (÷èñëî îñîáåé) 680,2 ± 6,0 (40) 615,1 ± 6 (32) tst = 7,6, P < 0,001

Ïðèìå÷àíèå. n — îáùåå ÷èñëî ðàññìîòðåííûõ ïàð ïîëåé êðûëüåâ.



íàðóæåíî çíà÷èìûõ ïîëîâûõ ðàçëè÷èé ÔÀ. Â òî æå
âðåìÿ â âîäîåìå Ñåðåáðÿíîãî áîðà ñàìêè è ñàì-
öû, íå ðàçëè÷àÿñü ïî êîëè÷åñòâó àñèììåòðè÷íûõ
ïîëåé, çíà÷èìî ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñòåïåíè àñèììåò-
ðèè: ó ñàìîê îíà áîëüøå. Íàïðîòèâ, â Á. Î÷àêîâ-
ñêîì ïðóäó ñàìêè è ñàìöû äîñòîâåðíî ðàçëè÷àþò-
ñÿ ïî êîëè÷åñòâó àñèììåòðè÷íûõ ïîëåé (ó ñàìîê èõ
áîëüøå), íî íå ðàçëè÷àþòñÿ äîñòîâåðíî ïî ñòåïåíè
àñèììåòðèè. Ýòè ïðîòèâîðå÷èâûå äàííûå ïîä÷åðêè-
âàþò íåîáõîäèìîñòü ñðàâíèòåëüíîãî èçó÷åíèÿ ÔÀ
ñòðåêîç â ïðåäåëàõ êàæäîãî ïîëà ðàçäåëüíî. Äëÿ ñòðå-
êîç Lestes viridis òàêæå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñàìêè áî-
ëåå àñèììåòðè÷íû, ÷åì ñàìöû [19]. Èíòåðåñíî, ÷òî
ýòè äàííûå ðàñõîäÿòñÿ ñ äàííûìè, ïîëó÷åííûìè äëÿ

äðîçîôèë, ãäå ñàìöû âñåãäà áîëåå ÷óâ-
ñòâèòåëüíû ê ñòðåññàì è èìåþò áîëü-
øóþ ÔÀ [15].

Èçó÷àåìûå õàðàêòåðèñòèêè ÔÀ ó
ñàìöîâ ñòðåêîç ðàçíûõ âîäîåìîâ òàê-
æå íå äàþò îäíîçíà÷íûõ ðåçóëüòàòîâ.
Åñëè ñîãëàñèòüñÿ ñ ñóùåñòâóþùèì â
ëèòåðàòóðå ìíåíèåì, ÷òî ÔÀ òåì áîëü-
øå, ÷åì áîëåå óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ
ïîïóëÿöèè îòëè÷íû îò îïòèìóìà, òî
â 2010 ã. Áîðèñîâñêèé ïðóä, ñóäÿ ïî ÷àñ-
òîòå âñòðå÷àåìîñòè ÔÀ, îêàçàëñÿ äîñ-
òîâåðíî õóæå îç. Áåçäîííîãî è Á. Î÷à-
êîâñêîãî ïðóäà (òàáë. 3). Â òî æå âðåìÿ
òàêèõ îòëè÷èé ïî ÔÀ Áîðèñîâñêîãî
ïðóäà — íàèõóäøåãî âîäîåìà èç èçó-
÷åííûõ ìîñêîâñêèõ — îò ñåëüñêèõ âî-
äîåìîâ íå îáíàðóæåíî. Ïðóä â Ìàø-
êîâå ïî ïîêàçàòåëÿì ÔÀ, òàê æå êàê
è Áîðèñîâñêèé, îêàçàëñÿ äîñòîâåðíî
õóäøèì, ÷åì âîäîåì Ñåðåáðÿíîãî áîðà
è Á. Î÷àêîâñêèé ïðóä. Îäíàêî õàðàê-
òåðèñòèêà ïðóäîâ êàê ìåñòà îáèòàíèÿ
ñòðåêîç ïî ñòåïåíè ÔÀ äàåò îòëè÷íûå

ðåçóëüòàòû. Ïî ýòîìó ïðèçíàêó Áîðèñîâñêèé ïðóä òàê-
æå õóæå îç. Áåçäîííîãî, íî, íå îòëè÷àÿñü îò Á. Î÷à-
êîâñêîãî, äîñòîâåðíî õóæå îáîèõ ñåëüñêèõ ïðóäîâ.

Òàêèì îáðàçîì, äàæå âñåãî äâå õàðàêòåðèñòèêè
ÔÀ íå ïîçâîëÿþò îäíîçíà÷íî ðàñïðåäåëèòü ìåñòà
îáèòàíèÿ ñòðåêîç ïî ñòåïåíè ïðèáëèæåííîñòè ê ýêî-
ëîãè÷åñêîìó îïòèìóìó.

Îñîáåííîñòè ìåòåîðîëîãè÷åñêèõ óñëîâèé 2010 ã.
ïîçâîëèëè íàì îöåíèòü ïðèðîäíûé ýêñïåðèìåíò
ñî ñðåäîâûì ñòðåññîì, âîçäåéñòâóþùèì íà ïîïóëÿ-
öèè èçó÷àåìîãî âèäà. Èþëü è àâãóñò 2010 ã. îòëè-
÷àëèñü ðåêîðäíî âûñîêèìè òåìïåðàòóðàìè, à ëåòî
â öåëîì — çàñóõîé. Â ïðóäàõ, çà êîòîðûìè ìû âåëè
íàáëþäåíèå, ñèëüíî ïîíèçèëñÿ óðîâåíü âîäû è ïîä-
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Òàáëèöà 3

Îñîáåííîñòè ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè ôëóêòóèðóþùåé àñèììåòðèè æèëêîâàíèÿ êðûëüåâ
ó ñàìöîâ ñòðåêîç Ishnura elegans ðàçíûõ ïîïóëÿöèé â 2010 ã.

¹ Âîäîåìû
×èñëî

ïàð ïîëåé

×èñëî
àñèììåòðè÷íûõ
ïàð ïîëåé (%)

Äîñòîâåðíîñòü
ðàçëè÷èé*

×èñëî ïîëåé
ñ àñèììåòðèåé

â îäíó ÿ÷åéêó (%)

Äîñòîâåðíîñòü
ðàçëè÷èé

I Áîðèñîâñêèé
ïðóä

440 286 (65) (I—II)
�2 = 7,8
P < 0,01
(I—III)
�2 = 6,3
P < 0,05
(II—V)

�2 = 4,1
P > 0,05
(III—V)
�2 = 4,0
P > 0,05

188 (66) (I—II)
�2 = 6,2
P < 0,05
(I—IV)

�2 = 3,8
P = 0,05
(I—V)

�2 = 5,1
P < 0,05

II Ñåðåáðÿíûé
áîð

396 220 (56) 167(76)

III Áîëüøîé Î÷à-
êîâñêèé ïðóä

179 97 (54) 70 (72)

IV Ïðóä Òåððà 157 90 (57) 69 (77)

V Ïðóä Ìàøêîâî 165 107 (65) 83 (78)

*Â òàáëèöå ïðèâåäåíû òîëüêî äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ, ðàññ÷èòàííûå ïî àáñîëþòíûì âåëè÷èíàì;
% ïðèâåäåíû äëÿ íàãëÿäíîñòè ðàçëè÷èé.

Òàáëèöà 2

Ôëóêòóèðóþùàÿ àñèììåòðèÿ êðûëà
ó ñàìöîâ è ñàìîê ñòðåêîç Ishnura elegans ðàçíûõ âîäîåìîâ

Âîäîåìû Õàðàêòåðèñòèêà êðûëüåâ
Äîñòîâåðíîñòü

ðàçëè÷èé

Áîðèñîâñêèé ïðóä ×èñëî àñèììåòðè÷íûõ
ïàð ïîëåé (n)

ñàìöû 286 (440) �2 = 1,5
P > 0,05

ñàìêè 288 (418)

Èç íèõ ñ ðàçëè÷èåì
â 1 ÿ÷åéêó

ñàìöû 188 �2 = 1,7
P > 0,05

ñàìêè 172

Îç. Áåçäîííîå ×èñëî àñèììåòðè÷íûõ
ïàð ïîëåé (n)

ñàìöû 220 (396) �2 = 0,08
P > 0,05

ñàìêè 162 (286)

Èç íèõ ñ ðàçëè÷èåì
â 1 ÿ÷åéêó

ñàìöû 167 �2 = 3,85
P < 0,05

ñàìêè 101

Áîëüøîé Î÷àêîâ-
ñêèé ïðóä

×èñëî àñèììåòðè÷íûõ
ïàð ïîëåé (n)

ñàìöû 97 (179) �2 = 4,2
P < 0,05

ñàìêè 151 (235)

Èç íèõ ñ ðàçëè÷èåì
â 1 ÿ÷åéêó

ñàìöû 70 �2 = 3,3
P > 0,05

ñàìêè 92

Ïðèìå÷àíèå. n — îáùåå ÷èñëî ðàññìîòðåííûõ ïàð ïîëåé.



íÿëàñü åå òåìïåðàòóðà, ÷òî ïðèâåëî ê ñîêðàùåíèþ
êîëè÷åñòâà ðàñòâîðåííîãî êèñëîðîäà è óâåëè÷åíèþ
êîíöåíòðàöèè ðàñòâîðåííûõ âðåäíûõ âåùåñòâ. Òî,
÷òî ýòîò ñòðåññ ñèëüíî ïîâëèÿë íà ïîïóëÿöèè èçó-
÷àåìîãî âèäà, ïîäòâåðæäàåò çíà÷èòåëüíîå ñîêðàùå-
íèå ÷èñëåííîñòè èìàãî íà ñëåäóþùèé ãîä.

Â ëèòåðàòóðå ïîêàçàíî, ÷òî ó ñòðåêîç àñèììåò-
ðèÿ êðûëüåâ íå èçìåíÿåòñÿ ïðè âëèÿíèè ñòðåññà
íà ïîñëåäíèå âîçðàñòû ëè÷èíîê [14, 21]. Â íàøåì
ñëó÷àå ñòðåññ íå ïîâëèÿë íà ÔÀ èìàãî 2010 ã., òàê
êàê ïîä åãî âîçäåéñòâèå ïîïàëè òîëüêî ñòàðøèå âîç-
ðàñòû ëè÷èíîê. Íî â òîì æå 2010 ã. ýòîò ñòðåññ âëèÿë
íà èìàãî ñòðåêîç â ïåðèîä ãàìåòîãåíåçà, íà ýìáðèî-
ãåíåç è íà ðàííèå âîçðàñòû ëè÷èíîê. Î÷åâèäíî, ÷òî
åãî âîçäåéñòâèå íà ÔÀ êðûëüåâ ìîæíî áûëî áû îæè-
äàòü â ñëåäóþùåì ñåçîíå 2011 ã., êîãäà ýòè ëè÷èíêè
ïðåâðàòèëèñü âî âçðîñëûõ íàñåêîìûõ. Íî â 2011 ã.,
â îòëè÷èå îò 2010 ã., íè ÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè, íè ñòå-
ïåíü ÔÀ êðûëüåâ ñòðåêîç â ðàçíûõ âîäîåìàõ äîñòî-
âåðíî íå ðàçëè÷àëàñü (òàáë. 4). Òàêèì îáðàçîì, ïîñëå
âëèÿíèÿ ñðåäîâîãî ñòðåññà íà ñòðåêîç ÔÀ êðûëüåâ
ó ðàçíûõ ïîïóëÿöèé ñáëèçèëàñü.

Ìû îæèäàëè îáíàðóæèòü ïîñëåñòðåññîâîå óâåëè-
÷åíèå ÔÀ êðûëüåâ ñòðåêîç âî âñåõ ïÿòè âîäîåìàõ.
Îäíàêî îêàçàëîñü, ÷òî ÷àñòîòà åå âñòðå÷àåìîñòè èìååò
çíà÷èìîå óâåëè÷åíèå òîëüêî ó ñòðåêîç Ñåðåáðÿíîãî
áîðà (�2 = 4,7, P < 0,05). Òàêîãî èçìåíåíèÿ ñòåïåíè
ÔÀ íå íàáëþäàëè äàæå ó ñòðåêîç Ñåðåáðÿíîãî áîðà.
Â îñòàëüíûõ ïðóäàõ ïðîèçîøëè òîëüêî íåáîëüøèå è
ðàçíîíàïðàâëåííûå èçìåíåíèÿ.

Åäèíñòâåííîå îáúÿñíåíèå íàáëþäàåìîìó ÿâëå-
íèþ, êîòîðîå ìû ìîæåì ïðåäëîæèòü, îñíîâàíî íà ðàç-
ëè÷íîé ñìåðòíîñòè îñîáåé ñ ðàñøàòàííîé ñòàáèëü-
íîñòüþ ðàçâèòèÿ åùå íà ñòàäèè ëè÷èíêè â ñëîæíûõ
óñëîâèÿõ ñòðåññà. Ãèïîòåçà î äèôôåðåíöèðîâàííîé
ñìåðòíîñòè îñîáåé íàñåêîìûõ ñ íàðóøåííîé â ðàç-
íîé ñòåïåíè ñòàáèëüíîñòüþ ðàçâèòèÿ óæå áûëà âû-
ñêàçàíà â ëèòåðàòóðå, õîòÿ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ïîä-
òâåðæäåíèé ýòîé ãèïîòåçû ïîëó÷èòü íå óäàëîñü [22].
Íàì îíà ïîìîãàåò ïîíÿòü âåðîÿòíûå ìåõàíèçìû ïàðà-
äîêñàëüíûõ èçìåíåíèé ÔÀ ñòðåêîç â ðàçíûõ âîäîåìàõ

â ñâÿçè ñî ñòðåññîì. Ñìåðòíîñòü îñîáåé ñ áîëåå ðàñ-
øàòàííîé ñòàáèëüíîñòüþ ðàçâèòèÿ â õîðîøèõ ýêîëî-
ãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ Ñåðåáðÿíîãî áîðà íèæå, ÷åì â äðó-
ãèõ ïðóäàõ, ÷òî ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ çäåñü ÷àñòîòû
âñòðå÷àåìîñòè ÔÀ. Â íåáëàãîïîëó÷íûõ æå âîäîåìàõ
òàêèå îñîáè íå âûæèâàþò, è îòíîñèòåëüíîå ÷èñëî èõ
ñòàíîâèòñÿ äàæå ìåíüøå. Â èòîãå ÷àñòîòà âñòðå÷à-
åìîñòè ÔÀ ïîñëå ñòðåññà ìîæåò óïàñòü. Îòñþäà è ñáëè-
æåíèå ïîñëå ñòðåññà ÔÀ êðûëüåâ ó ñòðåêîç Áîðèñîâ-
ñêîãî ïðóäà è Ñåðåáðÿíîãî áîðà.

Ãèïîòåçà äèôôåðåíöèðîâàííîé ñìåðòíîñòè îñî-
áåé ñ ðàñøàòàííîé â ðàçíîé ñòåïåíè ñòàáèëüíîñòüþ
ðàçâèòèÿ ïîçâîëÿåò ïîíÿòü è íàáëþäàåìóþ íàìè ñïå-
öèôèêó ïîëîâûõ ðàçëè÷èé ÔÀ ñòðåêîç. Íå èñêëþ÷å-
íî, ÷òî ñóùåñòâóþò ðàçëè÷èÿ â ñìåðòíîñòè ñàìîê è
ñàìöîâ ïðè îäèíàêîâîé ñòåïåíè íàðóøåíèÿ ñòà-
áèëüíîñòè ðàçâèòèÿ â çàâèñèìîñòè îò áëàãîïðèÿòíî-
ñòè ñðåäû. Êàê ïîêàçàíî äëÿ äðîçîôèëû [15], ñàìöû
áîëåå ÷óâñòâèòåëüíû ê íåáëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì,
èõ ðàçâèòèå ëåã÷å ïîääàåòñÿ ñðåäîâûì íàðóøåíèÿì.
Ïðè áîëüøåé ñìåðòíîñòè ñàìöîâ èõ îñòàåòñÿ ìåíü-
øå, ÷åì ñàìîê ñ òàêîé æå ÔÀ. Â èòîãå ÔÀ ñàìîê îêà-
çûâàåòñÿ áîëüøå, ÷åì ó ñàìöîâ.

Òàêèì îáðàçîì, äâå èçó÷åííûå õàðàêòåðèñòèêè
ÔÀ îäíîé ìîðôîëîãè÷åñêîé ÷åðòû êðûëüåâ ñòðå-
êîç (÷èñëà ÿ÷ååê), î÷åâèäíî, îïðåäåëÿþòñÿ ìíîãèìè
ôàêòîðàìè, åñëè ñèëüíåéøèé êèñëîðîäíî-òåìïåðà-
òóðíûé ñòðåññ 2010 ã. çíà÷èìî íå èçìåíèë îáùóþ
ÔÀ êðûëüåâ ñòðåêîç â áîëüøèíñòâå èçó÷åííûõ âîäî-
åìîâ. Ïðè ýòîì íà ðàçëè÷íûå õàðàêòåðèñòèêè (÷àñ-
òîòó è ñòåïåíü), ïî-âèäèìîìó, âëèÿþò ðàçíûå ôàê-
òîðû, òàê ÷òî îíè íåðåäêî çàñòàâëÿþò äåëàòü ïðîòè-
âîïîëîæíûå âûâîäû î ñòåïåíè áëèçîñòè óñëîâèé
îáèòàíèÿ âèäà ê îïòèìóìó. Âåðîÿòíî, ÔÀ çàâèñèò
îò âíåøíèõ âëèÿíèé íå ñòîëü ïðÿìî, êàê ïðåäïîëà-
ãàþò. Î÷åâèäíî, íåïîíèìàíèå ìåõàíèçìîâ ÔÀ, êî-
òîðîå ñóùåñòâóåò â íàñòîÿùåé ìîìåíò [22, 23], íå-
çíàíèå, êàêèå “ñòîõàñòè÷åñêèå ìèêðîñêîïè÷åñêèå
ïðîöåññû” åå îïðåäåëÿþò, íå äàþò âîçìîæíîñòè îä-
íîçíà÷íî ñâÿçûâàòü åå ñî ñðåäîâûìè ñòðåññàìè, òåì
áîëåå ÷òî ó òàêèõ äîëãî ðàçâèâàþùèõñÿ íàñåêîìûõ,

êàê ñòðåêîçû, ïîñëåäñòâèÿ ñòðåññîâ îêðó-
æàþùåé ñðåäû îòäàëåíû îò ìîìåíòà
âîçäåéñòâèÿ ïî÷òè íà ãîä. Ñîâåðøåí-
íî î÷åâèäíî, ÷òî áîëüøóþ ðîëü â ïî-
íèìàíèè âîçäåéñòâèÿ òàêèõ ñòðåññîâ íà
ÔÀ äîëæíî èãðàòü çíàíèå çàêîíîìåð-
íîñòåé äèôôåðåíöèðîâàííîé ñìåðòíî-
ñòè îñîáåé ñ ðàçíîé ñòåïåíüþ íàðóøå-
íèÿ ñòàáèëüíîñòè ðàçâèòèÿ â îòëè÷à-
þùåéñÿ îò îïòèìóìà ñðåäå îáèòàíèÿ.
Òàê ÷òî â îáëàñòè âçàèìîäåéñòâèÿ ñðå-
äîâûõ ñòðåññîâ è ÔÀ êðûëüåâ ñòðåêîç
îñòàåòñÿ åùå ñëèøêîì ìíîãî âîïðî-
ñîâ, ÷òî ñòàâèò ïîä ñîìíåíèå ñóùåñòâó-
þùèå ïðåäëîæåíèÿ ïî èñïîëüçîâàíèþ
ÔÀ ñòðåêîç â êà÷åñòâå èíñòðóìåíòà áèî-
ìîíèòîðèíãà ýêîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ
âîäîåìîâ.
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Òàáëèöà 4

Ôëóêòóèðóþùàÿ àñèììåòðèÿ æèëêîâàíèÿ êðûëüåâ
ó ñàìöîâ ñòðåêîç Ishnura elegans ðàçíûõ ïîïóëÿöèé â 2011 ã.*

¹ Âîäîåìû
×èñëî

ðàññìîòðåííûõ
ïàð ïîëåé

×èñëî
àñèììåòðè÷íûõ
ïàð ïîëåé (%)

×èñëî ïîëåé
ñ àñèììåòðèåé

â îäíó ÿ÷åéêó (%)

I Áîðèñîâñêèé ïðóä 550 344 (62) 238 (69)

II Ñåðåáðÿíûé áîð 594 371 (62) 271 (73)

III Áîëüøîé Î÷àêîâ-
ñêèé ïðóä

220 130 (59) 100 (77)

IV Ïðóä Òåððà 373 235 (63) 164 (70)

V Ïðóä Ìàøêîâî 132 81 (61) 56 (69)

*Äîñòîâåðíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó ÔÀ âîäîåìîâ íå îáíàðóæåíû, âñåãäà �2 < 3,8;
P > 0,05.
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Ïîñòóïèëà â ðåäàêöèþ
19.06.12

FLUCTUATING ASYMMETRY OF WING VENATION IN DAMSELFLIES
ISCHNURA ELEGANS (V.d. LIND.) (ODONATA: COENAGRIONIDAE)
AND PROSPECTS OF ITS USE AS A BIOLOGICAL INDICATOR
OF ECOLOGICAL QUALITY OF FRESH-WATER RESERVOIRS

G.I. Ryazanova, A.S. Polygalov

For the bioindication of environment in 2010 and 2011 fluctuating asymmetry (FA) of wing
venation in five populations of damselfly Isñhnura elegans (V.d. Lind.) is studied. The seasonal and
sexual features of FA are estimated. Absence is found of correlation to different descriptions in FA
of wings. For explaining to of the differently directed changes FA of damselflies of the studied po-
pulations under influence of temperature-oxygen stress 2010 year the hypothesis of the differentiated
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death rate of individuals is offered with shaky stability of development. Direct connection of FA
of damselfly wings with environment stresses are called in a question as well as possibility to use her
as an instrument of biomonitoring of the ecological quality of reservoirs.

Key words: damselfly, fluctuating asymmetry, environment stress, bioindication.
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ÓÄÊ 574.587; 591.9(28) (571.14)

ÔÀÓÍÀ È ÑÎÎÁÙÅÑÒÂÀ ÐÅÎÔÈËÜÍÎÃÎ ÌÀÊÐÎÁÅÍÒÎÑÀ
ÂÎÑÒÎ×ÍÎÉ ×ÀÑÒÈ ÍÎÂÎÑÈÁÈÐÑÊÎÉ ÎÁËÀÑÒÈ:
ÝÔÔÅÊÒÛ ÊÐÓÏÍÎÌÀÑØÒÀÁÍÎÃÎ ÝÊÎÒÎÍÀ

Ì.Â. ×åðòîïðóä, Ä.Ì. Ïàëàòîâ

(êàôåäðà ãèäðîáèîëîãèè; e-mail: lymnaea@yandex.ru)

Íà îðèãèíàëüíûõ äàííûõ ïîêàçàíî, ÷òî âîñòî÷íàÿ ÷àñòü Íîâîñèáèðñêîé îáë. ïî ðåî-
ôèëüíîé ôàóíå áåñïîçâîíî÷íûõ ÿâëÿåòñÿ ïîãðàíè÷íûì ðåãèîíîì ìåæäó Çàïàäíîé è Âîñòî÷-
íîé Ïàëåàðêòèêîé, ïðè÷åì â åãî ðàâíèííûõ ðàéîíàõ ïðåîáëàäàåò çàïàäíîïàëåàðêòè÷åñêàÿ
ôàóíà, à íà Ñàëàèðñêîì êðÿæå çàïàäíûå è âîñòî÷íûå ýëåìåíòû øèðîêî ñî÷åòàþòñÿ. Íàáëþäà-
åòñÿ òàêæå ðàñõîæäåíèå ýòèõ ôàóí ïî òèïàì ñîîáùåñòâ è áèîòîïîâ: â ïåëî- è ôèòîôèëüíûõ
ñîîáùåñòâàõ ïðåîáëàäàþò âèäû Çàïàäíîé Ïàëåàðêòèêè, è ýòè ñîîáùåñòâà àíàëîãè÷íû åâðî-
ïåéñêèì. Â ëèòîôèëüíûõ (ðèòðàëüíûõ) ñîîáùåñòâàõ, íàïðîòèâ, äîìèíèðóþò âîñòî÷íîñèáèð-
ñêèå âèäû. Îïèñàíî 17 òèïîâ ðåîôèëüíûõ ñîîáùåñòâ ðåãèîíà.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ìàêðîáåíòîñ, ðåîôèëüíûå ñîîáùåñòâà, áèîãåîãðàôèÿ, Íîâîñèáèðñêàÿ îá-
ëàñòü.

Ïðàâîáåðåæüå Îáè â Íîâîñèáèðñêîé îáë. —
âî ìíîãèõ îòíîøåíèÿõ ñïåöèôè÷åñêèé ðåãèîí, íî
íå çà ñ÷åò ñîáñòâåííûõ ëàíäøàôòíûõ îñîáåííîñòåé
(ýòî äîâîëüíî òèïè÷íàÿ âîçâûøåííîñòü ñðåäíåé ïî-
ëîñû), à â êîíòåêñòå ñâîåãî ãåîãðàôè÷åñêîãî ïîëî-
æåíèÿ. Çäåñü ãðàíè÷àò: îãðîìíûé ìàññèâ çàáîëî÷åí-
íûõ íèçìåííîñòåé Çàïàäíîé Ñèáèðè (ñ ñåâåðî-çà-
ïàäà), ðàâíèííûå ñòåïè è ñîëåíûå îçåðà Êàçàõñòàíà
(ñ þãî-çàïàäà) è òàåæíûå ïðåäãîðüÿ Àëòàÿ. Ìåæäó
íèìè ðàñïîëîæåíà îòíîñèòåëüíî óçêàÿ ïîëîñà ðàâ-
íèííûõ áåðåçíÿêîâ è ïîëåé, ïîõîæèõ íà òàêîâûå
â þæíîì Ïîäìîñêîâüå. Òàêèì îáðàçîì, öåëûé ëàíä-
øàôò ïîìåùåí â óñëîâèÿ êðóïíîìàñøòàáíîãî ýêî-
òîíà, ÷òî ìîæåò ïðèâîäèòü ê èíòåðåñíûì ýêîëîãè÷å-
ñêèì è ôàóíèñòè÷åñêèì ýôôåêòàì.

Ôàóíèñòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ îò÷àñòè îòðàæàþò
òàêîå ïîëîæåíèå ðåãèîíà: ïðèìåðíî çäåñü ìíîãèå àâ-
òîðû [1, 2] ïðîâîäÿò ãðàíèöó Çàïàäíîé è Âîñòî÷íîé
Ïàëåàðêòèêè (â çîîãåîãðàôèè ýòî îáû÷íî ãðàíèöà
ïîäîáëàñòåé). Çäåñü ïðîëåãàþò çàïàäíûå ãðàíèöû àðå-
àëîâ ìíîãèõ âîñòî÷íîñèáèðñêèõ âèäîâ. Êàê ïðàâèëî,
ýòî ãîðíî-òàåæíûå, à èç âîäíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ —
õîëîäíîâîäíûå ðèòðàëüíûå âèäû, îáèòàþùèå â áûñò-
ðûõ ðåêàõ è ðó÷üÿõ ñ êàìåíèñòûì äíîì. Ê çàïàäó
íà ìíîãèå ñîòíè êèëîìåòðîâ (äî Óðàëà) íåò íè ãîð-
íîé òàéãè, íè áûñòðûõ ÷èñòûõ ðåê, òàê ÷òî ýòîò ýô-
ôåêò âïîëíå î÷åâèäåí. Êðîìå òîãî, âäîëü äîëèíû Îáè
âñòðå÷àþòñÿ îòíîñèòåëüíî òåïëîâîäíûå âèäû îðèåí-
òàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, êîòîðûõ ïî÷òè èëè ñîâñåì
íåò â Âîñòî÷íîé Ñèáèðè, íî åñòü íà þãå Äàëüíåãî
Âîñòîêà Ðîññèè è â Ìàíü÷æóðèè. Ýòî, â ÷àñòíîñòè,
ñòðåêîçû Macromia amphigena, Shaogomphus postocula-
ris, Sympetrum croceolum [3], ðó÷åéíèêè Gumaga orien-
talis, Oecetis brachyura [4]; èçâåñòíû òàêèå âèäû è äëÿ
ðÿäà äðóãèõ ãðóïï. Ñ÷èòàåòñÿ [5], ÷òî ýòè âèäû ïðî-

íèêàëè ñþäà ñ þãî-âîñòîêà â ïåðèîäû áîëåå ìÿãêîãî
êëèìàòà, à çàòåì âûìåðëè âî ìíîãèõ áîëåå âîñòî÷-
íûõ îáëàñòÿõ. Òàêèì îáðàçîì, êðîìå ýêîòîíà çäåñü
èìååòñÿ è ðåôóãèóì âîñòî÷íîàçèàòñêîé ôàóíû.

Â ýòîé ñâÿçè âîçíèêàåò âîïðîñ, èìåþùèé, ïî íà-
øåìó ìíåíèþ, îáùåýêîëîãè÷åñêèé èíòåðåñ: êàê áó-
äóò äåëèòü ýêîëîãè÷åñêèå íèøè âñòðå÷àþùèåñÿ çäåñü
ôàóíèñòè÷åñêèå êîìïëåêñû — ðàâíèííûé ëåñîñòåï-
íîé çàïàäíîñèáèðñêèé (ò.å. ïî÷òè åâðîïåéñêèé), ãîð-
íî-òàåæíûé âîñòî÷íîñèáèðñêèé è ðàâíèííûé äàëü-
íåâîñòî÷íûé? Áóäóò ëè îíè âçàèìîäåéñòâîâàòü â ïðå-
äåëàõ îäíèõ ñîîáùåñòâ, äåëèòü ìåæäó ñîáîé áèîòîïû
îäíèõ è òåõ æå âîäîåìîâ èëè ðàñõîäèòüñÿ ïî ðàçíûì
âîäîåìàì è ðàéîíàì, îáðàçóÿ æåñòêóþ ôàóíèñòè÷å-
ñêóþ ãðàíèöó? Êðîìå òîãî, èíòåðåñíî ñðàâíèòü ôîð-
ìèðóþùèéñÿ çäåñü íàáîð ðåîôèëüíûõ ñîîáùåñòâ
ñ òàêîâûì äëÿ “òèïè÷íîãî” ðåãèîíà ñðåäíåé ïîëî-
ñû — öåíòðà Åâðîïåéñêîé Ðîññèè, äëÿ êîòîðîãî ó íàñ
èìåþòñÿ ñîîòâåòñòâóþùèå äàííûå [6].

Ê ñîæàëåíèþ, íàì ïîêà íåèçâåñòíû ôàóíèñòè÷å-
ñêèå ðàáîòû ïî ïðåñíîâîäíûì áåñïîçâîíî÷íûì ðå-
ãèîíà, îõâàòûâàþùèå âñå èõ ãðóïïû; ëèøü ÷àñòè÷íî
ýòîò ïðîáåë âîñïîëíÿþò ðàáîòû ïî ðàâíèííîé ÷àñòè
Àëòàéñêîãî êðàÿ [7, 8]. Íåò è ðàáîò ïî îñîáåííîñòÿì
è ñòðóêòóðå âîäíûõ ñîîáùåñòâ.

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû — íà ñîáñòâåííûõ äàí-
íûõ èçó÷èòü ðàçíîîáðàçèå è îñîáåííîñòè ôàóíû è
ñîîáùåñòâ ðåîôèëüíîãî ìàêðîáåíòîñà âîñòîêà Íîâî-
ñèáèðñêîé îáëàñòè è ïðîàíàëèçèðîâàòü ýòè îñîáåí-
íîñòè ïóòåì ñðàâíåíèÿ ñ ñîîáùåñòâàìè äðóãèõ èçó-
÷åííûõ íàìè ðåãèîíîâ.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû

Ìàòåðèàëîì äëÿ ðàáîòû ïîñëóæèëè îêîëî 90 êî-
ëè÷åñòâåííûõ è 40 êà÷åñòâåííûõ ïðîá ìàêðîáåíòîñà,
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ñîáðàííûõ â ìàå—èþíå 2009 ã. â õîäå ìàðøðóòíûõ
èññëåäîâàíèé â áàññåéíàõ ðåê Îÿø, Òàøàðà, Ïîðîñ
íà ñåâåðî-âîñòîêå Íîâîñèáèðñêîé îáë. (Ìîøêîâñêèé
è Áîëîòíèíñêèé ð-íû) è â áàññåéíàõ ðåê Áåðäü, ×åì,
Èê, Êîåí, Òàëüìåíêà íà þãî-âîñòîêå îáëàñòè (Èñêè-
òèìñêèé ð-í). Êîëè÷åñòâåííûå ñáîðû ïðîâîäèëèñü
ðàçäåëüíî äëÿ âñåõ äîííûõ è ðàñòèòåëüíûõ ñóáñòðà-
òîâ êàæäîãî âîäîòîêà ñ ïîìîùüþ ñêðåáêà ïëîùàäüþ
0,02 ì2, ïëîùàäü ïðîáû ñîñòàâëÿëà 0,1 èëè 0,2 ì2

â çàâèñèìîñòè îò ïëîòíîñòè áåíòîñà. Ïðè êà÷åñòâåí-
íûõ ñáîðàõ (ñ öåëüþ ïîèñêà ðåäêèõ âèäîâ) áèîòîïû
íå âûäåëÿëèñü. Îïðåäåëåíèå áîëüøèíñòâà ôîðì ïðî-
âåäåíî äî âèäîâ; â íåêîòîðûõ ãðóïïàõ — äî ðîäîâ.
Â êà÷åñòâå îñíîâíîãî ïîêàçàòåëÿ îáèëèÿ âèäîâ ïðè-
ìåíÿëàñü èíòåíñèâíîñòü ìåòàáîëèçìà, ðàññ÷èòàííàÿ
íà îñíîâå áèîìàññû è ÷èñëåííîñòè; ôàóíèñòè÷åñêîå
ñõîäñòâî ðåãèîíîâ îöåíèâàëîñü èíäåêñîì Ñèìïñî-
íà (òîëüêî ïî êà÷åñòâåííûì äàííûì). Äëÿ êëàññè-
ôèêàöèè ñîîáùåñòâ (ïî êîëè÷åñòâåííûì äàííûì)
èñïîëüçîâàëñÿ ìîäèôèöèðîâàííûé íàìè [6] ìåòîä
Áðàóí—Áëàíêå.

Íóæíî êðàòêî îïèñàòü îñîáåííîñòè èçó÷åííîãî
ðàéîíà è åãî âîäîòîêîâ. Íà áîëüøåé ÷àñòè òåððè-
òîðèè ýòî õîëìèñòàÿ ðàâíèíà ñ ïåðåìåæàþùèìèñÿ
ìåëêîëèñòâåííûìè (áåðåçà, îñèíà) ëåñàìè, ëóãàìè è
ïîëÿìè (÷àñòî çàáðîøåííûìè). Óâëàæíåííîñòü ìåñò-
íîñòè íåâûñîêàÿ, áîëîò è îçåð ìàëî, èçðåäêà âñòðå-
÷àþòñÿ ñåëüñêèå ïëîòèííûå ïðóäû, à òàêæå áîáðî-
âûå ïðóäû íà ðó÷üÿõ. Ìàëûå âîäîòîêè ðàçìûâàþò
ïëîäîðîäíûå òåìíûå ïî÷âû (âïëîòü äî ÷åðíîçåìîâ);
ïåñêà è ãëèíû â ðàçìûâàåìûõ ïîðîäàõ ìàëî (â îò-
ëè÷èå îò Ïîäìîñêîâüÿ). Âñëåäñòâèå ýòîãî âîäîòîêè
îòíîñèòåëüíî ìàëîâîäíû, íî ïîäâåðæåíû ñèëüíûì
ïàâîäêàì, â öåëîì ìóòíû, ãëóáîêè è ñèëüíî çàèëåíû,
à íà ïåðåêàòàõ çàèëåííàÿ ãàëüêà âñòðå÷àåòñÿ ÷àùå,
÷åì ïåñîê. Ìàêðîôèòû ðàçâèâàþòñÿ ñëàáî äàæå â äî-
âîëüíî êðóïíûõ ðåêàõ. Ïîâñåìåñòíî âñòðå÷àþòñÿ áîá-
ðû, ïðåâðàùàþùèå çíà÷èòåëüíûå ó÷àñòêè âîäîòîêîâ
â êàñêàäû óçêèõ ìåëêèõ ïðóäîâ, çàâàëåííûõ óïàâ-
øèìè äåðåâüÿìè è âåòêàìè. Â Âîñòî÷íîé Åâðîïå âî-
äîòîêè ïîäîáíîãî òèïà õàðàêòåðíû äëÿ Êàëóæñêîé,
Áðÿíñêîé, Ëèïåöêîé è äðóãèõ “îêîëî÷åðíîçåìíûõ”
îáëàñòåé. Òîëüêî íà þãî-âîñòîêå ðàéîíà, ó Ñàëàèð-
ñêîãî êðÿæà, äíî ìàëûõ ðåê ñòàíîâèòñÿ îò÷àñòè êà-
ìåíèñòûì, à ñàìè âîäîòîêè — áûñòðûìè è ïðîçðà÷-
íûìè, ïðèîáðåòàÿ ïðåäãîðíûé õàðàêòåð.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Ôàóíà è áèîãåîãðàôèÿ ðåãèîíà

Â îáùåé ñëîæíîñòè â âîäîòîêàõ ðåãèîíà íàìè
âñòðå÷åí 251 âèä ìàêðîáåíòîñà, ãëàâíûì îáðàçîì
íàñåêîìûõ (198) è ìîëëþñêîâ (36). Ïî òèïàì àðåà-
ëîâ íàèáîëåå ðàçíîîáðàçíû çàïàäíîïàëåàðêòè÷åñêèå
âèäû (îêîëî 120), íî òàêæå äîâîëüíî ìíîãî âîñòî÷-
íîïàëåàðêòè÷åñêèõ (45), à òàêæå òðàíñïàëåàðêòîâ è
ãîëàðêòîâ (îêîëî 40, íå ñ÷èòàÿ òàêñîíû, îïðåäåëåí-
íûå òîëüêî äî ðîäà). Ñðåäè “âîñòî÷íûõ” âèäîâ ìîæ-

íî âûäåëèòü ñèáèðñêèå âèäû, õàðàêòåðíûå äëÿ Àë-
òàÿ è Ïðèáàéêàëüÿ è èìåþùèå çäåñü çàïàäíûé êðàé
ðàñïðîñòðàíåíèÿ (41 âèä), è 3 âèäà ñ ðàçîðâàííûìè
àðåàëàìè, õàðàêòåðíûå äëÿ Ïðèàìóðüÿ è Ìàíü÷æó-
ðèè è èìåþùèå çäåñü, âèäèìî, îñòðîâíîå ìåñòîîáè-
òàíèå (ïëàâóíåö Oreodytes jakovlevi, ñòðåêîçà Macro-
mia amphigena, ðó÷åéíèê Gumaga orientalis ).

Äëÿ ôàóíèñòè÷åñêèõ ñðàâíåíèé ìû èñïîëüçóåì
áàçó äàííûõ, ðàçðàáîòàííóþ ðàíåå äëÿ ðàçëè÷íûõ
ðåãèîíîâ Åâðàçèè [9, 10]. Ôàóíèñòè÷åñêîå ñõîäñòâî
ðåãèîíà (èíäåêñ ñõîäñòâà Ñèìïñîíà) ñ öåíòðîì Åâ-
ðîïåéñêîé Ðîññèè ñîñòàâëÿåò 0,76, ñ Òÿíü-Øà-
íåì — 0,06, ñ Àëòàåì — 0,46, ñ Ïðèàìóðüåì — 0,35.
Òàêèì îáðàçîì, ðåãèîí îäíîçíà÷íî îòíîñèòñÿ ê Çàïàä-
íîé Ïàëåàðêòèêå (ñõîäñòâî ñ Åâðîïåéñêèì ðåãèîíîì
íàìíîãî áîëüøå äðóãèõ). Ïðè ýòîì öåëåñîîáðàçíî
âûäåëåíèå çäåñü îòäåëüíîé ïðîâèíöèè ïî íàëè÷èþ
ñóùåñòâåííîãî ñïåôèöè÷åñêîãî ýëåìåíòà ôàóíû (ïî-
ñêîëüêó ñõîäñòâî íè ñ îäíèì ðåãèîíîì íå ïðèáëè-
æàåòñÿ äàæå ê 0,9).

Îäíàêî ìîæíî ðàññìàòðèâàòü ýòîò ðåãèîí íå êàê
åäèíûé, à êàê èìåþùèé ãðàíèöó ìåæäó êðóïíûìè
áèîãåîãðàôè÷åñêèìè âûäåëàìè, ò.å. êàê äâà ñóáðå-
ãèîíà. Ïî íàøèì íàáëþäåíèÿì, â ñåâåðíîì ñóáðå-
ãèîíå (ðàéîí Îÿø—Ìîøêîâî) ðåçêî ïðåîáëàäàþò çà-
ïàäíûå ôîðìû ïðè îáùåé áåäíîñòè ôàóíû. Â þæíîì
ñóáðåãèîíå (ðàéîí Èñêèòèì—Ëåãîñòàåâî) è îñîáåííî
ó Ñàëàèðñêîãî êðÿæà ïîÿâëÿåòñÿ êðóïíàÿ ãðóïïèðîâ-
êà ñèáèðñêèõ ðèòðàëüíûõ âèäîâ. Ôàóíèñòè÷åñêîå
ñõîäñòâî ìåæäó ñóáðåãèîíàìè ñîñòàâëÿåò 0,75, ò.å. èõ
ðàçëè÷èÿ äîâîëüíî ñóùåñòâåííû, è óìåñòíî ðàññìîò-
ðåòü èõ áèîãåîãðàôè÷åñêîå ïîëîæåíèå ðàçäåëüíî.

Ñåâåðíûé ñóáðåãèîí èìååò ôàóíèñòè÷åñêîå ñõîä-
ñòâî: ñ öåíòðîì Åâðîïåéñêîé Ðîññèè 0,90, ñ Àëòà-
åì — 0,43, ñ Ïðèàìóðüåì — 0,26. Òàêèì îáðàçîì, ýòî
òèïè÷íàÿ Çàïàäíàÿ Ïàëåàðêòèêà, è íåò ïðè÷èí äëÿ
âûäåëåíèÿ çäåñü äàæå ïðîâèíöèè. Þæíûé ñóáðåãèîí
èìååò ñõîäñòâî 0,68 ñ öåíòðîì Åâðîïåéñêîé Ðîññèè,
0,53 — ñ Àëòàåì è 0,43 — ñ Ïðèàìóðüåì; èìåííî îí
ÿâëÿåòñÿ ïåðåõîäíûì ïî ôàóíå è òåì íå ìåíåå äîë-
æåí áûòü îòíåñåí òàêæå ê Çàïàäíîé Ïàëåàðêòèêå (ïî-
ñêîëüêó çàïàäíûé ôàóíèñòè÷åñêèé êîìïëåêñ â íåì
íå çàìåùåí, à, ñêîðåå, äîïîëíåí âîñòî÷íûì è ïðåîá-
ëàäàåò ïî ÷èñëó âèäîâ). Âîçìîæíî, çäåñü èìååò ñìûñë
âûäåëåíèå îñîáîé ýêîòîííîé ïðîâèíöèè. Ê ñîæàëå-
íèþ, ïîêà ó íàñ íåò äîñòàòî÷íûõ ôàóíèñòè÷åñêèõ
äàííûõ ïî äðóãèì ðàéîíàì Çàïàäíîé Ñèáèðè, ÷òîáû
ïîäðîáíåå ðàññìîòðåòü áèîãåîãðàôèþ ïðåñíûõ âîä
ýòîãî ðåãèîíà.

Îïèñàíèå ñîîáùåñòâ

Êëàññèôèêàöèÿ ìåòîäîì Áðàóí—Áëàíêå ïîçâî-
ëèëà âûäåëèòü â àíàëèçèðóåìûõ ïðîáàõ 17 âàðèàíòîâ
ñîîáùåñòâ, èç êîòîðûõ øåñòü ìîæíî ñ÷èòàòü ìèíîð-
íûìè (1—2 îïèñàíèÿ), à îñòàëüíûå âñòðå÷àþòñÿ äî-
ñòàòî÷íî ÷àñòî. Áîëüøèíñòâî âûäåëåííûõ ñîîáùåñòâ
âïîëíå îäíîçíà÷íî ñâÿçàíî ñ îïðåäåëåííûìè êîì-
áèíàöèÿìè óñëîâèé ñðåäû (áèîòîïàìè), ìû èñïîëü-
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çóåì äëÿ íèõ ïðåäëîæåííóþ íàìè ðàíåå [6, 11] áèî-

òîïè÷åñêóþ íîìåíêëàòóðó, íî ñ íåêîòîðûìè ìîäèôè-

êàöèÿìè. Âñå âûäåëåííûå ñîîáùåñòâà ñãðóïïèðîâà-

íû â øåñòü êëàññîâ: êðåíàëü (ðó÷üåâûå ñîîáùåñòâà

ñìåøàííûõ ãðóíòîâ), ðèòðàëü (ñîîáùåñòâà ïëîòíûõ

ãðóíòîâ), ôèòàëü (ñîîáùåñòâà çàðîñëåé ìàêðîôèòîâ),

ïåëàëü (ñîîáùåñòâà ìÿãêèõ ãðóíòîâ), ðèïàëü (ñîîáùå-

ñòâà ñìåøàííûõ ñóáñòðàòîâ áåðåãîâîé çîíû) è áèàëü

(ñîîáùåñòâà ñî ñâåðõäîìèíèðîâàíèåì ýâðèáèîíòíûõ

âèäîâ). Âñå âûäåëåííûå ñîîáùåñòâà îïèñàíû íèæå.

Êðåíàëü

Ãðóïïà ñîîáùåñòâ ìàëûõ âîäîòîêîâ (ðó÷üåâ è ðîä-
íèêîâ), ïðåèìóùåñòâåííî íåñïåöèôè÷íûõ ê òèïó äîí-
íîãî ñóáñòðàòà. Âñå îïèñàííûå ñîîáùåñòâà ðåãèîíà
ðó÷üåâûå, à ðîäíèêîâûõ (ýóêðåíàëüíûõ) ñîîáùåñòâ
îáíàðóæåíî íå áûëî.

Ãèïîêðåíàëü (Nemoura cinerea — Amphinemu-
ra sp. — Baetis ussuricus — Baetis feles). Òèïè÷íîå ñî-
îáùåñòâî ìàëåíüêèõ (ìåæåííàÿ øèðèíà 0,3—1 ì)
ïîñòîÿííûõ ðó÷üåâ, ðàçâèâàåòñÿ íà ñìåøàííûõ ñóá-
ñòðàòàõ. Ïðè äîâîëüíî âûñîêîì âèäîâîì ðàçíîîá-
ðàçèè ïðåîáëàäàþò ìåëêèå íåìóðîèäíûå âåñíÿíêè
(â öåëîì òå æå, ÷òî â ïîäîáíûõ ñîîáùåñòâàõ Âîñòî÷-
íîé Åâðîïû) è ïîäåíêè ðîäà Baetis (íî âîñòî÷-
íîñèáèðñêèå âèäû). Â îòëè÷èå îò åâðîïåéñêîé ãèïî-
êðåíàëè çäåñü îòíîñèòåëüíî ðåäêè ðó÷åéíèêè-ëèì-
íåôèëèäû. Êðîìå òîãî, êàê è íà Êàâêàçå, âî ìíîãèõ
ðó÷üÿõ ãèïîêðåíàëü çàìåùàåòñÿ ñîîáùåñòâîì ãàììà-
ðîáèàëè (ñì. íèæå).

Êñèëîêðåíàëü (Gammarus lacustris — Halesus tes-
selatus — Potamophylax rotundipennis — Baetis vernus).
Ñîîáùåñòâî äðåâåñíûõ îáúåêòîâ ðó÷üåâ è ìàëûõ ðåê
õàðàêòåðíî äëÿ ñåâåðíîãî ñóáðåãèîíà. Äîìèíèðóþò
äåòðèòîÿäíûå ðó÷åéíèêè ñåì. Limnephilidae åâðîïåé-
ñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ è ýâðèáèîíòíûé áîêîïëàâ Gam-
marus lacustris; íà âòîðîñòåïåííûõ ðîëÿõ äîâîëüíî
ìíîãî ïîäåíîê è âåñíÿíîê.

Ôèòîêðåíàëü (Cnetha sp. — Gammarus lacustris —
Baetis vernus). Ñîîáùåñòâî ìàëûõ âîäîòîêîâ, ñâÿçàí-
íîå ñ íåáîëüøèìè êóðòèíàìè ìàêðîôèòîâ íà òå÷å-
íèè (îáû÷íî ýòî Veronica beccabunga). Âèäîâîé ñîñòàâ
îáåäíåí; ïðåîáëàäàþò òàêñîíû åâðîïåéñêîãî ïðîèñ-
õîæäåíèÿ. Ñîîáùåñòâî áëèçêî ê ôèòîêðåíàëè Âîñ-
òî÷íîé Åâðîïû, çà èñêëþ÷åíèåì áîëüøîãî âëèÿíèÿ
áîêîïëàâîâ G. lacustris.

Ïàëóäîêðåíàëü (Siphlonurus alternatus — Cloeon
dipterum — Nemoura cinerea). Îòíîñèòåëüíî ðåäêèé
òèï ñîîáùåñòâà âñòðå÷àåòñÿ â çàáîëî÷åííûõ ðó÷üÿõ
íà ñëàáîì òå÷åíèè è çàèëåííûõ ñóáñòðàòàõ. Âåñíîé
äîìèíèðóþò ïîäåíêè ðîäà Siphlonurus ïðè îáùåé áåä-
íîñòè âèäîâîãî ñîñòàâà, ëåòîì âîçìîæíà äåãðàäàöèÿ
ñîîáùåñòâà, ñâÿçàííàÿ ñ ïîëíîé ïîòåðåé ïðîòî÷íîñòè.
Â Ïîäìîñêîâüå ïîäîáíûå ñîîáùåñòâà òàêæå âñòðå÷à-
þòñÿ, íî îíè çàìåòíî áîãà÷å âèäàìè, âåðîÿòíî, â ñèëó
áîëåå ìÿãêîãî êëèìàòà è ñîîòâåòñòâåííî áîëüøåãî
ïîñòîÿíñòâà ðó÷üåâ.

Ðèòðàëü

Ãðóïïà ñîîáùåñòâ íà ïëîòíûõ (ãëàâíûì îáðàçîì
êàìåíèñòûõ) ñóáñòðàòàõ â ðàçëè÷íûõ âîäîòîêàõ.

Ýïèðèòðàëü (Rhyacophila sibirica — Baetis spp. —
Ephemerella triacantha — Rhithrogena cava — Amphi-
nemura sp. — Gammarus lacustris). Ñîîáùåñòâî êàìå-
íèñòûõ ïåðåêàòîâ ðó÷üåâ è ñàìûõ ìàëûõ ðåê (øè-
ðèíîé ïðèìåðíî äî 5 ì, âîäîðàñõîäîì äî 0,5 ì3/ñ).
Äîìèíèðîâàíèå âûðàæåíî îòíîñèòåëüíî ñëàáî, âè-
äîâîé ñîñòàâ áîãàò è äîâîëüíî èçìåí÷èâ (òîëüêî ðîä
Baetis ïðåäñòàâëÿþò ÷åòûðå âèäà), øèðîêî ñìåøèâà-
þòñÿ çàïàäíîïàëåàðêòè÷åñêèå ýâðèáèîíòíûå âèäû
(Gammarus lacustris, Baetis vernus, Dicranota bimacu-
lata) è âîñòî÷íûå ðèòðàëüíûå (Rhyacophila sibirica,
Rhithrogena cava, Ephemerella triacantha, Epeorus pel-
lucidus, Baetis ussuricus, B. ursinus è äð.). Â öåëîì
âîñòî÷íîñèáèðñêàÿ ãðóïïèðîâêà ïðåâàëèðóåò, à ñïå-
öèôè÷åñêèå ðèòðàëüíûå âèäû ïðåäñòàâëåíû òîëüêî
åþ. Â Âîñòî÷íîé Åâðîïå ïîäîáíûå ñîîáùåñòâà óêîìï-
ëåêòîâàíû åâðîïåéñêèìè âèäàìè òåõ æå ðîäîâ (Bae-
tis rhodani, Rhyacophila fasciata è äð.), à òàêæå íå ïðè-
ñóùèìè Ñèáèðè ôîðìàìè (óëèòêà Ancylus fluviatilis,
ðó÷åéíèêè Potamophylax latipennis, Silo pallipes). Áî-
ëåå áëèçêèå ïî ñòðóêòóðå ýïèðèòðàëüíûå ñîîáùåñòâà
îïèñàíû íàìè [12] äëÿ íèçêîãîðèé Çàïàäíîãî Êàâêà-
çà — â íèõ òàêæå ìíîãî ïîäåíîê-ãåïòàãåíèä, õàðàê-
òåðíî âíåäðåíèå áîêîïëàâîâ ðîäà Gammarus è ïî÷òè
íåò ìîëëþñêîâ.

Ýóðèòðàëü (Ephemerella lenoki — Hydropsyche pel-
lucidula — Ephemerella lepnevae — Atherix ibis — Rhya-
cophila angulata — Baetis ursinus — Orthocladius spp.).
Ñîîáùåñòâî êàìåíèñòûõ ïåðåêàòîâ ìàëûõ ðåê, âñòðå-
÷àåòñÿ â ðàéîíå Ñàëàèðñêîãî êðÿæà â âîäîòîêàõ ïðåä-
ãîðíîãî õàðàêòåðà øèðèíîé 5—15 ì è âîäîðàñõîäîì
äî 5 ì3/ñ. Âèäîâîé ñîñòàâ áîãàò, áîëüøóþ ðîëü èãðà-
þò äâà çàïàäíûõ ðèòðàëüíûõ âèäà (Hydropsyche pel-
lucidula è Atherix ibis), íî ãîðàçäî áîëåå ðàçíîîá-
ðàçíû è çíà÷èìû âîñòî÷íîñèáèðñêèå âèäû ïîäåíîê
(îñîáåííî ðîäà Ephemerella), ðó÷åéíèêîâ è âåñíÿ-
íîê. Èìåííî ïîäåíêè Ephemerella (E. lenoki, E. lep-
nevae, E. Triacantha), ñíàáæåííûå ïëîòíûìè ïîêðî-
âàìè è ïðèñïîñîáëåííûå ê îáèòàíèþ íà îìûâàåìûì
áûñòðûì òå÷åíèåì êàìíÿõ, çàìåùàþò åâðîïåéñêèõ
ïàíöèðíûõ ðèòðàëüíûõ ñîñêðåáàòåëåé (ìîëëþñêîâ
è ðó÷åéíèêîâ). Â îñòàëüíîì ñèáèðñêèå ýóðèòðàëü-
íûå ñîîáùåñòâà äîâîëüíî áëèçêè ê òàêîâûì Åâðîïû
è Êàâêàçà.

Êñèëîðèòðàëü (Rhyacophila sibirica — Odagmia sp.—
Rhithrogena cava — Epeorus pellucidus). Ñîîáùåñòâî
äðåâåñíûõ îáúåêòîâ ìàëûõ ðåê, ïðåèìóùåñòâåííî â
ðàéîíå Ñàëàèðñêîãî êðÿæà (þæíûé ñóáðåãèîí). Èìå-
åò â îñíîâíîì âîñòî÷íîñèáèðñêèé ôàóíèñòè÷åñêèé
îáëèê, ñòðóêòóðíî áëèçêî ê ñîîáùåñòâó ýïèðèòðàëè
ýòîãî ðàéîíà, à ñåâåðíåå îáû÷íî çàìåùàåòñÿ ñîîá-
ùåñòâîì êñèëîêðåíàëè ñ äîìèíèðîâàíèåì çàïàäíî-
ïàëåàðêòè÷åñêèõ ðó÷üåâûõ âèäîâ.

Ôèòîðèòðàëü (Baetis vernus — Odagmia sp.). Ñî-
îáùåñòâî ìàêðîôèòîâ íà áûñòðîì òå÷åíèè ìàëûõ
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ðåê, îáåäíåííîå ïî âèäîâîìó ñîñòàâó è óêîìïëåê-
òîâàííîå íå ôèòàëüíûìè, à ðèòðàëüíûìè ôîðìàìè
(äîìèíèðóþò ïëàâàþùèå ïîäåíêè è ëè÷èíêè ìîøåê,
íà âòîðûõ ðîëÿõ ïîäåíêè ðîäà Ephemerella, ðó÷åéíè-
êè Hydroptila, Halesus). Èìååò áëèçêèå àíàëîãè â Åâ-
ðîïåéñêîé Ðîññèè, õîòÿ ñðåäè âòîðîñòåïåííûõ âèäîâ
åñòü è âîñòî÷íîñèáèðñêèå.

Ëèìíîãåíîðèòðàëü (Shoenbaueria pusilla — Baetis
pseudothermicus — Orthocladiinae spp.). Ðàçâèâàåòñÿ
íà êàìíÿõ â ðó÷üÿõ è ìàëûõ ðåêàõ, âûòåêàþùèõ èç
êðóïíûõ ïðóäîâ, ñ îòíîñèòåëüíî òåïëîé è áîãàòîé
ôèòîïëàíêòîíîì âîäîé. Äîìèíèðóþò äîñòèãàþùèå
áîëüøîé ïëîòíîñòè ëè÷èíêè ìîøåê, ãëàâíûì îáðà-
çîì Shoenbaueria pusilla, ôèëüòðóþùèå ôèòîïëàíê-
òîí. Êðîìå òîãî, ñîîáùåñòâî êîìïëåêòóåò áîëåå òåï-
ëîâîäíûé âèä ïîäåíîê (B. pseudothermicus), â ìîùíûõ
îáðàñòàíèÿõ êàìíåé ìíîãî õèðîíîìèä ðîäà Ortho-
cladius è âñòðå÷àþòñÿ øàðîâêè Sphaerium westerlun-
di; îñòàëüíûå âèäû â öåëîì òèïè÷íû äëÿ ìåñòíîé
ýïèðèòðàëè.

Ôèòàëü

Ñîîáùåñòâà çàðîñëåé ìàêðîôèòîâ íà çàìåäëåí-
íîì òå÷åíèè.

Ýóôèòàëü (Lymnaea fragilis — Bithynia tentacu-
lata). Äîâîëüíî ðåäêîå â ðåãèîíå ñîîáùåñòâî, âñòðå-
÷àåòñÿ â ãóñòûõ çàðîñëÿõ ìàêðîôèòîâ â ðàâíèííûõ
ðåêàõ ñåâåðíîãî ñóáðåãèîíà. Ïðè äîâîëüíî áîëüøîì
âèäîâîì ðàçíîîáðàçèè ïðåîáëàäàþò áðþõîíîãèå ìîë-
ëþñêè ðîäîâ Lymnaea, Bithynia, Anisus. Èç âòîðî-
ñòåïåííûõ âèäîâ õàðàêòåðíû ïîäåíêè Cloeon dipte-
rum, ñòðåêîçû ðîäà Coenagrion, êëîïû (Plea minutis-
sima, Cymatia coleoptrata, Ilyocoris cimicoides) è æóêè
(Laccophilus minutus, Noterus crassicornis, Haliplus spp.
è äð.). Ñîîáùåñòâî óêîìïëåêòîâàíî âèäàìè åâðîïåé-
ñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ è ñõîäíî ñ ôèòàëüíûìè ñîîá-
ùåñòâàìè Âîñòî÷íîé Åâðîïû.

Ïåëàëü

Ãðóïïà ñîîáùåñòâ ìÿãêèõ (èëèñòûõ è ïåñ÷àíûõ)
ãðóíòîâ.

Ýïèïåëàëü (Fleuria lacustris — Sphaerium wester-
lundi — Pseudeupera spp. — Limnodrilus sp. — Crypto-
chironomus sp.). Ñîîáùåñòâî èëèñòûõ ãðóíòîâ ìàëûõ
ðåê íà ñëàáîì òå÷åíèè, èíîãäà â çàâîäÿõ. Ïðåîáëà-
äàþò øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå òàêñîíû õèðîíîìèä,
îëèãîõåò è ãîðîøèíîê, õîòÿ êîíêðåòíûé âèäîâîé ñî-
ñòàâ âåñüìà èçìåí÷èâ. Â Âîñòî÷íîé Åâðîïå ðàñïðî-
ñòðàíåíû ïîõîæèå ñîîáùåñòâà, íî îáû÷íî ñ äðóãèìè
(õîòÿ è áëèçêèìè) äîìèíèðóþùèìè âèäàìè.

Ïñàììîýïèïåëàëü (Dicranota bimaculata — Ephe-
mera orientalis — Pisidium amnicum — Odontomesa ful-
va — Prodiamesa olivacea). Ñîîáùåñòâî óìåðåííî çà-
èëåííîãî ïåñ÷àíîãî ãðóíòà ìàëûõ ðåê, óêîìïëåê-
òîâàíî â îñíîâíîì îáùåïàëåàðêòè÷åñêèìè âèäàìè
èíôàóíû; àíàëîãè÷íî ïîäìîñêîâíûì ñîîáùåñòâàì

ýòîãî áèîòîïà (çà èñêëþ÷åíèåì çàìåùåíèÿ âèäîâ â
ðîäå Ephemera).

Ðèïàëü

Ãðóïïà ñîîáùåñòâ, õàðàêòåðíàÿ äëÿ ñìåøàííûõ
ñóáñòðàòîâ âäîëü áåðåãîâîé ëèíèè ðåê è óêîìïëåê-
òîâàííàÿ ãëàâíûì îáðàçîì ýâðèáèîíòàìè èç äðóãèõ
êëàññîâ ñîîáùåñòâ.

Ðèçîðèïàëü (Halesus tesselatus — Baetis pseudo-
thermicus — Baetis vernus — Anabolia servata — Lim-
nephilus rhombicus). Ñîîáùåñòâî áåðåãîâîé êðîìêè
ïîäìûâàåìûõ áåðåãîâ, ãäå ñðåäè ñóáñòðàòîâ ïðåîá-
ëàäàíèþò êîðíè è ïîáåãè íàçåìíîé ðàñòèòåëüíîñòè.
Äîìèíèðóþò ðó÷åéíèêè-ëèìíåôèëèäû è ïëàâàþùèå
ïîäåíêè ðîäà Baetis; õàðàêòåðíûå äëÿ ðèçîðèïàëè
Ïîäìîñêîâüÿ ñòðåêîçû âñòðå÷àþòñÿ ðåäêî.

Ïåëîðèïàëü (Cloeon luteolum — Micronecta griseo-
la — Siphlonurus aestivalis). Ñîîáùåñòâî çàèëåííîé
òðàâÿíèñòîé ðàñòèòåëüíîñòè íà ïðèáðåæíûõ ìåëêî-
âîäüÿõ ïðè îñëàáëåííîì òå÷åíèè, ÷àñòî îáñûõàþùåé
ëåòîì. Ïðåîáëàäàþò ïîäâèæíûå ïîäåíêè è êëîïû åâ-
ðîïåéñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Àíàëîãè÷íîå ñîîáùåñòâî
èçâåñòíî äëÿ Ïîäìîñêîâüÿ.

Áèàëü

Òàê ìû íàçûâàåì êëàññ ñîîáùåñòâ, ñôîðìèðî-
âàííûõ íå íà îñíîâå êîíêðåòíîãî áèîòîïà, à â ðå-
çóëüòàòå âíåäðåíèÿ â âîäîòîê êàêîãî-ëèáî ýâðèáè-
îíòíîãî âèäà ìàêðîáåíòîñà, ñêëîííîãî ê îáðàçîâàíèþ
ïîïóëÿöèé âûñîêîé ïëîòíîñòè (îáû÷íî èç âûñøèõ
ðàêîîáðàçíûõ èëè ìîëëþñêîâ). Äëÿ òàêèõ ñîîáùåñòâ
õàðàêòåðíà âûñîêàÿ ñòåïåíü äîìèíèðîâàíèÿ, âûñî-
êàÿ ñòàáèëüíàÿ áèîìàññà è ñïîñîáíîñòü íàñåëÿòü ðàç-
ëè÷íûå áèîòîïû [6, 11].

Ãàììàðîáèàëü (Gammarus lacustris). Ñîîáùåñòâî
ðó÷üåâ è ìàëûõ ðåê ñåâåðíîãî ñóáðåãèîíà, ðàçâèâà-
åòñÿ íà ðàçëè÷íûõ ñóáñòðàòàõ, âñòðå÷àåòñÿ î÷åíü ÷àñ-
òî. Îòëè÷àåòñÿ ðåçêèì (îáû÷íî 60—90% ñóììàðíî-
ãî ìåòàáîëèçìà) äîìèíèðîâàíèåì áîêîïëàâà Gamma-
rus lacustris. Äðóãèå âèäû íå èãðàþò ñóùåñòâåííîé
ðîëè. Ïîäîáíûå ñîîáùåñòâà ðåäêè äëÿ ñðåäíåé ïîëî-
ñû Âîñòî÷íîé Åâðîïû, íî õàðàêòåðíû äëÿ åå þæíîé
(÷åðíîçåìíîé) ïîëîñû, è î÷åíü áëèçêèå ñîîáùåñòâà
(ñ äîìèíèðîâàíèåì äðóãèõ âèäîâ ðîäà Gammarus)
òèïè÷íû äëÿ íèçêîãîðíûõ ðàéîíîâ Êàâêàçà, Êðûìà,
Êàðïàò è äðóãèõ þæíîåâðîïåéñêèõ ðåãèîíîâ [10].

Îáñêàÿ ãàììàðîáèàëü (Gmelinoides fasciatus — Gam-
marus lacustris — Heptagenia fuscogrisea). Ðàçâèòî íà
çàèëåííûõ êîðíÿõ, òðàâå è äåòðèòå âäîëü áåðåãîâîé
ëèíèè Îáè, â îñíîâíîì óêîìïëåêòîâàíî äâóìÿ âè-
äàìè áîêîïëàâîâ-ãàììàðèä — ìåñòíûì Gammarus
lacustris è àêêëèìàòèçèðîâàííûì èç Áàéêàëà Gmeli-
noides fasciatus. Êàê è òèïè÷íàÿ ãàììàðîáèàëü, ýòî
ñîîáùåñòâî ñ âûñîêèì îáèëèåì è äîìèíèðîâàíèåì,
ñëàáî ïðèâÿçàíî ê êîíêðåòíîìó áèîòîïó.

Îáñêàÿ ìèçèäîáèàëü (Neomysis awatchensis —
Ephemera lineata). Õàðàêòåðíà äëÿ çàèëåííûõ ãàëå÷-
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íûõ ãðóíòîâ íà ìåëêîâîäüå Îáè, îòëè÷àåòñÿ ðåçêèì
äîìèíèðîâàíèåì àêêëèìàòèçèðîâàííîé ñ Äàëüíåãî
Âîñòîêà ìèçèäû Neomysis awatchensis. Ïðÿìûå àíà-
ëîãè â äðóãèõ ðåãèîíàõ íàì íåèçâåñòíû.

Çàêëþ÷åíèå: îñîáåííîñòè ñòðóêòóðû
ðåîôèëüíûõ ñîîáùåñòâ ðåãèîíà

Êàê âèäíî, îïèñàííûå ñîîáùåñòâà îáðàçóþò äâå
îñíîâíûå ãðóïïû, ðåãèîíàëüíûå îñîáåííîñòè êîòî-
ðûõ ïðîÿâëÿþòñÿ ïðèíöèïèàëüíî ïî-ðàçíîìó. Ïåð-
âàÿ ãðóïïà — ôèòî- è ïåëîôèëüíûå ñîîáùåñòâà,
â ñîñòàâå êîòîðûõ äîìèíèðóþò çàïàäíîïàëåàðêòè÷å-
ñêèå âèäû, è ñàìè ýòè ñîîáùåñòâà áëèçêè ê òàêî-
âûì Âîñòî÷íîé Åâðîïû. Âûÿâëåííûé ñïåêòð ðàçíî-
îáðàçèÿ ýòèõ ñîîáùåñòâ ñóùåñòâåííî ìåíüøå, ÷åì
â Ïîäìîñêîâüå; ýòî îáúÿñíÿåòñÿ îò÷àñòè íåäîñòàòî÷-
íûì îáúåìîì íàøèõ äàííûõ ïî Íîâîñèáèðñêîé îáë.
(íàïðèìåð, ïî÷òè íåò äàííûõ ïî ñðåäíèì ðåêàì), îò-
÷àñòè ëàíäøàôòíî-êëèìàòè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè
ðåãèîíà (â ÷àñòíîñòè, õóæå ðàçâèòû ïåñ÷àíûå ãðóíòû
íà äíå ðåê è çàðîñëè ìàêðîôèòîâ). Âòîðàÿ ãðóïïà —
ðèòðàëüíûå ñîîáùåñòâà, â êîòîðûõ äîìèíèðóþò âèäû
âîñòî÷íîïàëåàðêòè÷åñêîãî êîìïëåêñà. Îíè ðåçêî îò-
ëè÷àþòñÿ îò ñîîáùåñòâ àíàëîãè÷íûõ áèîòîïîâ Âîñ-
òî÷íîé Åâðîïû, â ïåðâóþ î÷åðåäü ïî âèäîâîìó ñîñòà-
âó, íî òàêæå è ïî ðîëè, âûïîëíÿåìîé îñíîâíûìè
ðèòðàëüíûìè ñåìåéñòâàìè è ðîäàìè. Íàïðèìåð, çäåñü
ðåçêî óñèëèâàþòñÿ ïîçèöèè ïîäåíîê ñåìåéñòâ Hep-
tageniidae, Ephemerellidae è ìîøåê Simuliidae; íî èñ-
÷åçàþò ìàññîâûå â Åâðîïå ìîëëþñêè Ancylus è ðÿä
ãðóïï ðó÷åéíèêîâ. Îñîáåííî ñïåöèôè÷íû òàê íàçû-
âàåìûå ëèìíîãåíîðèòðàëüíûå ñîîáùåñòâà ñ ðåçêèì
äîìèíèðîâàíåì ëè÷èíîê ìîøåê; ïî íåïîíÿòíîé íàì
ïðè÷èíå ìîøêè â Ñèáèðè ÷àñòî äîñòèãàþò âûñîêîé
÷èñëåííîñòè, à â Åâðîïå — íåò. È â êðåíàëè è â ðèò-
ðàëè Íîâîñèáèðñêîé îáë. ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ ëîêóñû
ñ âûñîêîé (3000—6000 ýêç./ì2) ïëîòíîñòüþ ëè÷èíîê
ìîøåê ðîäîâ Odagmia, Cnetha è Schoenbaueria.

Ìû ðàçäåëüíî îöåíèëè ôàóíèñòè÷åñêîå ñõîä-
ñòâî ñ ñîïðåäåëüíûìè ðåãèîíàìè äëÿ ôàóíèñòè÷å-
ñêèõ êîìïëåêñîâ ñîîáùåñòâ ðàçëè÷íûõ êëàññîâ. Äëÿ
ôàóíû ìÿãêèõ ãðóíòîâ, ìàêðîôèòîâ è ðèïàëè ñõîä-
ñòâî ñ öåíòðîì Åâðîïåéñêîé Ðîññèè ñîñòàâëÿåò â ñðåä-
íåì 0,91, ñ Àëòàåì — 0,44 è ñ Ïðèàìóðüåì — 0,25.
Äëÿ ôàóíû ðèòðàëè ýòè çíà÷åíèÿ ðàâíû ñîîòâåò-
ñòâåííî 0,28, 0,67 è 0,69. Òàêèì îáðàçîì, ôàóíèñòè-
÷åñêè ðèòðàëüíûå ñîîáùåñòâà îòíîñÿòñÿ ê Âîñòî÷-
íîé Ïàëåàðêòèêå, è ôîðìàëüíàÿ áèîãåîãðàôè÷åñêàÿ
ãðàíèöà çäåñü ëîêàëèçîâàíà ýêîëîãè÷åñêè — ìåæäó
ñîîáùåñòâàìè ìÿãêèõ ãðóíòîâ (çàïàäíûìè ïî ñòðóê-
òóðå è ôàóíå) è ðèòðàëüíûìè ñîîáùåñòâàìè (èìå-
þùèìè âîñòî÷íîïàëåàðêòè÷åñêóþ ïðèðîäó). Âïðî÷åì,
íåñêîëüêî åâðîïåéñêèõ âèäîâ âñå æå ïðîíèêàþò â
ìåñòíóþ ðèòðàëü è ïðèäàþò åé çàìåòíûå îòëè÷èÿ
îò òàêîâîé Àëòàÿ è áîëåå âîñòî÷íûõ ðåãèîíîâ.

Áèîãåîãðàôèÿ êðåíàëüíûõ (à òàêæå áèàëüíûõ) ñî-
îáùåñòâ íå ïîääàåòñÿ îäíîçíà÷íîé òðàêòîâêå. Â íèõ
çàïàäíûå è âîñòî÷íûå âèäû êîìáèíèðóþòñÿ â ðàçëè÷-
íûõ ïðîïîðöèÿõ, íî ÷àùå âñåãî äîìèíèðóåò ýâðèáè-
îíòíûé çàïàäíîïàëåàðêòè÷åñêèé áîêîïëàâ Gammarus
lacustris, ôîðìèðóÿ ñîáñòâåííûé òèï ñîîáùåñòâ (òàê
íàçûâàåìóþ ãàììàðîáèàëü). Ñîîáùåñòâà ñ äîìèíè-
ðîâàíèåì ðàçíûõ âèäîâ ðîäà Gammarus âñòðå÷àþòñÿ
ïî ðó÷üÿì è ìàëûì ðåêàì âñåãî þãà Ïàëåàðêòèêè,
ãëàâíûì îáðàçîì â ïðåäãîðüÿõ è íåâûñîêèõ ãîðàõ.
Êðîìå òîãî, â Íîâîñèáèðñêîé îáë. íå óäàëîñü âûÿâèòü
ýóêðåíàëüíûå (ðîäíèêîâûå) ñîîáùåñòâà; âîçìîæíî,
îíè î÷åíü ðåäêè èëè ñïåöèôè÷íî ëîêàëèçîâàíû.

Ñòðîãî ãîâîðÿ, ñðàâíåíèå ñîîáùåñòâ Íîâîñèáèð-
ñêîé îáë. ñ ïîäìîñêîâíûìè íå ïîçâîëÿåò ïîëíîñòüþ
îòäåëèòü áèîãåîãðàôè÷åñêèå ýôôåêòû îò ëàíäøàôò-
íî-êëèìàòè÷åñêèõ. Êàê ïîêàçàíî âûøå, ýòè ðåãèîíû
íå ðåçêî, íî çàìåòíî ðàçëè÷àþòñÿ ïî êëèìàòó, ðåëüåôó,
ãåîëîãèè è ãèäðîëîãèè âîäîòîêîâ. ×òîáû ïðîðàáî-
òàòü ýòîò âîïðîñ áîëåå êîððåêòíî, íóæíû äàííûå ïî
ðåîôèëüíûì ôàóíàì è ñîîáùåñòâàì äðóãèõ ðåãèîíîâ
óìåðåííîé çîíû, êîòîðûìè ìû ïîêà íå ðàñïîëàãàåì.
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MACROSCALE ECOTON EFFECTS FOR THE STREAM MACROBENTHIC
FAUNA AND COMMUNITIES OF THE EAST NOVOSIBIRSK REGION

M.V. Chertoprud, D.M. Palatov

We propose on the original data that the east part of the Novosibirsk region is boundary region
between Western and Eastern Palearñtiñ for the stream and river invertebrates. The western (Euro-
pean) faunistical elements are prevails in the flat areas, and the East-Siberian and western species
are widely coexistent in the Salair elevation. Moreover, the western species prevails in the soft-bot-
tom and phytal communities, and these communities are similar to the European. The East-Siberian
species prevails in the rhithral (hard-bottom) communities, and partly in krenal communities. We des-
cribe the 17 regional types of the stream communities.

Key words: macrobenthos, stream communities, biogeography, Novosibirsk region.
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ÏÎÄ ÂËÈßÍÈÅÌ ÃÈÄÐÀÇÈÄÀ ÌÀËÅÈÍÎÂÎÉ ÊÈÑËÎÒÛ

È.À. Òèõàíêîâ

(êàôåäðà ôèçèîëîãèè è èíòðîäóêöèè ðàñòåíèé
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Ïîêàçàíî, ÷òî ïðè îáðàáîòêå ñåìÿí ðàéãðàñà ãèäðàçèäîì ìàëåèíîâîé êèñëîòû ãëóáèíà

è äèàïàçîí ðåàêöèè îñíîâíûõ ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ âîçðàñòàþò ñ óâåëè÷åíèåì ïîðÿäêîâîãî

íîìåðà ëèñòà è îïðåäåëÿþòñÿ ñòàäèåé åãî ðàçâèòèÿ íà ìîìåíò àïïëèêàöèè ïðåïàðàòà. Óñòàíîâ-

ëåíî, ÷òî èçìåíåíèå ïðîäîëæèòåëüíîñòè îáðàáîòêè áîëåå ýôôåêòèâíî, ÷åì óâåëè÷åíèå êîí-

öåíòðàöèè ïðåïàðàòà, è ìîæåò ïðèâîäèòü êàê ê óãíåòåíèþ, òàê è ê óñèëåíèþ ðàçâèòèÿ ëèñòà è

åãî ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû. Îáñóæäàåòñÿ ñâÿçü ìåæäó àíàòîìè÷åñêèìè èçìåíåíèÿìè ñòðóêòóðû

ëèñòà ïîä äåéñòâèåì ÃÌÊ è ðàáîòîé ãåíîìà.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ïðîâîäÿùàÿ ñèñòåìà, ôëîýìà, êñèëåìà, ìîðôîãåíåç, ãèäðàçèä ìàëåèíîâîé
êèñëîòû, ðàéãðàñ.

Èçó÷åíèå çàêîíîìåðíîñòåé ôîðìèðîâàíèÿ òêàíåé
è îðãàíîâ ðàñòèòåëüíûõ îðãàíèçìîâ ÿâëÿåòñÿ îäíîé
èç íàèáîëåå àêòóàëüíûõ çàäà÷ ôèçèîëîãèè ðàñòåíèé.
Òàêèå èññëåäîâàíèÿ îòêðûâàþò âîçìîæíîñòü óïðàâ-
ëåíèÿ ïðîöåññîì ìîðôîãåíåçà, ÷òî ïîçâîëÿåò ïîëó-
÷àòü îðãàíèçìû ñ æåëàåìûìè ñâîéñòâàìè. Ðåàëèçî-
âàòü ýòîò ïîäõîä ìîæíî, îáðàáàòûâàÿ ðàñòåíèÿ ôè-
çèîëîãè÷åñêè àêòèâíûìè âåùåñòâàìè â îïðåäåëåííûå
ìîìåíòû èõ ðàçâèòèÿ [1, 2]. Ãëóáèíà òàêèõ ïðåîáðà-
çîâàíèé çàâèñèò îò ñïîñîáà âîçäåéñòâèÿ íà ðåãóëÿòîð-
íûå ñèñòåìû, åãî èçáèðàòåëüíîñòè è ñèëû, à òàêæå
îò ñîñòîÿíèÿ ñàìîãî ðàñòåíèÿ íà ìîìåíò îáðàáîòêè.

Îäíèì èç èíñòðóìåíòîâ òàêîãî âîçäåéñòâèÿ ìî-
ãóò áûòü âåùåñòâà, îêàçûâàþùèå âëèÿíèå íà ãåíåòè-
÷åñêóþ ñèñòåìó ðåãóëÿöèè. Ïîñêîëüêó ñàì ïî ñåáå
ìîðôîãåíåç ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì ïîñëåäîâàòåëüíîãî
ïåðåêëþ÷åíèÿ ãåíîâ [3], òî ðåçóëüòàò îáðàáîòêè áó-
äåò âî ìíîãîì îïðåäåëÿòüñÿ âðåìåíåì è ïðîäîëæè-
òåëüíîñòüþ àïïëèêàöèè ïðåïàðàòà.

Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿþò ïðîâîäÿùèå ïó÷-
êè, òàê êàê èõ ðàçâèòèå êîíòðîëèðóåòñÿ ðàçíûìè
ãðóïïàìè ãåíîâ, êîòîðûå ïîñëåäîâàòåëüíî âêëþ÷à-
þòñÿ â ýòîò ïðîöåññ, íà÷èíàÿ ñ ìîìåíòà çàêëàäêè
ïðèìîðäèÿ è çàêàí÷èâàÿ ôîðìèðîâàíèåì ñòðóêòóðû
ìåçîôèëëà, ïðèñóùåãî ðàçâèòûì ëèñòîâûì ïëàñòèí-
êàì [3]. Ñëåäóåò òàêæå ó÷èòûâàòü, ÷òî â îáêëàäêàõ
ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ ñèíòåçèðóåòñÿ ìèêðîÐÍÊ, êî-
òîðàÿ ïðèíèìàåò íåïîñðåäñòâåííîå ó÷àñòèå â ìîð-
ôîãåíåçå è ðîëü êîòîðîé â ýòîì ïðîöåññå îñòàåòñÿ
åùå íåäîñòàòî÷íî èçó÷åííîé [4]. Êðîìå òîãî, ïóòåì
èçìåíåíèÿ ñòðîåíèÿ òðàíñïîðòíîé ñèñòåìû ìîæíî
êîñâåííî âëèÿòü íà ðàçâèòèå è ôóíêöèîíèðîâàíèå
äðóãèõ ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ ðàñòåíèé.

Öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû áûëî èçó÷åíèå âîç-
ìîæíîñòåé ðåãóëÿöèè ôîðìèðîâàíèÿ ïðîâîäÿùèõ
ïó÷êîâ â ëèñòüÿõ Lolium perenne L. ïóòåì ïðåäâàðè-
òåëüíîé îáðàáîòêè ñåìÿí ñëàáûì ìóòàãåíîì — ãèä-
ðàçèäîì ìàëåèíîâîé êèñëîòû (ÃÌÊ).

Îáúåêòû è ìåòîäû

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ ñòàëà ïðîâîäÿùàÿ ñèñ-
òåìà òðåõ ïåðâûõ ëèñòüåâ ðàéãðàñà (L. perenne), íà-
÷èíàþùèõ ñâîå ôîðìèðîâàíèå â ðàçíûå ïåðèîäû
îíòîãåíåçà [5]. Â êà÷åñòâå èíñòðóìåíòà âîçäåéñòâèÿ
íà ãåííóþ ñèñòåìó ðåãóëÿöèè áûë âûáðàí ãèäðàçèä
ìàëåèíîâîé êèñëîòû — ïðåïàðàò, îáëàäàþùèé ñëà-
áûìè ìóòàãåííûìè è êëàñòîãåííûìè ñâîéñòâàìè [6].
Âûáîð L. perenne îáóñëîâëåí òåì, ÷òî ýòî ðàñòåíèå
èìååò îïðåäåëåííûå ïðåèìóùåñòâà ïî ñðàâíåíèþ ñ
òðàäèöèîííî èñïîëüçóåìûìè â èññëåäîâàíèÿõ àðà-
áèäîïñèñîì, ðèñîì, êóêóðóçîé è äð. [7].

Îïûòû ïðîâîäèëèñü íà ñîðòàõ Rapid è Saki-
ni, îòëè÷àþùèõñÿ äðóã îò äðóãà ïî ðåàêöèè íà
ÃÌÊ [8]. Ðàñòâîðû ïðåïàðàòà ãîòîâèëèñü â êîíöåíò-
ðàöèè 0,0005 è 0,008%. Îáðàáîòêà ñåìÿí ïðîâî-
äèëàñü â òå÷åíèå 24 è 48 ÷. Äëÿ êîíòðîëÿ ñåìåíà
âûäåðæèâàëèñü â äèñòèëëÿòå. Óñëîâèÿ îáðàáîòêè,
âûðàùèâàíèÿ ðàñòåíèé è ìåòîäèêà ïîäãîòîâêè ïðå-
ïàðàòîâ ê ìèêðîñêîïèè îïèñàíû ðàíåå [8]. Ïîñòî-
ÿííûå ïðåïàðàòû èçó÷àëèñü íà ìèêðîñêîïå “Áèîëàì”
ñ ìèêðîôîòîíàñàäêîé ÌÔÍ-12. Ïîñëå îöèôðîâêè
èçîáðàæåíèÿ ïðîâîäèëàñü ìîðôîìåòðèÿ ñ èñïîëü-
çîâàíèåì ïðîãðàììû ImageJ. Îïðåäåëÿëàñü ïëîùàäü
öåíòðàëüíîãî è ëàòåðàëüíîãî ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ, èõ
âíåøíèõ îáêëàäîê, à òàêæå ïðîâîäÿùèõ ýëåìåíòîâ
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êñèëåìû è ôëîýìû. Ñòàòèñòè÷åñêàÿ îá-
ðàáîòêà ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ îñó-
ùåñòâëÿëàñü â ïðîãðàììå Statistica 6.0.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Â ëèñòüÿõ L. perenne îáû÷íî íà-
õîäèòñÿ ïÿòü ïðîäîëüíûõ ïðîâîäÿùèõ
ïó÷êîâ, îòëè÷àþùèõñÿ ìåæäó ñîáîé ðàç-
ìåðàìè è ñòåïåíüþ ðàçâèòèÿ ñòðóêòóð-
íûõ ýëåìåíòîâ. Íàèáîëåå ðàçâèò öåíò-
ðàëüíûé ïó÷îê. Îí ôîðìèðóåòñÿ ðàíüøå
äðóãèõ [5] è äîñòèãàåò íàèáîëåå âûñî-
êîãî óðîâíÿ äèôôåðåíöèàöèè. Ëàòå-
ðàëüíûé ïó÷îê çíà÷èòåëüíî ìåíüøåãî
äèàìåòðà, à íà åãî ïîïåðå÷íûõ ñðåçàõ èíîãäà òÿæåëî
èäåíòèôèöèðîâàòü îòäåëüíûå òèïû êëåòîê. Ðàñïîëî-
æåííûé ìåæäó íèìè 2-é ïó÷îê ÷ðåçâû÷àéíî ñëàáî
äèôôåðåíöèðîâàí. Êðîìå òîãî, â çåðíîâêàõ L. peren-
ne íàõîäÿòñÿ äâà ëèñòà, íà÷àâøèõ ñâîå ôîðìèðîâà-
íèå â ýìáðèîíàëüíîì ïåðèîäå, à òðåòèé ïðåäñòàâ-
ëåí òîëüêî ñëàáî ðàçâèòûì ïðèìîðäèåì [5]. Âñå ýòî
äàåò âîçìîæíîñòü ïðåäïîëîæèòü, ÷òî âàðüèðîâàíèå
ïðîäîëæèòåëüíîñòè îáðàáîòêè ïðåïàðàòîì ïðèâåäåò
ê òîìó, ÷òî ïîä âîçäåéñòâèåì ÃÌÊ îêàæóòñÿ ðàçíûå
ãðóïïû ãåíîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ôîðìèðîâàíèå ïðî-
âîäÿùåé ñèñòåìû â îòäåëüíûõ ëèñòüÿõ è èõ ÷àñòÿõ.

Ïåðâûì ñâèäåòåëüñòâîì ïðàâèëüíîñòè òàêîãî ïîä-
õîäà ñòàë ôàêò èçìåíåíèÿ êîëè÷åñòâà ïðîâîäÿùèõ
ïó÷êîâ â çàâèñèìîñòè îò êîíöåíòðàöèè ðàñòâîðà ÃÌÊ
è ïðîäîëæèòåëüíîñòè åãî àïïëèêàöèè (òàáë. 1).

Ýòè äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî 1-é ëèñò îêàçàëñÿ
íå÷óâñòâèòåëüíûì ê äåéñòâèþ ïðåïàðàòà, à íàèáîëåå
çíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ ïðîèçîøëè â 3-ì ëèñòå, êî-
òîðûé íà ìîìåíò îáðàáîòêè åùå íå íà÷àë ôîðìèðî-
âàòüñÿ. Ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå çàíèìàåò 2-é ëèñò,
ó êîòîðîãî êîëè÷åñòâî ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ óâåëè÷è-
âàëîñü òîëüêî â ñëó÷àå èíòåíñèâíîé îáðàáîòêè ñå-
ìÿí, ïðåäïîëàãàþùåé ñî÷åòàíèå âûñîêîé êîíöåíòðà-
öèè ïðåïàðàòà è äëèòåëüíîé 48-÷àñîâîé îáðàáîòêè.
Â 3-ì ëèñòå íàáëþäàëîñü âîçðàñòàíèå êîëè÷åñòâà ïó÷-
êîâ óæå ïðè èñïîëüçîâàíèè íèçêîé êîíöåíòðàöèè
ÃÌÊ â òå÷åíèå 24 ÷ (ñîðò Sakini). Âñå ýòè èçìåíåíèÿ
ñâîäèëèñü ê ñòàáèëüíîìó ôîðìèðîâàíèþ ÷ðåçâû÷àé-
íî ñëàáî äèôôåðåíöèðîâàííîãî ïó÷êà ìàëîãî äèàìåò-
ðà â êðàéíåé äèñòàëüíîé çîíå ëèñòîâîé ïëàñòèíêè,
ñðàçó çà ëàòåðàëüíûì ïó÷êîì. Íàèáîëåå ïîðàçèòåëü-
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Êîëè÷åñòâî ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ â ëèñòüÿõ L. perenne

Ñîðò Ëèñò
Âàðèàíò îáðàáîòêè

êîíòðîëü ÃÌÊ 0,0005 ½ 24 ÃÌÊ 0,008 ½ 24 ÃÌÊ 0,008 ½ 48

Rapid

1-é 5 5 5 5

2-é 5—6 5—6 5—6 6

3-é 5—6 5—6 6 9

Sakini

1-é 3—4 3—4 3—4 3—4

2-é 5 5 5 6

3-é 5 6 6 6

Ïîïåðå÷íûå ñðåäû 3-ãî ëèñòà L. perenne copma Rapid. Îá. 8õ; îê. 7õ



íûé ðåçóëüòàò áûë ïîëó÷åí äëÿ 3-ãî ëèñòà ñîðòà Ra-
pid: ïðè èíòåíñèâíîé îáðàáîòêå êîëè÷åñòâî ïó÷êîâ
âîçðîñëî äî äåâÿòè (ðèñóíîê). Âñå îíè áûëè ìàëîãî
äèàìåòðà è ñëàáî äèôôåðåíöèðîâàíû.

Òàêèì îáðàçîì, ïðåïàðàò íàèáîëåå ýôôåêòèâåí
òîãäà, êîãäà åãî àïïëèêàöèÿ ñîâïàäàåò ñ íà÷àëü-
íûìè ýòàïàìè ôîðìèðîâàíèÿ/ðàçâèòèÿ ïðèìîðäèÿ
3-ãî ëèñòà. Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî ìåñòî çàêëàäêè ïðî-
âîäÿùèõ ïó÷êîâ ó îäíîäîëüíûõ îïðåäåëÿåòñÿ èìåí-
íî â ýòîò ìîìåíò ðàáîòîé ãåíîâ PNH [3], êîòîðûå
íåñêîëüêî ïîçäíåå ïåðåõîäÿò â ñîñòîÿíèå ìîë÷àíèÿ,
à âìåñòî íèõ ïîäêëþ÷àþòñÿ ãåíû ãðóïïû TERMI-
NAL EAR 1, KNOX è äð. [3, 9], îïðåäåëÿþùèå õà-
ðàêòåð ðàçâèòèÿ îòäåëüíûõ ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ,
íî íå ñàìó âîçìîæíîñòü ïîÿâëåíèÿ ïó÷êà. Ïîýòî-
ìó ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â 1-ì ëèñòå L. perenne
íà ìîìåíò îáðàáîòêè ýêñïðåññèÿ ãåíîâ òèïà PNH
óæå çàâåðøèëàñü. Îòñóòñòâóåò îíà è âî 2-ì ëèñòå, íî
âîçìîæíî, ÷òî ïðè îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ íåêîòî-

ðûå èç ýòèõ ãåíîâ ìîãóò îêàçàòüñÿ ïîä âîçäåéñòâèåì
ÃÌÊ. Â 3-ì ëèñòå ýòè ãåíû íàõîäÿòñÿ â àêòèâíîì
ñîñòîÿíèè, áëàãîäàðÿ ÷åìó äîñòóïíû ìîëåêóëàì ÃÌÊ.
×òî êàñàåòñÿ ìåæñîðòîâûõ îòëè÷èé ïî 3-ìó ëèñòó,
òî èõ ìîæíî îáúÿñíèòü, èñõîäÿ èç âðåìåííûõ ðàç-
ëè÷èé â çàêëàäêå ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ ó Rapid è Sa-
kini è ãåíåòè÷åñêè îáóñëîâëåííîé ÷óâñòâèòåëüíîñòè
ê ïðåïàðàòó.

Äëÿ àíàëèçà ðåàêöèè îòäåëüíûõ òêàíåé íà äåéñò-
âèå ÃÌÊ óäîáíî ïîëüçîâàòüñÿ íå àáñîëþòíûìè âåëè-
÷èíàìè ïëîùàäè ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ íà ïîïåðå÷-
íûõ ñðåçàõ, à îòíîñèòåëüíûìè. Äëÿ ýòîãî ââîäèòñÿ
êîýôôèöèåíò ôèçèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè ïðåïàðà-
òà (ÊÔÀ), êîòîðûé îïðåäåëÿåòñÿ äåëåíèåì ïëîùà-
äè êîíêðåòíîé ñòðóêòóðû â îïûòíîì âàðèàíòå ê åå
ïëîùàäè â êîíòðîëå [10].

Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû (òàáë. 2) äåìîíñòðèðóþò
çàâèñèìîñòü ðåàêöèè ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû îò ñïîñî-
áà îáðàáîòêè ñåìÿí, ñòàäèè ðàçâèòèÿ ïðîâîäÿùèõ
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Òàáëèöà 2

Êîýôôèöèåíò ôèçèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè ÃÌÊ ïî îòíîøåíèþ ê ïðîâîäÿùèì ïó÷êàì L. perenne

Ëèñò Ñîðò Ïàðàìåòð

Âàðèàíò îáðàáîòêè

ÃÌÊ 0,0005 ½ 24 ÃÌÊ 0,008 ½ 24 ÃÌÊ 0,008 ½ 48

öåíòð. ïó÷îê ëàòåð. ïó÷îê öåíòð. ïó÷îê ëàòåð. ïó÷îê öåíòð. ïó÷îê ëàòåð. ïó÷îê

1-é

Rapid

Âåñü ïó÷îê 0,85 0,89 0,85 1,12 0,87 0,86

Îáêëàäêà ïó÷êà 0,88 0,66 0,91 0,75 0,98 0,88

Êñèëåìà 0,95 0,94 0,81 1,64 1,03 0,95

Ôëîýìà 0,85 0,61 0,70 0,52 1,02 0,54

Sakini

Âåñü ïó÷îê 0,94 0,82 0,77 0,78 0,85 0,63

Îáêëàäêà ïó÷êà 0,75 0,75 0,73 0,75 0,86 0,72

Êñèëåìà 0,81 0,58 0,70 0,50 0,51 0,29

Ôëîýìà 0,78 0,73 0,59 0,57 0,45 0,57

2-é

Rapid

Âåñü ïó÷îê 1,15 0,74 1,08 0,85 1,00 1,06

Îáêëàäêà ïó÷êà 0,93 1,11 0,92 1,41 0,85 1,66

Êñèëåìà 0,96 — 0,82 — 0,90 —

Ôëîýìà 1,28 0,81 1,42 0,87 1,09 0,72

Sakini

Âåñü ïó÷îê 0,67 1,16 0,99 1,24 0,85 0,97

Îáêëàäêà ïó÷êà 0,60 0,99 0,92 0,93 0,81 0,79

Êñèëåìà 0,69 — 0,94 — 0,79 —

Ôëîýìà 0,60 0,75 0,82 1,05 0,78 1,01

3-é

Rapid

Âåñü ïó÷îê 0,97 0,76 1,02 0,69 1,35 —

Îáêëàäêà ïó÷êà 1,07 1,28 1,20 1,09 1,12 —

Êñèëåìà 0,64 — 0,85 — 1,39 —

Ôëîýìà 0,83 0,82 0,83 0,57 1,50 —

Sakini

Âåñü ïó÷îê 1,02 0,92 1,03 0,96 0,88 0,89

Îáêëàäêà ïó÷êà 0,79 1,02 0,94 1,29 0,63 0,85

Êñèëåìà 0,96 0,88 1,00 0,88 0,70 0,71

Ôëîýìà 0,83 0,71 1,13 1,24 0,95 0,99



ïó÷êîâ è ëèñòüåâ íà ìîìåíò àïïëèêàöèè ïðåïàðàòà,
à òàêæå ñîðòîâûõ îñîáåííîñòåé ðàñòåíèé.

Â ïåðâóþ î÷åðåäü íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî èíî-
ãäà ñòðóêòóðíûé ýëåìåíò ìîæåò ðåàãèðîâàòü òîëüêî
íà ñàìî ïðèñóòñòâèå ÃÌÊ, íî íå íà èçìåíåíèå åãî
êîíöåíòðàöèè èëè ïðîäîëæèòåëüíîñòü îáðàáîòêè. Ýòî
êàñàåòñÿ, íàïðèìåð, öåíòðàëüíîãî ïó÷êà 1-ãî ëèñòà
Rapid, ïëîùàäü êîòîðîãî óìåíüøèëàñü ïðèáëèçèòåëü-
íî íà 15%. Ïîäîáíóþ ðèãèäíîñòü ïðîÿâëÿåò â ýòîì
ëèñòå òîãî æå ñîðòà ìåíåå äèôôåðåíöèðîâàííûé ëà-
òåðàëüíûé ïó÷îê. Îäíàêî ïðè îïðåäåëåííîé êîíöåíò-
ðàöèè ÃÌÊ (0,008%) è íåïðîäîëæèòåëüíîé îáðàáîò-
êå íàáëþäàëîñü óâåëè÷åíèå åãî ðàçìåðîâ ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ êîíòðîëåì íà 12%. Äëèòåëüíàÿ îáðàáîòêà
òàêîé ýôôåêò íèâåëèðîâàëà. Âåðîÿòíî, äëÿ äîñòèæå-
íèÿ ïîëîæèòåëüíîãî ðåçóëüòàòà íåîáõîäèìà òî÷íàÿ
ïîäáîðêà êîíöåíòðàöèè è óçêèé âðåìåííîé èíòåð-
âàë îáðàáîòêè, ÷òî, âåðîÿòíî, ñâÿçàíî ñ ïîñëåäîâà-
òåëüíîé ðàáîòîé ãåíîâ â îíòîãåíåçå. Äëÿ ñîðòà Sakini
õàðàêòåðíà áîëüøàÿ ëàáèëüíîñòü ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ
1-ãî ëèñòà, îñîáåííî ìåíåå äèôôåðåíöèðîâàííîãî ëà-
òåðàëüíîãî. Îäíàêî ñ ïîâûøåíèåì ïîðÿäêîâîãî íî-
ìåðà ëèñòà íàáëþäàëîñü îòñóòñòâèå ðåàêöèè ëèáî íà
èçìåíåíèå êîíöåíòðàöèè ÃÌÊ (ôëîýìà öåíòðàëüíîãî
ïó÷êà 3-ãî ëèñòà Rapid), ëèáî íà ïðîäîëæèòåëüíîñòü
îáðàáîòêè (ôëîýìà ëàòåðàëüíîãî ïó÷êà 2-ãî ëèñòà Sa-
kini). Êàê ïðàâèëî, èçìåíåíèå ïðîäîëæèòåëüíîñòè àï-
ïëèêàöèè áûëî áîëåå ýôôåêòèâíûì, ÷åì èçìåíåíèå
êîíöåíòðàöèè, ÷òî ìàêñèìàëüíî ïðîÿâèëîñü â 3-ì ëèñ-
òå îáîèõ ñîðòîâ, êîòîðûé â ìîìåíò îáðàáîòêè, â îò-
ëè÷èå îò ïåðâûõ äâóõ ëèñòüåâ, áûë ïðåäñòàâëåí ïðè-
ìîðäèåì. Ó÷èòûâàÿ ïîëó÷åííûå ðàííåå ðåçóëüòàòû [8],
ñâîäèòü óâåëè÷åíèå ïðîäîëæèòåëüíîñòè îáðàáîòêè
ê ïðîñòîìó ïîâûøåíèþ ñîäåðæàíèÿ ïðåïàðàòà â òêà-
íÿõ íåëüçÿ.

Êîíöåíòðàöèÿ 0,008% ÿâëÿåòñÿ ïîðîãîâîé, åå ïðå-
âûøåíèå âåäåò ê ðåçêîìó óãíåòåíèþ ðàçâèòèÿ íåçàâè-
ñèìî îò äëèòåëüíîñòè àïïëèêàöèè ÃÌÊ è ñîðòîâûõ
îñîáåííîñòåé ðàñòåíèé [8]. Ñëåäñòâèåì äëèòåëüíîé
(48-÷àñîâîé) îáðàáîòêè ýòèì ðàñòâîðîì áûë ñëàáûé
ðåòàðäàíòíûé ýôôåêò (Sakini), óñèëèâàþùèéñÿ ñ ïî-
âûøåíèåì ïîðÿäêîâîãî íîìåðà ëèñòà, íî òàêæå íàáëþ-
äàëàñü çíà÷èòåëüíàÿ ñòèìóëÿöèÿ ðàçâèòèÿ (3-é ëèñò
Rapid). Âàæíûì ìîìåíòîì ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî ñ âîç-
ðàñòàíèåì ïîðÿäêîâîãî íîìåðà ëèñòà óâåëè÷èâàåòñÿ
ðàçíîîáðàçèå è äèàïàçîí ðåàêöèè íà ÃÌÊ. Òî åñòü
ïðåïàðàò íàèáîëåå ýôôåêòèâåí ïðè åãî ïðèìåíåíèè
íà ðàííèõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ îðãàíîâ.

×òî êàñàåòñÿ ïðîâîäÿùèõ ýëåìåíòîâ êñèëåìû è
ôëîýìû, òî èõ ðåàêöèÿ ÷àñòî íå ÿâëÿåòñÿ èäåíòè÷-

íîé. Â çàâèñèìîñòè îò ñïîñîáà îáðàáîòêè áîëåå ñè-
ëüíîå âëèÿíèå èñïûòûâàëà èëè êñèëåìà, èëè ôëîý-
ìà. Åñëè ñðàâíèâàòü ðåàêöèþ ýòèõ òêàíåé íà ÃÌÊ
â îòäåëüíûõ ëèñòüÿõ, òî â 1-ì è 3-ì èõ ïëîùàäü íà
ïîïåðå÷íûõ ñðåçàõ êàê â öåíòðàëüíîì, òàê è â ëàòå-
ðàëüíîì ïó÷êå èçìåíÿëàñü îäèíàêîâî — óìåíüøàëàñü
èëè âîçðàñòàëà. Íî äëÿ 2-ãî ëèñòà áûëî õàðàêòåðíî
óñèëåíèå ðàçâèòèÿ, íàïðèìåð, ôëîýìû â îäíîì ïó÷-
êå è åãî óãíåòåíèå â äðóãîì. Ýòî ìîæåò ñâèäåòåëü-
ñòâîâàòü î òîì, ÷òî ãåíû, îòâå÷àþùèå çà ôîðìèðîâà-
íèå ôëîýìû, íàèáîëåå óÿçâèìû ïî îòíîøåíèþ ê ÃÌÊ
â òîì óçêîì âðåìåííîì èíòåðâàëå, â êîòîðîì íàõî-
äèëñÿ 2-é ëèñò íà ìîìåíò îáðàáîòêè.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ïðè çíà÷èòåëüíîì óìåíü-
øåíèè ïëîùàäè ýòèõ äâóõ òêàíåé ïëîùàäü ñàìîãî
ïó÷êà ìîæåò èçìåíèòüñÿ â çíà÷èòåëüíî ìåíüøåé ñòå-
ïåíè (öåíòðàëüíûé ïó÷îê 3-ãî ëèñòà îáîèõ ñîðòîâ).
Ýòî óêàçûâàåò íà îñîáóþ ðîëü ïàðåíõèìíûõ ýëåìåí-
òîâ è âíóòðåííåé îáêëàäêè â ñòàáèëèçàöèè ðàçìåðîâ
ïó÷êà. Òàêîé ðåçóëüòàò ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î
çàùèòíîé ðåàêöèè ðàñòåíèÿ íà äåéñòâèå ÷óæåðîäíî-
ãî ôàêòîðà, ÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ íà àíàòîìè÷åñêîì óðîâ-
íå. Ýòîò ýôôåêò îòñóòñòâóåò â 3-ì ëèñòå ïðè äëè-
òåëüíîé îáðàáîòêå ñåìÿí. Î÷åâèäíî, ÷òî 48-÷àñîâàÿ
îáðàáîòêà äåñòàáèëèçèðóåò ñèñòåìû ðåãóëÿöèè ìîð-
ôîãåíåçà òåì ñèëüíåå, ÷åì áîëüøå ïîðÿäêîâûé íîìåð
ëèñòà. Ó ñîðòà Sakini òàêàÿ äåñòàáèëèçàöèÿ ïðîÿâè-
ëàñü â ñèëüíîì óãíåòåíèè ðàçâèòèÿ, à ó ñîðòà Rapid —
â ÷ðåçâû÷àéíî èíòåíñèâíîì ðàçâèòèè 3-ãî ëèñòà [8]
è åãî ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ.

Òàêèì îáðàçîì, ïðîâåäåííûå èññëåäîâàíèÿ ïî-
êàçàëè, ÷òî ïðèìåíåíèå ÃÌÊ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ôîð-
ìèðîâàíèÿ îðãàíîâ è òêàíåé ïðèâîäèò ê áîëåå çíà-
÷èòåëüíûì ïåðåñòðîéêàì èõ ñòðóêòóðû, ÷åì íà áîëåå
ïîçäíèõ ýòàïàõ, ÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ â óâåëè÷åíèè êîëè-
÷åñòâà ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ, óâåëè÷åíèè ãëóáèíû è
øèðèíû äèàïàçîíà ðåàêöèè òêàíåé, ñ âîçðàñòàíèåì
ïîðÿäêîâîãî íîìåðà ëèñòà. Äëÿ äîñòèæåíèÿ ìàêñè-
ìàëüíîãî ýôôåêòà íåîáõîäèìà òî÷íàÿ ïîäáîðêà èí-
òåðâàëà îáðàáîòêè ïðåïàðàòîì. Òàê, íàèáîëåå çíà÷è-
òåëüíûå èçìåíåíèÿ êîëè÷åñòâà ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ
ïðîèçîøëè â 3-ì ëèñòå, à íàèáîëüøåå ðàçíîîáðàçèå
ðåàêöèè ïðîâîäÿùèõ ýëåìåíòîâ íàáëþäàëîñü âî 2-ì.
Îïðåäåëåííûå ñòðóêòóðû ìîãóò ïðîÿâëÿòü èíäèôôå-
ðåíòíîñòü ïî îòíîøåíèþ ê èçìåíåíèþ êîíöåíòðà-
öèè ÃÌÊ è/èëè ïðîäîëæèòåëüíîñòè îáðàáîòêè. Íî
íàèáîëåå ãëóáîêèå èçìåíåíèÿ ïðîèçîøëè â 3-ì ëèñ-
òå ïðè 48-÷àñîâîé àïïëèêàöèè ÃÌÊ. Ïðè ýòîì äëÿ
ñîðòà Rapid íàáëþäàëîñü óñèëåíèå ðàçâèòèÿ, à äëÿ
Sakini — åãî óãíåòåíèå.
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ANATOMICAL PECULIARITIES OF VASCULAR SYSTEM OF LOLIUM PERENNE L.
LEAVES, GROWING UNDER MALEIC HYDRAZIDE INFLUENCE

I.À. Òikhankov

It was founded, that ryegrass seeds treatment by maleic hydrazide leads to deep and different
transformation of basic structural components of leaves anatomy. The results of this transformation
depend from leave development stage and increase with growing of leave number. The prolongation
of treatment is more efficient than increasing of drug concentration and may as suppress the deve-
lopment of leaves and there vascular system so promote one. The connection between leaf anatomy
transformation after maleic hydrazide treatment and genome function was discussed.

Key words: vascular system, phloem, xylem, morphogenesis, maleic hydrazide, ryegrass.
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ÑÒÐÎÅÍÈÅ ÏÎÊÐÎÂÎÂ ÒÅËÀ KAMPTOZOA
ÍÀ ÏÐÈÌÅÐÅ ÂÈÄÀ BARENTSIA DISCRETA BUSK, 1886

À.Î. Áîðèñàíîâà, Â.Â. Ìàëàõîâ

(êàôåäðà çîîëîãèè áåñïîçâîíî÷íûõ; e-mail: borisanovaao@mail.ru)

Èññëåäîâàíî ñòðîåíèå ïîêðîâîâ òåëà êîëîíèàëüíîãî âèäà Barentsia discreta. Ïîêðîâû
íà áîëüøåì ñâîåì ïðîòÿæåíèè ïðåäñòàâëåíû îäíîñëîéíûì íåðåñíè÷íûì ýïèòåëèåì, îäåòûì
ñëîåì ìèêðîâèëëÿðíîé êóòèêóëû. Äíî àòðèàëüíîé ïîëîñòè è ôðîíòàëüíàÿ ïîâåðõíîñòü ùóïà-
ëåö âûñòëàíû ðåñíè÷íûì ýïèäåðìèñîì, ïîêðûòûì ïðîòîêóòèêóëîé. Â ýïèäåðìèñå ïðèñóòñò-
âóþò ÷óâñòâèòåëüíûå è ñåêðåòîðíûå êëåòêè.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: Kamptozoa, Lophotrochozoa, êóòèêóëà, ýïèäåðìèñ, ïîêðîâû òåëà.

Ñèñòåìàòè÷åñêîå ïîëîæåíèå Kamptozoa â ïðå-
äåëàõ æèâîòíîãî öàðñòâà äî ñèõ ïîð îñòàåòñÿ íå äî
êîíöà îïðåäåëåííûì. Èññëåäîâàòåëè ðàçíûõ ëåò ñáëè-
æàëè ïðåäñòàâèòåëåé äàííîãî òàêñîíà ñ ìíîãèìè
ãðóïïàìè, â òîì ÷èñëå ñ ìøàíêàìè [1], àííåëèäàìè [2],
ìîëëþñêàìè [3], öèêëèîôîðàìè [4]. Â ïîñëåäíèå
ãîäû âñå áîëüøóþ ïîïóëÿðíîñòü ïðèîáðåòàåò âû-
ñêàçàííàÿ â êîíöå XX â. ýêäèçîçîéíî-ëîôîòðîõîçîé-
íàÿ òåîðèÿ, â ñîîòâåòñòâèè ñ êîòîðîé Kamptozoa
îòíîñÿòñÿ ê ãðóïïå Lophotrochozoa — æèâîòíûõ, èìå-
þùèõ ëè÷èíêó òðîõîôîðíîãî òèïà. Ñòðîåíèå êóòè-
êóëû — îäíî èç ãëàâíûõ îòëè÷èé ìåæäó Lophotro-
chozoa è Ecdysozoa. Ïîäðîáíîå èçó÷åíèå ñòðîåíèÿ
ïîêðîâîâ òåëà Kamptozoa äàåò âîçìîæíîñòü ïîäòâåð-
äèòü ïðèíàäëåæíîñòü ýòîé ãðóïïû ê Lophotrochozoa
è ïðåäïîëîæèòü âîçìîæíûå ðîäñòâåííûå ñâÿçè Kamp-
tozoa ñ äðóãèìè òàêñîíàìè Lophotrochozoa.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû

Ðàáîòà ïðîâîäèëàñü íà êîëîíèàëüíîì âèäå Ba-
rentsia disreta (Busk, 1886). Ìàòåðèàë ñîáðàí â çàëèâå
Âîñòîê ßïîíñêîãî ìîðÿ (Íàõîäêèíñêèé ð-í Ïðè-
ìîðñêîãî êðàÿ) ñ ðàêîâèí ìîëëþñêà Modiolus difficilis,
íà ãëóáèíàõ 3—10 ì è çàôèêñèðîâàí â 2,5%-ì ðàñ-
òâîðå ãëóòàðàëüäåãèäà íà êàêîäèëàòíîì áóôåðå äëÿ
èññëåäîâàíèÿ óëüòðàñòðóêòóð.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Òåëî îñîáè B. discreta ðàçäåëåíî íà ÷àøå÷êó,
íåñóùóþ ïî êðàþ âåí÷èê ðåñíè÷íûõ ùóïàëåö, è
íîæêó, ñîñòîÿùóþ èç òîíêîãî æåñòêîãî íåñîêðàòè-
ìîãî ñòåáåëüêà è ðàñøèðåííîãî ìûøå÷íîãî îñíîâà-
íèÿ, îò êîòîðîãî îòõîäèò ñòåëþùèéñÿ ñòîëîí (ðè-
ñóíîê, À).

Ïîêðîâû B. discreta íà áîëüøåì ñâîåì ïðîòÿ-
æåíèè ïðåäñòàâëåíû óïëîùåííûì èëè êóáè÷åñêèì
íåðåñíè÷íûì ýïèäåðìèñîì, ïîêðûòûì ñëîåì ìèêðî-
âèëëÿðíîé êóòèêóëû (ðèñóíîê, Á ). Â áàçàëüíîé ÷àñ-

òè êëåòîê ëåæàò ÿäðà îâàëüíîé ôîðìû, öèòîïëàç-
ìà òåìíàÿ, ñ õîðîøî ðàçâèòûì ýíäîïëàçìàòè÷åñêèì
ðåòèêóëóìîì, çàìåòíûìè ìèòîõîíäðèÿìè è ñîñðå-
äîòî÷åííûìè â àïèêàëüíîé çîíå âàêóîëÿìè ñ ïðî-
çðà÷íûì ñîäåðæèìûì. Ñîñåäíèå êëåòêè ñîåäèíÿþò-
ñÿ äðóã ñ äðóãîì ïðè ïîìîùè èíòåðäèãèòàöèé, ïëîò-
íûõ êîíòàêòîâ è äåñìîñîì. Àïèêàëüíàÿ ïîâåðõíîñòü
êëåòîê íåñåò ìíîãî÷èñëåííûå ìèêðîâîðñèíêè, êî-
òîðûå ïðîíèçûâàþò âñþ òîëùèíó êóòèêóëû è âûñòó-
ïàþò íàä åå ïîâåðõíîñòüþ â âèäå âçäóòèé. Êóòèêó-
ëà ÷àøå÷êè è ìûøå÷íîãî îñíîâàíèÿ äâóõñëîéíàÿ.
Òîëùà êóòèêóëû îáðàçîâàíà ðûõëî-âîëîêíèñòûì ñëî-
åì, â êîòîðîì ìîæíî âûäåëèòü íåñêîëüêî ÿðóñîâ ïî-
ïåðå÷íî ñðåçàííûõ òîëñòûõ âîëîêîí. Îðãàíèçàöèÿ
òîëñòûõ âîëîêîí â ðûõëîâîëîêíèñòîì ñëîå êóòèêó-
ëû B. discreta ñîâïàäàåò ñ îðãàíèçàöèåé êîëëàãåíî-
âûõ âîëîêîí êóòèêóëû êîëü÷àòûõ ÷åðâåé [5, 6], ÷òî
ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü êîëëàãåíîâóþ ïðèðîäó òîë-
ñòûõ âîëîêîí B. discreta. Âûøå ðûõëîâîëîêíèñòîãî
ñëîÿ ëåæèò òîíêèé (îêîëî 30 íì) îñìèîôèëüíûé
ñëîé. Ìèêðîâèëëÿðíàÿ êóòèêóëà ñõîäíîãî ñòðîåíèÿ
õàðàêòåðíà äëÿ òàêèõ òàêñîíîâ, êàê Mollusca è Anne-
lida, îòíîñÿùèõñÿ ê Lophotrochozoa [7]. Â êóòèêóëå
ñòåáåëüêà è ñòîëîíà êóòèêóëà òðåõñëîéíàÿ: â íåé ïðè-
ñóòñòâóåò äîïîëíèòåëüíûé âíóòðåííèé ñëîé òîëùè-
íîé 2—2,5 ìêì, ïðåäñòàâëåííûé ïëîòíûì ãîìîãåí-
íûì âåùåñòâîì õèòèíîèäíîé ïðèðîäû (ðèñóíîê, Â).
Êóòèêóëà îäèíî÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé Kamptozoa, îïè-
ñàííàÿ â ðàáîòå Íèëüñåíà è Äæåñïåðñåíà [8], ïî ñòðî-
åíèþ ñîâïàäàåò ñ êóòèêóëîé, õàðàêòåðíîé äëÿ àô-
ðîíòàëüíîé ñòîðîíû ùóïàëåö è âåðõíåé ÷àñòè ÷à-
øå÷êè B. discreta, ãäå òîëñòûå âîëîêíà îòñóòñòâóþò
èëè îáðàçóþò âñåãî 1—2 ÿðóñà. Óòîëùåííàÿ ìíî-
ãîñëîéíàÿ êóòèêóëà B. discreta, âîçìîæíî, ÿâëÿåòñÿ
àäàïòàöèåé ê íåïîäâèæíîìó îáðàçó æèçíè â êîëî-
íèè â óñëîâèÿõ, êîãäà ÷àøå÷êà îòíîñèòåëüíî âûñîêî
ïîäíÿòà íàä ïîâåðõíîñòüþ è ïîäâåðãàåòñÿ áîëüøåìó
÷èñëó âîçäåéñòâèé, ÷åì ÷àøå÷êà îäèíî÷íûõ Loxoso-
matidae, è, ñëåäîâàòåëüíî, íóæäàåòñÿ â ëó÷øåé çà-
ùèòå è îïîðå.
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Ïîêðîâû ôðîíòàëüíîé ñòîðîíû ùóïàëåö è äíà
àòðèàëüíîé ïîëîñòè, ëåæàùåé ìåæäó ùóïàëüöàìè,
îòëè÷àþòñÿ îò ñòðîåíèÿ ïîêðîâîâ äðóãèõ ÷àñòåé òåëà
B. discreta è ïðåäñòàâëåíû ðåñíè÷íûì ýïèòåëèåì,
ïîêðûòûì ñëîåì ïðîòîêóòèêóëû — ïðèëåãàþùèì
ê êëåòî÷íîé ìåìáðàíå ðûõëîâîëîêíèñòûì ñëîåì òîë-
ùèíîé 0,2 ìêì, ñêâîçü êîòîðûé ïðîõîäÿò ìèêðî-
âîðñèíêè êëåòîê (ðèñóíîê, Ã). Íàëè÷èå ðåñíè÷íûõ
êëåòîê, ïîêðûòûõ òîíêèì ñëîåì ýêñòðàêëåòî÷íîãî
âåùåñòâà — ïðîòîêóòèêóëîé, õàðàêòåðíî â ïåðâóþ
î÷åðåäü äëÿ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì Lophotrochozoa è äëÿ
ïîëîâîçðåëûõ îñîáåé òàêèõ òàêñîíîâ, êàê, íàïðèìåð,
Cycliophora èëè Rotifera, êîòîðûå ñ÷èòàþòñÿ íåîòå-
íè÷åñêèìè ãðóïïàìè. Ïðèñóòñòâèå ðåñíè÷íîãî ýïè-
äåðìèñà ó âçðîñëûõ îñîáåé Kamptozoa ÿâëÿåòñÿ ïðè-
çíàêîì ñîõðàíåíèÿ èìè ëè÷èíî÷íîé îðãàíèçàöèè è
îäíèì èç äîêàçàòåëüñòâ âîçìîæíîãî íåîòåíè÷åñêî-
ãî ïðîèñõîæäåíèÿ ýòîé ãðóïïû.

Ê âèäîèçìåíåííûì êëåòêàì ýïèäåðìèñà îòíî-
ñÿòñÿ ÷óâñòâèòåëüíûå è ñåêðåòîðíûå êëåòêè. Áîêà-
ëîâèäíûå ÷óâñòâèòåëüíûå êëåòêè ëåæàò íà àôðîíòà-
ëüíîé ñòîðîíå ùóïàëåö (ðèñóíîê, Ä). Ïîâåðõíîñòü
êëåòêè íå ïîêðûòà êóòèêóëîé. Â êëåòêå ëåæèò ÿäðî
äèàìåòðîì 3—4 ìêì, öèòîïëàçìà ïëîòíàÿ, ñ áîëü-
øèì êîëè÷åñòâîì ìèòîõîíäðèé è ðàçâèòîé ýíäîï-
ëàçìàòè÷åñêîé ñåòüþ. Àïèêàëüíàÿ ïîâåðõíîñòü íå-
ñåò ìèêðîâîðñèíêè è ïó÷îê ðåñíè÷åê. Â ñòåáåëüêå

ïðèñóòñòâóþò êðóïíûå ýïèäåðìàëüíûå êëåòêè îâàëü-
íîé ôîðìû, çàïîëíåííûå ñåêðåòîðíûìè ãðàíóëàìè,
ñîñðåäîòî÷åííûìè îêîëî àïèêàëüíîé ïîâåðõíîñòè
êëåòêè (ðèñóíîê, Å). Öèòîïëàçìà êëåòîê ñâåòëàÿ,
ñ îòäåëüíûìè ìèòîõîíäðèÿìè è öèñòåðíàìè ýíäîï-
ëàçìàòè÷åñêîé ñåòè. Äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè ñ÷èòà-
ëîñü, ÷òî ñåêðåòîðíûå êëåòêè íåõàðàêòåðíû äëÿ êî-
ëîíèàëüíûõ Kamptozoa è ÿâëÿþòñÿ îòëè÷èòåëüíîé
îñîáåííîñòüþ Loxosomatidae êàê áîëåå ïðèìèòèâ-
íîé ãðóïïû [8].

Âûâîäû

Íà îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ è ïðî-
âåäåííîãî ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà ìîæíî ñäåëàòü
âûâîä, ÷òî Kamptozoa — íåîòåíè÷åñêàÿ ãðóïïà áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ, ñòðîåíèå ïîêðîâîâ ïðåä-
ñòàâèòåëåé êîòîðîé ïîäòâåðæäàåò ïðèíàäëåæíîñòü
äàííîãî òàêñîíà ê Lophotrochozoa, â ïðåäåëàõ êî-
òîðîãî ìîæíî ïðåäïîëîæèòü èõ ðîäñòâî ñ Annelida
è Mollusca.

* * *
Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ïîääåðæêå Ðîññèéñêî-

ãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ãðàíò
¹ 12-04-31778ìîë_à).

ÑÏÈÑÎÊ ËÈÒÅÐÀÒÓÐÛ

1. Nielsen C. The relationships of Entoprocta, Ecto-
procta and Phoronida // Amer. Zool. 1977. Vol. 17. N 1.
P. 149—150.

2. Emschermann P. Les Kamptozoaires. État actuel de nos
connaissances sur leur anatomie leur development, leur bio-
logie et leur position phylogénétique // Soc. Zool. Fr. 1982.
Vol. 107. N 2. P. 317—344.

3. Haszprunar G., Wanninger A. On the fine structure
of the creeping larva of Loxosomella murmanica: additional
evidence for a clade of Kamptozoa (Entoprocta) and Mol-
lusca // Acta Zoologica. 2008. Vol. 89. P. 137—148.

4. Funch P., Kristensen R.M. Cycliophora is a new phy-
lum with affinities to Entoprocta and Ectoprocta // Nature.
1995. Vol. 378. P. 711—714.

5. Gustavsson L.M., Erseus Ch. Cuticular ultrastructure
in some marine oligochaetes (Tubificidae) // Invertebrate Bio-
logy. 2000. Vol. 119. N 2. P. 152—166.

6. Hausen H. Comparative structure of the epidermis in
polychaetes (Annelida) // Hydrobiologia. 2005. Vol. 535—536.
P. 25—35.

7. Ðóïïåðò Ý.Ý., Ôîêñ Ð.Ñ., Áàðíñ Ð.Ä. Çîîëîãèÿ áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ: ôóíêöèîíàëüíûå è ýâîëþöèîííûå àñïåê-
òû. Ì.: Àêàäåìèÿ, 2008. 448 ñ.

8. Nielsen C., Jespersen Å. Entoprocta // Microsco-
pic anatomy of invertebrates. N.Y.: Chichestes etc., 1997.
P. 13—43.

Ïîñòóïèëà â ðåäàêöèþ
17.05.11

46 ÂÅÑÒÍ. ÌÎÑÊ. ÓÍ-ÒÀ. ÑÅÐ. 16. ÁÈÎËÎÃÈß. 2013. ¹ 3

À: âíåøíÿÿ ìîðôîëîãèÿ îñîáè B. discreta, SCAN: ñ — ÷àøå÷êà, mb — ìûøå÷íîå îñíîâàíèå, s — ñòåáåëåê, st — ñòîëîí, t — ùóïàëüöå.
Á: óïëîùåííàÿ ýïèäåðìàëüíàÿ êëåòêà íà ïðîäîëüíîì ñðåçå ÷àøå÷êè B. discreta, TEM: cut — êóòèêóëà, d — äåñìîñîìà, f — òîëñòûå âî-

ëîêíà, fib — ðûõëîâîëîêíèñòûé ñëîé êóòèêóëû, int — èíòåðäèãèòàöèè, mv — ìèêðîâîðñèíêè, nuc — ÿäðî, osm — îñìèîôèëü-

íûé ñëîé êóòèêóëû, tj — ïëîòíûé êîíòàêò, v — âàêóîëü.
Â: óïëîùåííàÿ ýïèäåðìàëüíàÿ êëåòêà íà ïðîäîëüíîì ñðåçå ñòåáåëüêà B. discreta, TEM: ch — âíóòðåííèé õèòèíîèäíûé ñëîé êóòè-

êóëû, fib — ðûõëîâîëîêíèñòûé ñëîé êóòèêóëû, nuc — ÿäðî, osm — îñìèîôèëüíûé ñëîé êóòèêóëû, v — âàêóîëü.
Ã: ðåñíè÷íàÿ ýïèäåðìàëüíàÿ êëåòêà äíà àòðèàëüíîé ïîëîñòè B. discreta, ïðîäîëüíûé ñðåç ÷àøå÷êè, TEM: cil — ðåñíè÷êà, mv —

ìèêðîâîðñèíêè, nuc — ÿäðî, prc — ïðîòîêóòèêóëà.
Ä: ÷óâñòâèòåëüíàÿ êëåòêà àáîðàëüíîé ñòîðîíû ùóïàëüöà B. discreta, ïîïåðå÷íûé ñðåç, TEM: cil — ðåñíè÷êà, cut — êóòèêóëà, mv —

ìèêðîâîðñèíêè, nuc — ÿäðî.
Å: ñåêðåòîðíàÿ êëåòêà íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå ñòåáåëüêà B. discreta, TEM: ch — âíóòðåííèé õèòèíîèäíûé ñëîé êóòèêóëû, cut — êóòè-

êóëà, fib — ðûõëîâîëîêíèñòûé ñëîé êóòèêóëû, mt — ñåêðåòîðíàÿ ãðàíóëà, osm — îñìèîôèëüíûé ñëîé êóòèêóëû



INTEGUMENT OF KAMPTOZOAN BARENTSIA DISCRETA BUSK, 1886

A.O. Borisanova, V.V. Malakhov

The integument of colonial kamptozoan Barentsia discreta is investigated in present work.
Epidermis consists of monolayered unciliated epithelium which is covered by a microvillous cu-
ticle composed of several layers. The floor of the atrial cavity and the frontal surface of tentacles
are covered by a ciliated epithelium with a protocuticle. Sensory and secretory cells are present at
the epidermis.

Key words: Kamptozoa, Lophotrochozoa, cuticle, epidermis, integument.
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ÌÎÐÔÎËÎÃÈß È ÓËÜÒÐÀÑÒÓÊÒÓÐÀ
ÑÎÂÐÅÌÅÍÍÛÕ È ÈÑÊÎÏÀÅÌÛÕ ÑÏÎÐ ÏÀÏÎÐÎÒÍÈÊÎÂ
ÏÎÐßÄÊÀ SCHIZAEALES SCHIMP

Ñ.Â. Ïîëåâîâà, À.Ñ. Àâðàìåíêî*

(êàôåäðà âûñøèõ ðàñòåíèé áèîëîãè÷åñêîãî ôàêóëüòåòà ÌÃÓ; spolevova@gmail.com)

Ñ ïîìîùüþ ñâåòîâîãî, ýëåêòðîííûõ ñêàíèðóþùåãî è òðàíñìèññèîííîãî ìèêðîñêîïîâ

èññëåäîâàíû ìîðôîëîãèÿ è óëüòðàñòðóêòóðà ñîâðåìåííûõ è èñêîïàåìûõ ñïîð ïðåäñòàâèòå-

ëåé ïîðÿäêà Schizaeales. Èçó÷åííûå ñïîðû ïî îñîáåííîñòÿì óëüòðàñòðóêòóðû è ñêóëüïòóðû

ñïîðîäåðìû îáúåäèíåíû â äâå ãðóïïû: ó ñïîð Anemia è Klukia ýêçîñïîðèé ôîðìèðóåò øèïû,

ó ñïîð Lygodium ýêçîñïîðèé ãëàäêèé, ïåðèñïîðèé ôîðìèðóåò áóãîðêè.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ñïîðû, óëüòðàñòðóêòóðà ñïîðîäåðìû, Schizaeales, Anemia, Klukia, Ly-

godium.

Ñõèçåéíûå — ìîðôîëîãè÷åñêè ðàçíîîáðàçíàÿ è
äðåâíÿÿ ãðóïïà ïàïîðîòíèêîâ, êîòîðûå â äàëåêîì
ïðîøëîì áûëè øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû ïî âñåìó
çåìíîìó øàðó. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóþò ìíîãî÷èñ-
ëåííûå íàõîäêè îòïå÷àòêîâ èõ ëèñòüåâ è ñïîð â îò-
ëîæåíèÿõ þðñêîãî è ìåëîâîãî (200—65 ìëí ëåò) ïå-
ðèîäîâ. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñõèçåéíûå âñòðå÷àþòñÿ
â îñíîâíîì â òðîïè÷åñêèõ îáëàñòÿõ, è òîëüêî íåêî-
òîðûå âèäû çàõîäÿò â áîëåå ñåâåðíûå ðàéîíû [1].

Òðàäèöèîííî â ñîñòàâå ãðóïïû âûäåëÿþò ïÿòü
ñîâðåìåííûõ ðîäîâ: Anemia Sw., Lygodium Sw., Moh-
ria Sw. è Schizaea Sm., Actinostachys Wallich [2]. Ñà-
ìûå êðóïíûå èç ýòèõ ðîäîâ íàñòîëüêî ðàçíîîáðàçíû
ïî òèïàì âåòâëåíèÿ æèëîê ëèñòüåâ, ñòðîåíèþ ïðîâî-
äÿùåé ñèñòåìû êîðíåâèùà è äðóãèì ïðèçíàêàì, ÷òî
èíîãäà èõ ðàññìàòðèâàëè êàê ñàìîñòîÿòåëüíûå ñåìåé-
ñòâà, ÷òî íàøëî ñâîå ïîäòâåðæäåíèå â ñîâðåìåííûõ
ìîëåêóëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ [3].
Òàêèì îáðàçîì, ïîðÿäîê Schizaeales âêëþ÷àåò 3 ñå-
ìåéñòâà: Lygodiaceae M. Roem. c åäèíñòâåííûì ñî-
âðåìåííûì ðîäîì Lygodium;Schizaeaceae Kaulf. ñ äâó-
ìÿ ñîâðåìåííûìè ðîäàìè Actinostachys è Schizaea;
Anemiaceae Link ñ åäèíñòâåííûì ñîâðåìåííûì ðîäîì
Anemia, â êîòîðûé âêëþ÷àþò âèäû, ðàíåå îòíîñè-
ìûå ê Mohria.

Íåìàëîâàæíîå çíà÷åíèå äëÿ âûÿâëåíèÿ ôèëîãå-
íåòè÷åñêèõ âçàèìîîòíîøåíèé è ñèñòåìàòèêè ïàïî-
ðîòíèêîâ èìåþò èññëåäîâàíèÿ âíåøíåãî è âíóòðåí-
íåãî ñòðîåíèÿ ñïîð, îáëàäàþùèõ òàêñîíîìè÷åñêè
çíà÷èìûìè ïðèçíàêàìè. Ñïîðû ìåíåå ïîäâåðæåíû
âëèÿíèþ âíåøíèõ óñëîâèé ïðè æèçíè ðàñòåíèÿ è
õîðîøî ñîõðàíÿþòñÿ â îòëîæåíèÿõ, ÷òî äàåò âîçìîæ-
íîñòü ñâÿçàòü ñîâðåìåííûå è èñêîïàåìûå òàêñîíû.
Îäíàêî óñòàíîâëåíèå ñèñòåìàòè÷åñêîé áëèçîñòè ñïîð,
ðàññåÿííûõ â ïîðîäå è çà÷àñòóþ ïðèíàäëåæàùèõ óæå
âûìåðøèì ðàñòåíèÿì, ñî ñïîðàìè òàêñîíîâ åñòåñò-

âåííîé ñèñòåìû áûâàåò çàòðóäíèòåëüíî. Ïàëåîïàëè-
íîëîãè, çàíèìàþùèåñÿ èçó÷åíèåì ñïîð è ïûëüöû
äðåâíèõ ðàñòåíèé, ÷àñòî áûâàþò âûíóæäåíû èñïîëü-
çîâàòü èñêóññòâåííóþ êëàññèôèêàöèþ, îòíîñÿ âñòðå-
÷åííûå ïàëèíîìîðôû ê ôîðìàëüíûì ðîäàì. Âìåñòå
ñ òåì èçó÷åíèå èíñèòíûõ ñïîð, âûäåëåííûõ èç ñïî-
ðàíãèåâ èñêîïàåìûõ ïàïîðîòíèêîâ, ïîìîãàåò óñòà-
íîâèòü èõ ñèñòåìàòè÷åñêîå ïîëîæåíèå.

Íåñìîòðÿ íà îáùèå ïðèçíàêè â ñòðîåíèè ñïî-
ðàíãèåâ, ìîðôîëîãèÿ ñïîð ïðåäñòàâèòåëåé ãðóïïû
ñõèçåéíûõ, êàê ñîâðåìåííûõ, òàê è èñêîïàåìûõ, âåñü-
ìà ðàçíîîáðàçíà. Òàê, ïðåäñòàâèòåëè ðîäà Schizaea
ñ áîáîâèäíîé ôîðìîé ìîíîëåòíûõ ñïîð èìåþò ðåá-
ðèñòóþ èëè áóãîð÷àòóþ ñêóëüïòóðó. Äëÿ òðèëåòíûõ
ñïîð ðîäîâ Anemia è Mohria õàðàêòåðíà ðåáðèñòàÿ
ñêóëüïòóðà, äëÿ ðîäà Lygodium — ãëàäêàÿ è áóãîð÷à-
òàÿ, íî â êàæäîì èç ýòèõ òðåõ ðîäîâ åñòü âèäû ñ ñåò-
÷àòîé ñêóëüïòóðîé. Ñðåäè âûìåðøèõ ðîäîâ, èìåþùèõ
òðèëåòíûå ñïîðû, ñåò÷àòàÿ ñêóëüïòóðà õàðàêòåðíà
äëÿ îäíîãî èç äðåâíåéøèõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñò-
âà — ðîäà Klukia Raciborski [4]. Ðàçîáðàòüñÿ â ôè-
ëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèÿõ ðîäîâ è âèäîâ ñåìåé-
ñòâà ïîìîãàåò èçó÷åíèå ñîâðåìåííûõ è èñêîïàåìûõ
ñïîð ñ ïðèìåíåíèåì íîâåéøèõ ìåòîäîâ (ïðåæäå âñå-
ãî ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè) èññëåäîâàíèÿ [1, 4].

Öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû ÿâèëîñü äåòàëüíîå èçó-
÷åíèå ñïîð íåêîòîðûõ ñîâðåìåííûõ âèäîâ ðîäîâ Ane-
mia, Lygodium, Schizaea è èíñèòíûõ ñïîð èñêîïàåìî-
ãî ðîäà Klukia äëÿ âûÿâëåíèÿ èõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ
îñîáåííîñòåé.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû

Ìàòåðèàëîì äëÿ èññëåäîâàíèÿ ïîñëóæèëè ñïî-
ðû èç ãåðáàðíûõ êîëëåêöèé, èìåþùèåñÿ â ðàñïî-
ðÿæåíèè àâòîðîâ: 6 âèäîâ ðîäà Lygodium (L. scan-
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*Áèîëîãî-ïî÷âåííûé èíñòèòóò ÄÂÎ ÐÀÍ, ã. Âëàäèâîñòîê.



dens (L.) Sw. — Áîòàíè÷åñêèé ñàä, Ïîðòóãàëèÿ; L. vo-
lubile Swartz — Áîòàíè÷åñêèé ñàä Êüþ, Àíãëèÿ;
L. polystachium Wallich, ¹ 126, L. japonicum (Thund.)
Sw. ¹ 125, L. conforme C. Chr. ¹ 127, L. flexuosum
(L.) Sw., ¹ 124 — Âüåòíàì), 2 âèäîâ ðîäà Anemia
(A. dregeana Kunze, A. phyllitidis (L.) Sw. — Áîòàíè-
÷åñêèé ñàä ÁÈÍ ÐÀÍ, Ñàíêò-Ïåòåðáóðã) è 1 âèäà
ðîäà Schizaea (S. dichotoma (L.) Sm., ¹ 123 — Âüåò-
íàì). Èçó÷åííûå îáðàçöû ñîâðåìåííûõ ñïîð, ïåðå-
äàíûå â êîëëåêöèþ Ì.Ñ. ×è÷àãîâîé, õðàíÿòñÿ â ïà-
ëèíîòåêå êàôåäðû âûñøèõ ðàñòåíèé áèîëîãè÷åñêîãî
ôàêóëüòåòà ÌÃÓ èìåíè Ì.Â. Ëîìîíîñîâà, ã. Ìîñêâà.

Èñêîïàåìûå ñïîðû áûëè èçâëå÷åíû èç ñïîðàí-
ãèåâ ïàïîðîòíèêà K. tyganensis. Îáðàçöû ñ îòïå÷àò-
êàìè ïàïîðîòíèêà áûëè îòîáðàíû èç îòëîæåíèé
áåððèàññêîãî âîçðàñòà (145,5—140,2 ìëí ëåò) Òûð-
ìèíñêîé âïàäèíû Áóðåèíñêîãî áàññåéíà. Ìàòåðèàë
ñ îòïå÷àòêàìè ôåðòèëüíûõ ïåðûøåê áûë ïåðåäàí
àâòîðàì Â.À. Êðàñèëîâûì äëÿ èçó÷åíèÿ ñ ïîìîùüþ
òðàíñìèññèîííîãî ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà (ÒÝÌ).
Îáðàçöû ñ îòïå÷àòêàìè K. tyganensis ¹ 550-117, ïî-
ñòîÿííûå ïðåïàðàòû ñ èíñèòíûìè ñïîðàìè õðàíÿò-
ñÿ â êîëëåêöèè Áèîëîãî-ïî÷âåííîãî èíñòèòóòà ÄÂÎ
ÐÀÍ, ã. Âëàäèâîñòîê.

Ñîâðåìåííûå ñïîðû äëÿ ñâåòîâîé ìèêðîñêîïèè
ïîäâåðãàëèñü àöåòîëèçíîé îáðàáîòêå ïî ñòàíäàðò-
íîé ìåòîäèêå [5]. Äëÿ èçó÷åíèÿ ïðè ïîìîùè ñêà-
íèðóþùåãî ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà (ÑÝÌ) ñïîðû

îòáèðàëè èç ñóõîãî ãåðáàðíîãî ìàòåðèàëà è áåç ñïå-
öèàëüíîé îáðàáîòêè íàêëåèâàëè íà ïîêðûòûå ëàêîì
ìåòàëëè÷åñêèå ñòîëèêè, êîòîðûå íàïûëÿëèñü â âà-
êóóìíîé óñòàíîâêå çîëîòîì. Èçó÷åíèå ìàòåðèàëà è
ôîòîãðàôèðîâàíèå ñïîð ïðîâîäèëîñü ñ ïîìîùüþ ìèê-
ðîñêîïà Camscan â îáùåôàêóëüòåòñêîé ëàáîðàòîðèè
ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè áèîëîãè÷åñêîãî ôàêóëü-
òåòà ÌÃÓ. Çäåñü æå èññëåäîâàëèñü è ôîòîãðàôèðîâà-
ëèñü ñ ïîìîùüþ ÒÝÌ (JEM-100-Â è JEM-1011) ñðåçû
ñïîð, ïîäãîòîâëåííûå äëÿ èçó÷åíèÿ ïî ñòàíäàðòíûì
ìåòîäèêàì [6].

Îáðàáîòêà èñêîïàåìûõ ñïîð è ïðèãîòîâëåíèå
ïîñòîÿííûõ ãëèöåðèí-æåëàòèíîâûõ ïðåïàðàòîâ ïðî-
âîäèëèñü ïî îáùåïðèíÿòûì ìåòîäèêàì [7]. Ãîòîâûå
ïðåïàðàòû èññëåäîâàëèñü ñ ïîìîùüþ ñâåòîâîãî ìèê-
ðîñêîïà (ÑÌ) Axioplan 40 â èììåðñèîííîé æèäêî-
ñòè ïðè óâåëè÷åíèè ½2000 â Öåíòðå êîëëåêòèâíîãî
ïîëüçîâàíèÿ (ÖÊÏ) ÁÏÈ ÄÂÎ ÐÀÍ. Äëÿ èçó÷åíèÿ
â ÑÝÌ èñêîïàåìûå ñïîðû îáðàáàòûâàëè ùåëî÷üþ è
èãëîé ïîä áèíîêóëÿðîì Leica ïåðåíîñèëè íà ïîêðû-
òûå ëàêîì ìåòàëëè÷åñêèå ñòîëèêè, êîòîðûå çàòåì íà-
ïûëÿëè çîëîòîì. Èçó÷åíèå ìèêðîìîðôîëîãèè ñïîð
ïðîâîäèëîñü ñ ïîìîùüþ ÑÝÌ Zeiss EVO 40 (ÖÊÏ
ÁÏÈ ÄÂÎ ÐÀÍ). Äëÿ òðàíñìèññèîííîé ýëåêòðîí-
íîé ìèêðîñêîïèè èñêîïàåìûé ìàòåðèàë áûë ïîä-
ãîòîâëåí ïî ñòàíäàðòíûì ìåòîäèêàì [6]. Íà óëüòðà-
òîìå Leica EM UC5 ïîëó÷àëè óëüòðàòîíêèå ñðåçû,
êîòîðûå êîíòðàñòèðîâàëè âîäíûì ðàñòâîðîì óðà-
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Ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè ñïîð íåêîòîðûõ ñîâðåìåííûõ âèäîâ
ðîäîâ Anemia Swartz, Lygodium Swartz è Schizeae Smith

Âèäû
Ïîëÿðíûé
äèàìåòð,

ìêì

Ýêâàòîðèàëü-
íûé äèàìåòð,

ìêì

Äëèíà
ëó÷à,
ìêì

Òîëùèíà
ñïîðîäåðìû,

ìêì

Äèàìåòð
áóãîðêîâ,

ìêì

Âûñîòà
øèïîâ,

ìêì

Òîëùèíà
ïåðèñïîðèÿ,

ìêì

Òîëùèíà
ýêçîñïîðèÿ,

ìêì

Anemia dregeana

Kunze
48—51 50—53 26—28 3,0—3,4 — 6—7 0,2—0,4 (0,3)

ìåæäó øèïàìè
0,8—2,0 (1,53)

áåç ó÷åòà øèïîâ

Anemia phylliti-

dis (L.) Swartz
45—51 58—63 23—27 2,5—2,8 — 10—11 0,3—0,5 (0,4)

ìåæäó øèïàìè
1,5—2,0 (1,78)

áåç ó÷åòà øèïîâ

Lygodium polys-

tachium Wallich
68—69 80—93 28—35 4,5—5,3 3—4 — * *

Lygodium japoni-

cum (Thunberg)
Swartz

67—71 74—80 33—41 5,1—7,2 4—4 — íàðóæíûé: 0,6—0,9 (0,76)
áåç ó÷åòà áóãîðêîâ;

âíóòðåííèé: 0,7—1,3 (0,94)

1,0—3,0 (2,08)

Lygodium confor-

me Christensen
74—76 79—84 29—30 5—6 5,5—6,2 — * *

Lygodium flexuo-

sum (L.) Swartz
78—83 87—90 35—38 6,0—6,3 — — íàðóæíûé: 0,4—0,8 (0,6)

áåç ó÷åòà áóãîðêîâ;
âíóòðåííèé: 0,6—1,0 (0,8)

2,5—4,0 (3,25)

Lygodium scan-

dens (L.) Swartz
63—67 84—87 29—38 3,5—5,5 4—5 — íàðóæíûé: 0,4—1,5 (0,83)

áåç ó÷åòà áóãîðêîâ;
âíóòðåííèé: 0,6—1,5 (0,98)

1,8—3,6 (2,25)

Lygodium volubi-

le Swartz
78—102 90—107 38—52 5—8 2,3—2,8 — íàðóæíûé: 0,15—0,5 (0,31)

áåç ó÷åòà áóãîðêîâ;
âíóòðåííèé: 0,4—1,3 (0,78)

3,2—5,0 (4,24)

Schizaea dichoto-

ma (L.) Smith
26—29 51—53 25—28 2.1—3,0 — — * *

Ïðèìå÷àíèå: — — ïðèçíàê îòñóòñòâóåò, * — íåò äàííûõ.



íèëàöåòàòà. Èçó÷àëè è ôîòîãðàôèðîâàëè ñðåçû, èñ-

ïîëüçóÿ òðàíñìèññèîííûå ìèêðîñêîïû JEM-100-Â
è JEM-1011, â îáùåôàêóëüòåòñêîé ëàáîðàòîðèè ýëåêò-
ðîííîé ìèêðîñêîïèè áèîëîãè÷åñêîãî ôàêóëüòåòà ÌÃÓ
èìåíè Ì.Â. Ëîìîíîñîâà.

Äëÿ îïèñàíèÿ ñïîð èñïîëüçîâàëè òåðìèíîëîãèþ,

ïðåäëîæåííóþ Ë.À. Êóïðèÿíîâîé è Ë.À. Àëåøèíîé [8].

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Âíóòðåííåå è âíåøíåå ñòðîåíèå ñïîð íåêîòîðûõ

ñîâðåìåííûõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà ñõèçåéíûõ èçó-

÷åíî äîñòàòî÷íî äåòàëüíî [9]. Íàèáîëåå èíòåðåñíûå
ðåçóëüòàòû ïîëó÷àþòñÿ ïðè êîìïëåêñíîì èçó÷åíèè
ñîâðåìåííûõ è èñêîïàåìûõ ñïîð îäíîãî ñåìåéñòâà
ñ èñïîëüçîâàíèåì îäèíàêîâûõ ïîäõîäîâ ê èçó÷åíèþ
ìàòåðèàëà.

Èññëåäîâàíèå ñîâðåìåííûõ ñïîð ñ ïîìîùüþ
ÑÌ, ÑÝÌ è ÒÝÌ ïîçâîëèëî âûÿâèòü èõ õàðàê-
òåðíûå îñîáåííîñòè (òàáëèöà). Ñïîðû ñîâðåìåííûõ
Anemia òðåõëó÷åâûå, ñ ýêâàòîðèàëüíûì äèàìåòðîì
50—63 ìêì, ñêóëüïòóðà ðåáðèñòàÿ, íà ðåáðàõ ðàñïî-
ëàãàþòñÿ âûñîêèå øèïû (òàáëèöà; ðèñ. 1, á, ä, å, è).
Ñïîðû Lygodium òðåõëó÷åâûå ñ ýêâàòîðèàëüíûì äèà-
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Ðèñ. 1. Ñïîðû ñîâðåìåííûõ ïàïîðîòíèêîâ ðîäîâ Anemia Swartz, Lygodium Swartz è Schizaea Smith: à—æ — ÑÌ, ç—è — ÑÝÌ: à —

Lygodium flexuosum (Linnaeus) Swartz, îïòè÷åñêîå ñå÷åíèå â ïîëÿðíîé ïðîåêöèè, áåç ïåðèñïîðèÿ; á — Lygodium flexuosum (Linnaeus)
Swartz, âèä ñ ïðîêñèìàëüíîãî ïîëþñà; â — Lygodium polystachium Wallich, âèä ñ ïðîêñèìàëüíîãî ïîëþñà; ã — Lygodium conforme Chris-
tensen, âèä ñ äèñòàëüíîãî ïîëþñà; ä — Anemia phyllitidis (Linnaeus) Swartz, âèä ñ äèñòàëüíîãî ïîëþñà; å — Anemia phyllitidis (Lin-
naeus) Swartz, âèä ñ ïðîêñèìàëüíîãî ïîëþñà; æ — Schizaea dichotoma (Linnaeus) Smith, ïîâåðõíîñòü â ýêâàòîðèàëüíîé ïðîåêöèè;
ç — Lygodium flexuosum (Linnaeus) Swartz, ïðîêñèìàëüíàÿ ñòîðîíà; è — Anemia phyllitidis (Linnaeus) Swartz, ïðîêñèìàëüíàÿ ñòîðîíà.

Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà: à—î — 20 ìêì, ï—ò — 10 ìêì



ìåòðîì 79—107 ìêì, ñêóëüïòóðà áóãîð÷àòàÿ, áóãîðêè
øèðîêèå, ðîâíûå, ïîëóñôåðè÷åñêèå (òàáëèöà; ðèñ. 1,
à—ã, ç). Ñïîðû Schizaea áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íûå,
îäíîëó÷åâûå, ñ ýêâàòîðèàëüíûì äèàìåòðîì 51—53 ìêì
(òàáëèöà; ðèñ. 1, æ). Èññëåäîâàíèå ïðè ïîìîùè ÒÝÌ
ïîêàçàëî, ÷òî ñïîðîäåðìà ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Ane-
mia ñîñòîèò èç òîíêîãî ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî, ãðà-
íóëÿðíîãî ïåðèñïîðèÿ è ãîìîãåííîãî, ýëåêòðîííî-
ïðîçðà÷íîãî ýêçîñïîðèÿ ñ î÷åíü âûñîêèìè âûðîñ-
òàìè, èíîãäà ñ íåáîëüøèìè ïîëîñòÿìè (òàáëèöà;
ðèñ. 2, å, æ). Òîëñòûé ïåðèñïîðèé ñïîð ðîäà Lygo-
dium òðåõñëîéíûé, îáðàçîâàí òîíêèì, ãîìîãåííûì
âíóòðåííèì, ýëåêòðîííî-ïëîòíûì, ãðàíóëÿðíûì ñðåä-
íèì è ôîðìèðóþùèì ñêóëüïòóðó ïîâåðõíîñòè íàðóæ-
íûì ïåðèñïîðèåì. Ýêçîñïîðèé òîëñòûé, ãîìîãåííûé,
ãëàäêèé (òàáëèöà; ðèñ. 2, à—ä).

Èñêîïàåìûå ñïîðû, èçâëå÷åííûå èç ñïîðàíãèåâ
K. tyganensis, ðàíåå èçó÷àëèñü ïðè ïîìîùè ÑÌ è
ÑÝÌ Â.À. Êðàñèëîâûì [4, 10]. Áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî
ñïîðû K. tyganensis òðåõëó÷åâûå, ýêâàòîðèàëüíûé êîí-
òóð îêðóãëî-òðåóãîëüíûé, ñðåäíèé äèàìåòð 60 ìêì.
Äèñòàëüíàÿ ñòîðîíà ñèëüíîâûïóêëàÿ, èìååò ñåò÷à-
òóþ ñêóëüïòóðó ñ ÿ÷åéêàìè íåïðàâèëüíî-ýëëèïòè÷å-
ñêîé èëè çàêðóãëåííî-ìíîãîóãîëüíîé ôîðìû. Ðàç-
ìåðû ÿ÷ååê âàðüèðóþò â ïðåäåëàõ 3—6 ìêì. Ñòåíêè
ÿ÷ååê òîëñòûå, ïîëîãèå, âûñòóïàþùèå â âèäå áóãîðêîâ
íà ñòûêå òðåõ ÿ÷ååê. Âûñîòà ñòåíîê îêîëî 3—5 ìêì.
Ìåñòàìè äâå ÿ÷åéêè ðàçäåëåíû î÷åíü òîíêîé, çà÷à-

òî÷íîé ñòåíêîé. Ïðîêñèìàëüíàÿ ñòîðîíà óìåðåííî
âûïóêëàÿ, ñ âûñòóïàþùèì ðóáöîì è ïëîñêèìè êîí-
òàêòíûìè ïëîùàäêàìè, ïîêðûòûìè îäèíî÷íûìè èëè
ñëèâøèìèñÿ ïàïèëëàìè âûñîòîé îêîëî 3 ìêì. Äëè-
íà ëó÷åé îêîëî 3/4 ðàäèóñà ñïîðû. Ðåòèêóëóì çàõî-
äèò íà ïðîêñèìàëüíóþ ñòîðîíó, íàâèñàÿ íàä îêîí÷à-
íèÿìè ëó÷åé.

Äåòàëüíîå èçó÷åíèå ìîðôîëîãèè ñïîð K. tyganen-
sis â ÑÌ è ÑÝÌ, âûïîëíåííîå àâòîðàìè, ïîçâîëèëî
âíåñòè äîïîëíåíèÿ â îïèñàíèå Êðàñèëîâà. Òàê, äî-
áàâëåíû ñâåäåíèÿ îá èçìåí÷èâîñòè ðàçìåðîâ ñïîð
(ýêâàòîðèàëüíûé äèàìåòð 38,8—63,9 ìêì, ïîëÿð-
íûé äèàìåòð 35—53,7 ìêì), òîëùèíû ñïîðîäåðìû
(1,9—3,1 ìêì), ðàçìåðîâ ïàïèëë (âûñîòà 0,3—2,8 ìêì,
äèàìåòð 0,8—5,5 ìêì) ïðîêñèìàëüíîé ïîâåðõíîñòè
(ðèñ. 3, à—â). Âïåðâûå ïî ðåçóëüòàòàì èçó÷åíèÿ ñïîð
ïðè ïîìîùè ÒÝÌ ïîëó÷åíû ñâåäåíèÿ îá óëüòðàñòðóê-
òóðå ñïîðîäåðìû (ðèñ. 3, ã, ä). Óñòàíîâëåíî, ÷òî ñïî-
ðû èìåþò î÷åíü òîíêèé ýëåêòðîííî-ïëîòíûé, ñëî-
èñòûé è ìåëêîãðàíóëÿðíûé ïåðèñïîðèé, òîëùèíà
êîòîðîãî èçìåíÿåòñÿ îò 0,05 äî 0,4 ìêì, êîòîðûé çà-
÷àñòóþ ïðåäñòàâëåí òîíêèìè ïðåðûâèñòûìè ó÷àñò-
êàìè. Ýêçîñïîðèé ýëåêòðîííî-ïëîòíûé, ãîìîãåííûé,
ñ âûñîêèìè âûðîñòàìè, åãî òîëùèíà â âûðîñòàõ
2,0—2,8 ìêì, ìåæäó âûðîñòàìè 0,3—0,7 ìêì.

Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç äàííûõ î ìîðôîëîãèè
ñïîð, ïîëó÷åííûõ ñ ïîìîùüþ ÑÌ è ÑÝÌ, äâóõ âè-
äîâ ðîäà Klukia — K. tyganensis è K. exilis (Phill.) Ra-
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Ðèñ. 2. Óëüòðàñòðóêòóðà ñïîðîäåðìû ñïîð ñîâðåìåííûõ ïàïîðîòíèêîâ ðîäîâ Anemia Swartz è Lygodium Swartz, ÒÝÌ: à — Lygodium

flexuosum (Linnaeus) Swartz; á — Lygodium scandens (Linnaeus) Swartz; â, ã — Lygodium japonicum (Thunberg) Swartz, ùåëü ðàçâåðçàíèÿ
(òðåóãîëüíèê); ä — Lygodium volubile Swartz; å — Anemia phyllitidis (Linnaeus) Swartz, ýêçîñïîðèé ãîìîãåííûé, ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷-
íûé, ñ î÷åíü âûñîêèìè âûðîñòàìè; æ — Anemia dregeana Kunze, ýêçîñïîðèé ãîìîãåííûé, ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íûé, ñ î÷åíü âûñî-

êèìè âûðîñòàìè, ñ íåáîëüøèìè ïîëîñòÿìè (ñòðåëêè)



cib. — èç áîëåå äðåâíèõ ñðåäíåþðñêèõ îòëîæåíèé
Éîðêøèðà [11] è Çàêàâêàçüÿ [12], íå âûÿâèë ñóùåñò-
âåííûõ ðàçëè÷èé. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò îá óñòîé÷è-
âîñòè ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ñïîð ïàïîðîòíè-
êîâ ýòîãî ðîäà.

Ïî ìíåíèþ Â.À. Êðàñèëîâà [4], ïî ìîðôîëîãèè
ñïîð ðîä Klukia òÿãîòååò ê ñîâðåìåííîìó ðîäó Ly-
godium ñ ïðåèìóùåñòâåííî áóãîð÷àòîé èëè ñåò÷àòîé
ñêóëüïòóðîé, êîòîðûé ñòîèò îñîáíÿêîì îò ðîäîâ Ane-
mia, Mohria è Schizaea ñ ðåáðèñòîé ñêóëüïòóðîé. Àíà-
ëîãè÷íûé âûâîä äåëàåò è Ñóðîâà [13], îñíîâûâàÿñü
íà ñõîäñòâå ñêóëüïòóðû ñïîð ñîâðåìåííîãî Lygodium
reticularum Schkuhr è èñêîïàåìîãî ðîäà Klukia.

Èññëåäîâàíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû ñïîðîäåðìû ñ ïî-
ìîùüþ ÒÝÌ ïîçâîëèëè îáúåäèíèòü èçó÷åííûå ñïî-
ðû ïî îñîáåííîñòÿì ôîðìèðîâàíèÿ ñêóëüïòóðû â äâå
ãðóïïû: ó ïðåäñòàâèòåëåé ðîäîâ Anemia è Klukia
ñêóëüïòóðó ôîðìèðóåò ýêçîñïîðèé, à ó âèäîâ ðîäà
Lygodium — ïåðèñïîðèé. Ïî óëüòðàñòðóêòóðå ñïî-
ðîäåðìû ñïîðû Klukia tyganensis è Anemia (A. dre-
geana, A. phyllitidis) ñõîäíû ïî ñòðîåíèþ ýêçîñïî-
ðèÿ, ãîìîãåííîãî, ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî ñ âûñîêèìè
âûðîñòàìè, êîòîðûå îòëè÷àþòñÿ ó ýòèõ ðîäîâ ëèøü
âûñîòîé (ó ñïîð Anemia îíè âûøå). Ó ïðåäñòàâèòå-

ëåé îáîèõ ðîäîâ ïåðèñïîðèé òîíêèé, ãðàíóëÿðíûé
èëè áîëåå èëè ìåíåå ëàìåëëÿòíûé ïîêðûâàåò ñïîðó
ñíàðóæè. Ýêçîñïîðèé ôîðìèðóåò óëüòðàñêóëüïòóðó ó
ñïîð ðîäà Schizea [14]. Ó ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Lygo-
dium (L. scandens, L. volubile, L. polystachium, L. japo-
nicum, L. conforme, L. flexuosum) ñêóëüïòóðó ïîâåðõíî-
ñòè ñïîð ôîðìèðóåò òðåõñëîéíûé ïåðèñïîðèé, à ýê-
çîñïîðèé — òîëñòûé, ãîìîãåííûé — èìååò ðîâíóþ
ïîâåðõíîñòü.

Ñêóëüïòóðà ïîâåðõíîñòè ñïîðîäåðìû, îáðàçîâàí-
íàÿ ïåðèñïîðèåì, îòìå÷àåòñÿ ó íåêîòîðûõ ñîâðåìåí-
íûõ ïàïîðîòíèêîâ èç ðàçíûõ ãðóïï, íàïðèìåð ó Adi-
antopsis Fée, Hemionitis Linnaeus (Pteridaceae Kirchner),
Alsophila Brown, Sphaeropteris Brown ex Wallich, Nephe-
lea Tryon (Cyatheaceae Kaulfuss), Dennstaedtia Bernhardi
(Dennstaedtiaceae Ching), Selliguea Bory (Polypodia-
ceae J. Presl et C. Presl) [14]. Êàê âèäíî, òàêîé òèï
ôîðìèðîâàíèÿ ñêóëüïòóðû íå óíèêàëåí è âñòðå÷à-
åòñÿ â ðàçíûõ ïîðÿäêàõ ïàïîðîòíèêîâ.

Òàêèì îáðàçîì, óñòàíîâëåíî, ÷òî ïî óëüòðàñòðóê-
òóðå ñïîðîäåðìû ê ñïîðàì ñîâðåìåííîãî ðîäà Ane-
mia áëèæå âñåãî ñïîðû K. tyganensis, â òî âðåìÿ êàê
ñïîðû ðîäà Lygodium îòëè÷àþòñÿ íå òîëüêî îò ñïîð
ðîäà Klukia, íî è îò îñòàëüíûõ ïðåäñòàâèòåëåé ïî-
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Ðèñ. 3. Ñïîðû ïàïîðîòíèêà Klukia tyganensis Krassilov, à — ÑÌ; á, â — ÑÝÌ; ã, ä — ÒÝÌ: à, á — äèñòàëüíàÿ ñòîðîíà; â — ïðîêñè-
ìàëüíàÿ ñòîðîíà; ã — óëüòðàñòðóêòóðà ñïîðîäåðìû (ïåðèñïîðèé, ýêçîñïîðèé); ä — óëüòðàñòðóêòóðà ñïîðîäåðìû (ïåðèñïîðèé, ýêçî-

ñïîðèé) ñïîð â ñïîðàíãèè. Îáîçíà÷åíèÿ: E — ýêçîñïîðèé, P — ïåðèñïîðèé
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