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От редакцииВыпуск № 3

ПОТЕРИ
Уважаемые коллеги!
С тяжелым сердцем и глубокой печалью сообщаем, что 25.09.2025 г. на 90-м году ушел из жизни 

член Редакционного совета журнала, выдающийся эколог и зоолог Эрнест Викторович Ивантер.
Именно он был инициатором создания электронного журнала по экологии на базе кафедры зо-

ологии и экологии Петрозаводского госуниверситета. И при создании, и во время работы журнала 
он высказывал много ценных предложений по идеологии и оформлению издания. Эрнест Викто-
рович за 30 лет руководства кафедрой зоологии и экологии воспитал несколько поколений био-
логов, которые сейчас определяют состояние экологической науки в Карелии и за ее пределами. 
Редколлегия нашего журнала наполовину состоит из учеников Э. В. Ивантера. Яркий, энергичный, 
энциклопедически образованный человек, Эрнест Викторович в своих лекциях и многочисленных 
публикациях стремился поднять академическую дисциплину экологию до уровня созидательной 
силы, касалось ли дело охраны животного и растительного мира, рыбного хозяйства, водных или 
лесных ресурсов. До последних своих дней он сохранял живость ума и высокий творческий потен-
циал, регулярно присылал рукописи в наш журнал.

Мы потеряли учителя. Наука потеряла большого ученого.
Светлая память!

Редколлегия электронного журнала «Принципы экологии»
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ПРИСПОСОБЛЕНИЯ РАЗНЫХ 
ЭКТОТЕРМНЫХ ЖИВОТНЫХ К 

ГЛОБАЛЬНЫМ ИЗМЕНЕНИЯМ КЛИМАТА 

УДК 502/504:574.24:591.1:592:597/599:598

Ключевые слова:
беспозвоночные 
позвоночные 
рептилии 
термобиология 
терморезистент-
ность 
эктотермные живот-
ные 
глобальное потепле-
ние

Аннотация: В статье анализируются данные о термобиологических харак-
теристиках активности и тепловой выносливости у беспозвоночных и по-
звоночных животных, о связи между этими группами показателей и об их 
возможном значении в адаптациях к глобальным изменениям климата. У 
животных, которые слабо регулируют температуру тела (многие беспозво-
ночные, особенно малоподвижные и сидячие, и низшие хордовые), термо-
биологические характеристики активности (подвижности, если она есть) 
и показатели терморезистентности клеток, тканей или организма в целом 
очень тесно связаны с температурными условиями внешней среды. Такие 
животные безальтернативно оказываются в условиях с меняющимися тем-
пературами и, чтобы выжить, адаптируются к ним биохимическими или 
физиологическими способами. У свободно передвигающихся животных, ко-
торые с помощью поведенческих реакций активно регулируют температуру 
тела, более или менее успешно удерживая ее в физиологически необходи-
мых границах (многие насекомые, позвоночные – некоторые амфибии, все 
рептилий и теплокровные), термобиологические характеристики активности 
связаны с тепловыми характеристиками внешней среды намного слабее, 
потому что поведенческие регуляторные механизмы нивелируют взаимо-
действие между ними. За счет разнообразных механизмов модификации 
пространственно-временно́й структуры активности эти животные могут эф-
фективно сохранять достаточно узкие параметры термального гомеостаза 
в очень широком спектре внешних температурных условий. У таких живот-
ных даже глобальные изменения климата могут неоднозначно влиять на их 
адаптивные возможности. Таким образом, проблема влияния глобального 
потепления не имеет простого решения, поскольку многие физиологические 
свойства и реакции различных организмов, связанные с температурой, не 
всегда несут однозначную адаптивную нагрузку. Для разрешения этих про-
блем можно сформулировать ряд важных вопросов, которые требуют от-
ветов. Каким образом при потеплении климата отбор может отсеять менее 
термофильные виды рептилий, если они разнообразными поведенческими 
приемами нивелируют влияние температурных условий на организм, эффек-
тивно сохраняя в относительном постоянстве характеристики термального 
гомеостаза в широком спектре внешних условий? Имеют ли какое-то значе-
ние в адаптации к потеплению климата такие вроде бы важные свойства, как 
термобиологические характеристики активности и тепловая резистентность 
для животных с хорошо развитой поведенческой терморегуляцией? А если 
это для них важно, то по каким причинам и как это может работать? Ответы 
на эти вопросы еще только предстоит найти.
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Введение
Работая над данным материалом и не 

претендуя на полноту и всеобщность форму-
лировок, мы были вынуждены четко опре-
делиться с употреблением некоторых часто 
используемых и принципиально важных для 
данного обсуждения понятий.

Термины «животные» и «организм» мы 
определим не для всеобщего применения в 
любых случаях, а для использования в том 
объеме и с такой стороны, которые важны 
именно при рассмотрении темы данной ста-
тьи.

Живое существо – относительно обосо-
бленная сложная функциональная система, 
противодействующая росту энтропии, жи-
вая элементарная единица биологическо-
го вида, осуществляющая упорядоченный, 
внутренне скоординированный энергети-
ческий, вещественный и информационный 
обмен с внешней средой как некое единое 
целое, способная различными путями в 
большей или меньшей мере поддерживать 
параметры внутреннего гомеостаза за счет 
поведения, физиологических и других вну-
тренних компенсаторных и регуляторных 
реакций, размножаться с передачей на-
следственной информации, обеспечивать и 
защищать индивидуальную жизнеспособ-
ность, видовую и другую групповую иден-
тичность. Живыми существами являются и 
животные, и растения.

Животное – живое существо, способное 
питаться только готовыми органическими 
соединениями.

Организм – 1) аналог понятия «живое су-
щество»; 2) «морфофизиологическое ядро» 
живого существа, т.е. его тело, реагирующее 
на изменения окружающей среды как еди-
ное целое поддерживанием в более или ме-
нее узких границах параметров гомеостаза 
биохимическими и физиологическими спо-
собами. Оба эти определения будут исполь-
зоваться нами в том или ином смысле, при-
менительно к контексту.  

Адаптация (приспособление) организма 
к определенным условиям внешней среды 
– это процесс оптимизации необходимых и 
достаточных, энергетических и веществен-
ных затрат, который благодаря комплексу 
поведенческих, биохимических, физиоло-
гических и морфологических регуляторных 
реакций обеспечивает поддержание необ-
ходимых параметров гомеостаза, благопо-
лучную и конкурентоспособную жизнедея-

тельность особей и популяций, процветание 
вида в различных условиях внешней среды 
(по: Черлин, 2015).

Регуляторные реакции – биохимические, 
физиологические, поведенческие или реак-
ции организма, направленные на сохране-
ние оптимальных параметров гомеостаза, 
режимов метаболизма и других его функций 
в меняющихся условиях внешней среды.  

Компенсаторные реакции (приспособле-
ния) – реакции организмов на повреждения, 
при которых органы и системы, непосред-
ственно не пострадавшие от действия по-
вреждающего фактора, выполняют функции 
поврежденных структур путем заместитель-
ной гиперфункции или качественно изме-
ненной функции (по: Ветеринарный…, 1981). 

В последнее время очень популярным на-
правлением биологических  исследований 
стало изучение возможностей и перспектив 
адаптации различных животных к услови-
ям глобально меняющегося климата Земли. 
Особенно остро эта тема касается темпера-
турных условий внешней среды, которые 
непосредственно и опосредованно (Wild et 
al., 2025), жестко и безоговорочно влияют 
на все стороны жизнедеятельности любо-
го организма. Принимая во внимание та-
кие концепции, как глобальное потепление 
климата, которое в ряде случаев и мест на 
Земле по прогнозам некоторых ученых мо-
жет в перспективе привести к глобальному и 
фатальному похолоданию (Wood, 2008; Kerr, 
2008; Сапунов, 2010; Кароль, Киселев, 2013; 
Серхенов и др., 2024; и др.), такие исследо-
вания приобретают большу́ю значимость и 
прогностическую важность.

Терминология, касающаяся общих на-
правлений адаптации животных к тепловому 
фактору (животные холодно- и теплокров-
ные, экто-, экзо- и эндотермные, пойкило- и 
гомойотермные, бради- и тахиметаболиче-
ские, псилотермные и хамилотермные), до-
статочно подробно рассмотрена нами в не-
давней публикации (Черлин, 2025).
Аналитический обзор

Общие направления адаптации живот-
ных к изменениям климата

Обратимся к проблеме адаптации живот-
ных к изменениям климата. Познакомив-
шись с публикациями на темы, связанные с 
глобальными изменениями климата, и учи-
тывая то, что мы сами уже много десятиле-
тий занимались изучением термобиологии, 
принципов регуляции температуры тела у 
пресмыкающихся, а также проделав анализ 
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имеющихся в научной литературе данных на 
эти темы у других групп животных, нам стало 
очевидно, что проблемы адаптации разных 
групп животных к глобальным изменениям 
климата в подавляющем большинстве стра-
дают по крайней мере одной важной не-
корректностью: в этих исследованиях сме-
шиваются два контрастно различающихся 
механизма реагирования на климатические 
изменения.

1.	 Биохимические и физиологические 
реакции, которые позволяют организму 
приспосабливаться к изменениям внешних 
климатических параметров, компенсируя 
их эффекты и позволяя таким образом со-

хранять необходимые параметры гомео-
стаза.

Этот тип реакций на изменения темпе-
ратурных условий в основном присущ и 
является ведущим у большого количества 
беспозвоночных или низших хордовых. Чле-
нистоногие – в подавляющем большинстве 
достаточно подвижные животные. Они мо-
гут и часто регулируют поведенческим путем 
температуру своего тела. Так, с помощью со-
временных технических средств удалось по-
лучить графики динамики температуры тела 
у перелетной саранчи Locusta migratoria 
(рис. 1).

Рис. 1. Суточный ход температуры тела саранчи (красный график) и температуры поверхности почвы 
(голубой график) (Li et al., 2023). А – местность Даган (Dagang), Б – местность Дунъин (Dongying). Закра-
шенные голубым и розовым цветом области – доверительный интервал (стандартная ошибка). Сход-
ство формы графиков температуры тела и поверхности почвы говорит не о зависимости температуры 
тела от температуры почвы (насекомые не так много времени проводят на почве и к тому же их туло-
вище приподнято над почвой на лапках), а то, что и на насекомых, и на почву одинаково действуют 

солнечное излучение и температура воздуха
Fig. 1. Diurnal variation of locust body temperature (red graph) and soil surface temperature (blue graph) (Li 
et al., 2023). А – Dagang locality, Б – Dongying locality. Blue and pink shaded areas are confidence intervals 
(standard error). The similarity in the shape of the graphs of body and soil surface temperatures does not 

indicate the dependence of body temperature on soil temperature (locusts do not spend much time on the 
soil and, moreover, their body is raised above the soil on their paws), but the fact that both – insects and soil 

– are equally affected by solar radiation and air temperature

Эти материалы подтверждают данные 
И. Д. Стрельникова, который еще в первой 
половине ХХ в. показал, что перелетная са-
ранча Locusta migratoria осуществляет эф-
фективную поведенческую регуляцию тем-
пературы тела, поднимаясь утром на вер-
хушки травянистых растений и согреваясь на 
солнце примерно до 40°, обеспечивая таким 
образом реализацию важнейших физио-
логических функций – активного питания и 
переваривания большого количества корма, 
быстрого роста и развития, интенсивной дви-
гательной активности, сбора в кулиги и пере-
летов на большие расстояния и т.п. (Стрель-
ников, 1934, 1935). Также им была описана 

эффективная поведенческая терморегу-
ляция у жука-чернотелки Stenodes caspius 
(Стрельников, 1934) и у некоторых других на-
секомых. На шести видах жуков-навозников 
(Heliocopris dilloni, Scarabaeus laevistriatus, 
Kheper aegyptiorum, K. platynotus, Scarabaeus 
catenatus, Gymnopleurus laevicollis) было 
показано, что скорость скатывания и пере-
катывания навозных шариков повышает-
ся при повышении температуры их груди 
(Bartholomew, Bernd, 1978). И жуки этим 
свойством пользуются. Есть много и других 
подобных примеров.

Среди других беспозвоночных – кишечно-
полостных, разных червей, иглокожих, мол-
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люсков, а также низших хордовых, есть и 
подвижные, но в большинстве они медлен-
но двигающиеся или вообще сидячие фор-
мы. Такие животные не способны активно и 
точно регулировать температуру тела. Они 
вынуждены вырабатывать и применять це-
лый комплекс компенсаторных биохимиче-
ских и физиологических реакций, позволяю-

щий поддерживать параметры внутренней 
среды, зависящие от параметров внешней 
среды, в допустимых для нормальной жиз-
недеятельности рамках. Диапазоны темпе-
ратур, в которых они оказываются, доста-
точно широки (если это не паразитические 
животные, живущие внутри теплокровных). 
Здесь большое значение имеет избегание 
(если это возможно) опасных термальных 
границ – прежде всего верхних, но также и 
нижних.

В связи с такими условиями у этих живот-
ных температурные диапазоны их жизнеде-
ятельности оказываются достаточно широ-
кими, но различается температурная вынос-
ливость. Например, если данный вид, или 
популяция, или лабораторная линия адапти-
рованы в течение некоторого времени к бо-
лее высоким температурам, чем другие, то 
и тепловая выносливость у них оказывается 
выше.

Особенно ярко эта зависимость прояв-
ляется у сидячих форм, таких как, напри-
мер, усоногие рачки баланусы Chthamalus 
stellatus, двустворчатые моллюски черно-
морские мидии Mytilus galloprovincialis, и 
другие животные, которые никаким обра-
зом неспособны поменять место прикре-
пления или положение туловища, чтобы 
хоть как-то изменить тепловой баланс тела. 
При этом, поскольку они часто живут в ли-
торальной зоне, оказываясь то в прохлад-
ной воде, то под действием жаркого солнца, 
температура их тела может в летний период 
колебаться примерно от 24 до 38° (Стрель-
ников, 1945). Также показано, что съедоб-
ные мидии Mytilus edulis из холодного Ба-
ренцова моря имеют верхний температур-
ный предел выносливости между 15 и 20°, в 
то время как представители того же вида из 
более теплого Балтийского моря обладают 
более высоким температурным пределом – 
выше 20° (Беляев, 1954).

Познакомимся с суточной динамикой 
температуры тела ребристой атлантической 
мидии Geukensia demissa (рис. 2; Jost, Brian, 
2007).

Рис. 2. Суточная динамика температура тела ребристой атлантической мидии в естественной среде в 
литоральной зоне (1) и в условиях лаборатории с искусственным обогревом (2) (Jost, Brian, 2007)

Fig. 2. Daily dynamics of body temperature of Atlantic ribbed mussel in natural environment in the littoral 
zone (1) and in laboratory conditions with artificial heating (2) (Jost, Brian, 2007)
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Несмотря на то, что температура тела 
имеет максимум в середине дня (примерно 
42–43°), эту ситуацию, видимо, неправомоч-
но рассматривать как проявление терморе-
гуляции. Находясь в литоральной зоне, мол-
люски оказываются то в прохладной воде, 
то нагреваются на солнце. Сменить место-
положение они не в состоянии, поэтому они 
имеют ту температуру, которая получается у 
них сама собой в имеющихся безальтерна-
тивных условиях.

И. Д. Стрельников указывал для черно-
морской мидии в периоды отсутствия воды 
температуру тела до 40° (Стрельников, 1945), 
т.е. такую же, как и у ребристой атлантиче-
ской мидии (Jost, Brian, 2007). Но при этом 
черноморские мидии живут не только в ли-
торальной зоне. Бо́льшая их часть как раз на-
селяет более глубокие места – примерно от 1 
до 20 м, хотя могут встречаться и на глубине 
до 80 м. На глубине около 12 м температура 
воды в Черном море за сутки колеблется в 
январе примерно от 9.26 до 9.28°, а в августе 
примерно от 23.5 до 24.5° (Рубакина и др., 
2019). Другими словами, черноморские ми-
дии живут в очень различных температур-
ных условиях и подъем их температуры тела 
на литорали до 40°, видимо, не является для 
них обязательным. Регуляции температуры 
тела у них не наблюдается.

Таким образом, основная нагрузка при 
приспособлении сидячих или малоподвиж-
ных беспозвоночных и низших хордовых 
животных к климатическим изменениям 
температуры среды ложится на реакции на 
уровне организма (в том смысле слова «ор-
ганизм», который определен в самом нача-
ле статьи).

2. Прежде всего поведенческие реакции, 
которые направленно меняют структуру 
теплового баланса тела и таким образом 
регулируют количество теплоты, посту-
пающей к телу животного, а значит, и 
температуру тела.

Такой активной поведенческой терморе-
гуляцией пользуются в первую очередь по-
звоночные животные, у которых достаточно 
развита центральная нервная система.

Организация и деятельность нервной си-
стемы у беспозвоночных и позвоночных жи-
вотных существенно различаются. Нервная 
система появилась впервые в эволюции у 
кишечнополостных. Она обеспечивала воз-
можность связи организма с окружающей 
средой (восприятие, передача раздражения 
и ответная реакция на раздражение), связь 
всех органов и систем органов в единое це-

лое. Несмотря на то, что у беспозвоночных 
центральной нервной системы как таковой 
практически нет, тем не менее многие из 
них, особенно такие группы, как насекомые, 
пауки и головоногие моллюски, способны 
достаточно оперативно и адекватно реаги-
ровать на изменения параметров окружаю-

щей среды, формировать целые комплексы 
безусловно рефлекторных регуляторных по-
веденческих реакций.

Относительная значимость этих двух ме-
ханизмов – внутренних регуляторных и ком-
пенсаторных реакций организма с одной 
стороны и поведенческих регуляторных ре-
акций животных с другой стороны – связана 
прежде всего с развитием и деятельностью 
центральной нервной системы. Она впер-
вые появилась и начала активно развивать-
ся у хордовых, а затем у позвоночных живот-
ных. Именно центральная нервная система 
обеспечивала проявления разнообразных 
поведенческих термо- и других регулятор-
ных реакций (Мышкин, 2016). Таким обра-
зом, основная нагрузка при приспособлении 
позвоночных животных к климатическим из-
менениям температуры среды ложится на 
реакции на уровне животного.

Примерно об этом писал еще в середине 
ХХ в. известный советский физиолог Борис 
Петрович Ушаков: «При исследовании адап-
тации животных к различным экологиче-
ским факторам следует различать два 
типа приспособлений: приспособление кле-
точного типа, которое обусловлено пря-
мым приспособлением всех клеток живот-
ного к данному фактору, и приспособление 
системного типа, при котором адаптация 
достигается изменением организма как 
целостной системы (приспособительное 
изменение поведения, биологического цик-
ла и т.д.).» (Ушаков, 1956; с. 962).  К сожа-
лению, он не развил эту важную мысль и не 
акцентировал на ней внимания читателей. В 
результате она не стала предупреждением 
от ошибок для последующих исследовате-
лей.

Само по себе изучение терморезистент-
ности клеток, тканей, органов и животных в 
целом – тема интересная и важная. Но глав-
ное здесь – правильно интерпретировать и 
применять полученные результаты. А вот в 
этой части дело не всегда обстоит гладко… 
Во всяком случае очевидно, что закономер-
ности терморезистентности клеток и тканей 
организма у животных, слабо регулирующих 
или вообще не регулирующих поведенче-
ским путем температуру своего тела, нельзя 
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прямо переносить на тех животных, которые 
с помощью поведенческих реакций активно 
и эффективно регулируют температуру тела, 
сохраняя ее либо на одном высоком уровне, 
либо в узком высоком диапазоне.

 Температура тела холоднокровных по-
звоночных животных с недостаточно хоро-
шо развитой регуляцией температуры тела  

Рыбы – одни из тех позвоночных, у кото-
рых терморегуляция хоть и есть, но она раз-
вита не очень отчетливо. В эксперименталь-
ных условиях они показывают, что могут за 
какое-то более или менее продолжительное 
время выбрать относительно подходящую, 
т.е. по каким-то причинам желательную для 
себя, температуру (Голованов, 2012, 2013 
и др.).

В природных условиях температура тела 
рыб может быть подвержена динамике 
определенной направленности. Так, рис. 3 
иллюстрирует суточный ход температуры 
тела у голубого тунца (Thunnus thynnus) в Сре-

диземном море. Температура тела этих рыб 
примерно на 2–5° выше, чем температура 
воды, в которой они живут. Это, скорее все-
го, связано с подвижностью рыб, т.е. с тем, 
что при активном движении температура их 
красных аэробных мышц, располагающихся 
около позвоночника, выше, чем в остальном 
теле. При этом график показывает, что в ноч-
ное время температура тела тунцов пример-
но на 2–3° выше, чем днем (Teo et al., 2007). 
Это, видимо, также имеет свое объяснение: 
активная охота тунцов за мезопелагической 
фауной происходит в поверхностных, более 
теплых слоях воды (Battaglia et al., 2013); 
днем же они опускаются на бо́льшую глуби-
ну, в более прохладную воду. Но даже при 
этом их высокая подвижность не позволя-
ет температуре тела опускать ниже 26–27°. 
Вряд ли эта ситуация может быть признана 
проявлением направленной и эффективной 
терморегуляции.

Рис. 3. Суточный ход температуры тела у голубых тунцов Thunnus thynnus  (17–18 июня 1999 г.) в фазе 
размножения. Смоделированная (зеленая) и измеренная (красная) температуры тела. Серое простран-

ство обозначает ночное время, белое – дневное (Teo et al., 2007)
Fig. 3 The daily course of body temperature in bluefin tuna Thunnus thynnus (June 17–18, 1999) in the 

breeding phase. Simulated (green) and measured (red) body temperatures. The gray space indicates night 
time, and the white space indicates daytime (Teo et al., 2007)

Рис. 4 иллюстрирует относительную ста-
бильность температуры тела тунца Thunnus 
dews (Holland, Sibert, 1994), несмотря на ме-
няющуюся температуру воды, в которой эти 
рыбы плавают; при этом температура тела 
рыб может быть на 10–14° выше, чем тем-
пература воды. Эту ситуацию можно было 

бы частично признать физиологической 
терморегуляцией. «Частично» – потому что 
изученные в данном исследовании рыбы 
имели достаточно большую массу (7–12 кг) 
и, следовательно, значительную темпера-
турную инерцию.
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Рис. 4. Температура воды, расчетная и реальная температура тела у взрослого тунца Thunnus dews (по: 
Holland, Sibert, 1994) в связи с его охотой и погружением в воды с разной температурой

Fig. 4. Water temperature, estimated and actual body temperature in adult tuna Thunnus dews (Holland, Sib-
ert, 1994) in connection with their hunting and immersion in waters with different temperatures

В этой связи специальное исследование 
скорости изменения температуры тела у 
рыб большой массы в связи с изменения-
ми температуры воды показало, что коэф-
фициент теплопередачи при охлаждении у 
различных видов рыб, как с большой, так и 
с меньшей мышечной теплопродукцией, ве-
сом примерно 10–100 кг и более, была про-
порциональна массе тела в степени − 0.63. 
Таким образом, крупным рыбам легче со-
хранять стабильность высокой температу-
ры тела, чем мелким, причем без затраты 
на это дополнительной энергии (Nakamura 
et al., 2020). Такая же ситуация отмечает-
ся и у акул: так, белые акулы, Carcharodon 
carcharias, длиной примерно 4–5 м и массой 
около 200 кг сохраняли почти постоянную 
температуру тела 24.8–26.5°, плавая в воде 
с температурой около 13–15°, т.е. темпе-
ратура тела могла превышать температуру 
окружающей воды на 14–15° (Carey et al., 
1982; Tricas, McCosker, 1984; McCosker, 1987; 
Goldman et al., 1996; Goldman, 1997).

Частично этот эффект достигается опре-
деленными физиологическими реакциями 
эффективного перераспределения тепла 

внутри тела. В значительно степени это про-
исходит благодаря сложному переплетению 
прилегающих друг к другу подкожных вен и 
артерий («чудесная сеть») (Cech et al., 1984; 
Compagno, 2002). Она помогает тунцам и 
акулам удерживать внутри тела тепло, выра-
батываемое при интенсивной работе крас-
ных аэробных мышц вокруг позвоночника, 
и подогревать за счет этого мозг, глаза и 
другое внутренние органы (Cech et al., 1984; 
Sepulveda et al., 2008; Compagno, 2002), эко-
номить энергию, активно двигаться и вы-
живать в водах с очень широким спектром 
температур.  

У амфибий могут наблюдаться различные 
варианты терморегуляционного поведе-
ния. Так, у мраморной лягушки, Nannophrys 
marmorata, на Шри-Ланка во все сезоны 
года, с высокой и низкой температурой, тем-
пература их тела никогда не поднимается 
выше примерно 25°. Все теплое время суток 
они проводят в щелях между камней, не по-
зволяя телу нагреваться даже тогда, когда это 
принципиально возможно (рис. 5). Это тоже 
своего рода проявление терморегуляции, 
но только лягушки в основном стремятся не 
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повышать температуру тела, а наоборот, не 
давать ей подниматься. Так же ведут себя 
и травяные лягушки в Карелии (Кутенков, 
2009; Кутенков, Целлариус, 1998). У лягушек, 
у которых кожа всегда влажная, это, видимо, 
принципиально важно, поскольку подъем 

температуры тела проведет к быстрой и кри-
тической потере организмом воды, к нару-
шению поступления кислорода, энергии и к 
другим чрезвычайно опасным для их жизни 
последствиям.

Рис. 5. Иллюстрация хамилотермического статуса. Активность мраморной лягушки в связи с условиями 
внешней среды в Шри-Ланка. А – влажный сезон, Б – сухой сезон (Senanayake et al., 2019). 1 – относи-
тельная влажность воздуха, 2 – температура воздуха, 3 – температура убежища, 4 – температура тела 

(красная линия)
Fig. 5. Illustration of the hamilothermiс status. The activity of the marbled streamlined frog in connection 

with environmental conditions in Sri Lanka (Senanayake et al., 2019). A – wet season, Б –  dry season. 1 – rel-
ative humidity, 2 – air temperature, 3 – shelter temperature, 4 – body temperature (red line
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А вот у некоторых видов жаб, у которых 
кожа сухая, показано наличие неплохо раз-
витой терморегуляции. Так, шиповатые 
жабы, Bufo spinulosus, обитающие в неотро-
пических регионах Мексики, Центральной 
и Южной Америки на высотах 3–4 тысячи 
метров над у.м. и даже несколько выше, вы-

бирают во внешней среде такие условия, 
которые позволяют им поддерживать тем-
пературу тела выше 15°, но по возможно-
сти не поднимать ее выше 22–24°, находясь 
на солнце или, наоборот, уходя в тень или 
убежища (рис. 6, 7; Sinsch, 1989; Lambrinos, 
Kleier, 2003).

Рис. 6. Регулирование температуры взрослой шиповатой жабой (Bufo spinulosus) на высоте 3200 м. В 
этих условиях взрослые жабы сочетают гелиотермию и тигмотермию. 1 – температура почвы, 2 – тем-

пература воздуха, 3 – температура тела жаб. Красная линия – температура 15°, выше которой жабы 
позволяют температуре тела подниматься не всегда, но при возможности стараются поднимать ее при-

мерно к этому уровню, если в среде холоднее. В солнечные дни жабы выбирались на солнце между 
7:30 и 8:30 утра и грелись в течение нескольких часов. Максимальной температуры тела они достигали 
к полудню, а затем отступали в тень. При полном облачном покрове температура их тела была равна 

температуре воздуха или немного превышала ее (по материалам Sinsch, 1989)
Fig. 6. Temperature regulation of an adult Andean toad (Bufo spinulosus) at an altitude of 3200 m. Under 

these conditions adult toads combine heliothermy and thigmothermy. 1 – soil temperature, 2 – air tempera-
ture, 3 – body temperature of toads. The red line is a temperature of 15°, above which toads do not always 
allow body temperature to rise, but if possible, they try to raise it to about this level if the environment is 

colder. On sunny days, the toads went out into the sun between 7:30 a.m. and 8:30 a.m. and basked for sev-
eral hours. They reached their maximum body temperature by noon, and then retreated into the shade. With 

full cloud cover, their body temperature was equal to or slightly higher than the air temperature (according 
to Sinsch, 1989)

На рис. 8 приведена еще одна иллюстра-
ция того, что шиповатая жаба Bufo spinulosus 
регулирует в течение дня температуру свое-
го тела, стараясь в утренний период актив-
ности даже в весьма прохладных климати-
ческих условиях высокогорья поднимать ее 
хотя бы ближе к 20º.

Таким образом, материалы исследований 
демонстрируют, что у низших позвоночных 
животных терморегуляция уже отмечается, 
но ее реализация и возможности достаточно 
ограничены, да и направленность на повы-
шение температуры тела проявляется слабо. 
В значительно большей степени регулирова-
ние температуры тела этих животных связа-

но, наоборот, с недопущением повышения 
температуры тела выше 25–28° (далеко не 
всегда даже до 30°). Важно напомнить, что 
это в значительной степени связано с тем, 
что рыбы и подавляющая часть амфибий 
– хамилотермные животные, т.е. у них нет 
терморегуляционной реакции псилотермии, 
заставляющей температуру их тела подни-
маться.

 Температура тела «холоднокровных» 
(«потенциально теплокровных») животных 
с развитой поведенческой терморегуляци-
ей  

Подавляющая часть ученых, к сожале-
нию, оценивает возможности адаптации к 
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Рис. 7. Почасовое изменение средней температуры тела и средней температуры окружающей среды 
свободно перемещающихся шиповатых жаб Bufo spinulosus в течение пасмурного и солнечного дня. 
Значения приведены в среднем за 71 день (по: Lambrinos, Kleier, 2003). 1 – температура тела жаб, 2 – 

температура воздуха. Три горизонтальных ряда по два графика – данные по трем жабам, за которыми 
велись наблюдения. Красная линия – температура 15°, выше которой жабы позволяют температуре 

тела подниматься не всегда, но при возможности стараются поднимать ее примерно к этому уровню, 
если в среде холоднее

Fig. 7. Hourly change in mean environmental temperatures and mean body temperature of free ranging 
toads, Bufo spinulosus, during one cloudy and one sunny day. Values are means 71 days (according to Lambri-

nos, Kleier, 2003). 1 – body temperature of toads, 2 – air temperature. Three horizontal rows of two graphs 
represent data on three toads that were monitored. The red line is a temperature of 15°, above which toads 

do not always allow body temperature to rise, but if possible, they try to raise it to about this level if the envi-
ronment is colder
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Рис. 8. Динамика температуры тела шиповатой жабы Bufo spinulosus на голой земле в вольере, где ей 
доступны как солнце, так и тень. 17 марта; 4300 м над у.м. (по: Pearson, Brandford, 1976). 1 – температу-
ра почвы в тени, 2 – температура воздуха, 3 – температура тела жабы 19.9 г, 4 – температура почвы на 
солнце, 5 – жаба находится в тени. Красная линия – температура 15°, выше которой жабы позволяют 
температуре тела подниматься не всегда, но при возможности стараются поднимать ее примерно к 

этому уровню, если в среде холоднее
Fig. 8. Dynamics of body temperature  of Bufo spinulosus on bare ground in an enclosure with both sun and 

shade available to them. 17 March; 4,300 m (Pearson, Brandford, 1976). 1 – the soil temperature in the 
shade, 2 – the air temperature, 3 – the body temperature of the toad 19.9 g, 4 – the soil temperature in the 

sun, 5 – the toad is in the shade. The red line is a temperature of 15°, above which toads do not always allow 
body temperature to rise, but if possible, they try to raise it to about this level if the environment is colder

повышенным климатическим температурам 
исключительно так, как будто бы они имеют 
дело исключительно с животными, у кото-
рых нет терморегуляции, т.е. с беспозвоноч-
ными или в крайнем случае с малоподвиж-
ными или вообще с сидячими низшими хор-
довыми. В этом случае у всех животных, вне 
зависимости от уровня их развития, изучают 
тепловую выносливость, делая вывод о воз-
можности их адаптации к изменению кли-
мата. Ошибочность такого подхода удобно 
показать на примере рептилий, поскольку у 
нас есть для иллюстрации этого подходящий 
материал.

Так, у среднеазиатской эфы, Echis 
multisquamatus, в разные сезоны года, когда 
температурные условия внешней среды су-
щественно различаются (максимальная тем-
пература поверхности почвы ранней весной 
доходит до 40, а летом – до 70°, приземный 
слой воздуха ранней весной прогревается 
до 27, а летом – до 42°), температура тела во 
время их пребывания на поверхности, бла-
годаря хорошо развитым поведенческим 
регуляторным реакциям, находится в узком 
диапазоне 30–32° (рис. 9; Черлин, Целлари-
ус, 1981).

Точно такая же ситуация характерна и 
для сугубо ночного среднеазиатского вида 
ящериц – сцинкового геккона, Teratoscincus 
scincus (рис. 10) и практически для всех со-

временных рептилий, поскольку это псило-
термические животные, стремящиеся пе-
риодически поднимать температуру тела и 
удерживать ее некоторое время на достаточ-
но высоком уровне (чаще всего в диапазоне 
примерно 30–40° в зависимости от вида).

Рис. 11 демонстрирует, что даже в жест-
ких условиях высокогорья ящерицы способ-
ны поддерживать относительно постоянную 
и высокую температуру своего тела.

Наиболее показательны данные, полу-
ченные нами при подробном слежении за 
температурами тела ушастых круглоголо-
вок, Phrynocephalus mystaceus, с помощью 
температурных логгеров, регистрировавших 
температуру их тела раз в минуту, и  логге-
ров температуры внешней среды (рис. 12–
14).

Рис. 12–14 отчетливо показывают, что 
происходит в том случае, когда даже пойки-
лотермное (т.е. эктотермное, холоднокров-
ное) животное использует активную пове-
денческую терморегуляцию. Так, хотя пого-
да в мае – июне 2024 г. на бархане Сарыкум 
была изменчивая, с периодически наступа-
ющими более прохладными периодами, 
температура тела круглоголовок все вре-
мя держалась примерно в границах 35–41° 
(см. рис. 12). Сходная ситуация отмечалась и 
для мая – июня 2022 г. (четыре верхних гра-
фика на рис. 14). Рис. 13 показывает, что в 
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Рис. 9. Динамика температуры тела среднеазиатской эфы, Echis multisquamatus, и внешней среды в 
разные сезоны года (по: Черлин, Целлариус, 1981). 1 – температура поверхности почвы, 2 – температу-
ра воздуха на высоте 2 см, 3 – температура почвы на глубине 20 см, 4 – температура почвы на глубине 

30 см, 5 – температура тела. Красная линия показывает уровень температуры примерно 32°
Fig. 9. Dynamics of body temperature of the saw-scaled viper, Echis multisquamatus, and the external 

environment in different seasons (according to Cherlin and Tsellarius, 1981). 1 – the soil surface tempera-
ture, 2 – the air temperature at a height of 2 cm, 3 – the soil temperature at a depth of 20 cm, 4 – the soil 

temperature at a depth of 30 cm, 5 – the body temperature. The red line shows a temperature level of 
approximately 32°

самую жаркую середину дня, когда темпера-
тура поверхности песка приближается к 60°, 
ящерицы покидают поверхность, закапыва-
ются в песок или уходят в норы, где темпера-
туры ниже (см. рис. 13). Такая же ситуация, 
только еще более ярко, проявляется в самый 
жаркий период наблюдений – в конце ав-
густа – начале сентября 2022 г. (последний 

график на рис. 14). Другими словами, даже 
широкие вариации микроклиматических 
условий не способны изменить параметры 
температуры тела рептилий, которые они 
направленно поддерживают приемами пре-
жде всего поведенческой терморегуляции. 
То есть при изменениях внешних условий у 
рептилий меняются не преимущественные 
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Рис. 10. Связь температуры тела сугубо ночного сцинкового геккона с температурными условиями 
среды в летний период (по данным: Черлин и др., 1983; Черлин, 2013). t° – температура; формы актив-

ности: 1 – активность на поверхности в темное время суток, 2 – сон / отдых (дневной); температуры: 
3 – поверхности почвы; 4 – воздуха на высоте 3 см, 5 – почвы на глубине 20 см, 6 – почвы на глубине 30 

см, 7 – (красная линия) тела гекконов
Fig. 10. Relationship of body temperature of a purely nocturnal Turkestan plate-tailed gecko with ambient 

temperature conditions in summer (according to Cherlin et al., 1983; Cherlin, 2013). t° is temperature; forms 
of activity: 1 – activity on the surface at night, 2 – sleep / rest (daytime); temperatures: 3 – surface soil; 4 – 

air at a height of 3 cm, 5 – soil at a depth of 20 cm, 6 – soil at a depth of 30 cm, 7 – (red line) bodies of geckos

Рис. 11. Температура тела перуанской изменчивой игуаны, Liolaemus multiformis, на голой земле в во-
льере, где ей доступны как солнце, так и тень. 17 марта; 4300 м над у.м. (Pearson, Brandford, 1976). 1 

– температура почвы в тени, 2 – температура воздуха, 3 – температура тела ящерицы длиной 75 мм, 4 
– температура почвы на солнце. Красная линия – температура 30°, т.е. примерно тот уровень темпера-

туры тела, который ящерицы стараются у себя поддерживать
Fig. 11. Body temperature of a Liolaemus multiformis on bare ground in an enclosure with both sun and 

shade available to them.  March 17; 4300 m above see level (Pearson, Brandford, 1976). 1 – the soil tempera-
ture in the shade, 2 – the air temperature, 3 – the body temperature of the lizard 75 mm long, 4 – the soil 

temperature in the sun. The red line is a temperature of 30°, which is near the body temperature level that 
lizards try to maintain
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Рис. 12. Динамика температуры тела ушастой круглоголовки, Phrynocephalus mystaceus, с 22 мая по 19 
июня 2024 г., полученная с помощью внедренного интраперитонеально логгера на бархане Сарыкум 
(Республика Дагестан, РФ), и динамика температур внешней среды там же. Серая полоса выделяет 

примерный температурный диапазон полной активности у круглоголовок
Fig. 12. Dynamics of the body temperature of the Toad-headed agama, Phrynocephalus mystaceus, from May 
22 to June 19, 2024, obtained using an intraperitoneally embedded logger on the Sarykum dune (Republic of 
Dagestan, Russian Federation) and the dynamics of ambient temperatures in the same place. The gray stripe 

highlights the approximate full activity temperature range in the Toad-headed agama

параметры температуры их тела, а режим 
пространственно-временной активности, 
обеспечивающий термальный гомеостаз.

Таким образом, не чисто теоретические 
рассуждения, а данные конкретных научных 
исследований экологии и термобиологии 
рептилий (см. рис. 9–14) отчетливо показы-
вают, что у животных, у которых хорошо раз-
вита поведенческая регуляция температуры 
тела, в частности у рептилий, при изменени-
ях климата даже в широких пределах темпе-
ратура тела сохраняется в достаточно узком 
диапазоне, при котором эти животные в ос-
новном и живут. При серьезных изменениях 
климата животные могут менять биотопиче-
ское распределение и режимы суточной и 
сезонной активности (пространственно-вре-

менную структуру активности), сохраняя в 
видоспецифичных рамках температуру тела. 
Заметное влияние изменений климата на 
жизнедеятельность таких животных может 
произойти вследствие изменений в количе-
стве получаемой животными теплоты за год. 
Но это, в свою очередь, никак не связано с 
тепловой выносливостью. Следовательно, в 
этих условиях сомнительно возможное дей-
ствие отбора на изменение терморезистент-
ности и на клеточном уровне, и на уровне 
организма.

Терморезистентность клеток, тканей и 
организма в целом у холоднокровных жи-
вотных

Вполне логично ожидать, что живот-
ные, которые живут в более теплых услови-
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Рис 13. Суточная динамика температуры тела ушастой круглоголовки и параметров окружающей сре-
ды. 6 июня 2024 г.

Fig. 13. Daily dynamics of body temperature of the Toad-headed agama and environmental parameters. 
June 6, 2024

ях внешней среды и к ним адаптированы, 
должны иметь более высокие температур-
ные уровни тепловой резистентности, как на 
уровне клеток, тканей и органов, так и цело-
го организма.

Ученые, занимающиеся исследованиями 
в связи с глобальным потеплением, чаще 
всего изучают две стороны этой проблемы.

1.	 Влияние повышенной темпера-
туры на морфологию, физиологические 
процессы и экологические проявления 
(Cabezas-Cartes et al., 2019; Kubisch et al., 
2019; Prokosch et al., 2019 и др.).

2.	 Влияние повышенной температу-
ры на тепловую выносливость животных 
(Колсанова и др., 2014; Калинникова и 
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Рис. 14. Динамика температуры тела ушаcтой круглоголовки, Phrynocephalus mystaceus, полученная с 
помощью интраперитонеально внедренных логгеров на бархане Сарыкум (Республика Дагестан, РФ) в 

разные сезоны года
Fig. 14. Dynamics of the body temperature of the Toad-headed agama, Phrynocephalus mystaceus, obtained 

using an intraperitoneally embedded loggers on the Sarykum dune (Republic of Dagestan, Russian Federa-
tion) during different seasons
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др., 2014 и др.). Основной смысловой по-
сыл таких исследований сводится к тому, 
что при постепенном потеплении клима-
та выжить должны животные, у которых 
тепловая выносливость выше. Но это ут-
верждение очень сильно упрощает реаль-
ное положение дел в данной сфере. Оно 
однозначно справедливо только для тех 
животных, которые вследствие сидячего 
образа жизни, неразвитости или слабой 
развитости центральной нервной систе-
мы не могут поведенческими способами 
регулировать температуру своего тела. На 
самом деле отношения термобиологии 
активно терморегулирующихся животных 
с климатическими условиями намного 
сложнее. Да и соотношения показателей 
терморезистентности клеток, тканей и 
органов у нетерморегулирующихся и тер-
морегулирующихся с помощью поведен-
ческих реакций животных тоже неодно-
значны.
«…Теплоустойчивость мускулатуры 

земноводных одного и того же вида отно-
сительно постоянна и является физиоло-
гической характеристикой вида…

Теплоустойчивость мускулатуры раз-
личных видов земноводных неодинакова и 
находится в соответствии с температу-
рой среды обитания вида. Это различие 
является специфическим по отношению к 
тепловому воздействию…

…обнаруженные закономерности име-
ют общебиологическое значение. Они, с од-
ной стороны, показывают, что организм 
нельзя рассматривать как простую сум-
му составляющих его клеток, и, с другой 
стороны, обнаруживают наличие прямого 
приспособления клеток к условиям суще-
ствования организма. Последнее мы объяс-
няем адаптивными изменениями белковой 
структуры различных тканей» (Ушаков, 
1955; с. 587–588).

«Теплоустойчивость мускулатуры пой-
килотермных животных, принадлежащих 
к одному виду, в значительной мере не за-
висит от микроклиматических условий, 
в которых обитает данное животное, и 
является его видовым признаком, обуслов-
ленным видовой специфичностью клеточ-
ных белков. В пределах одного вида адап-
тация к различным условиям обитания 
осуществляется благодаря системному 
приспособлению организма…

Теплоустойчивость мускулатуры близ-
ких видов холоднокровных животных раз-
лична и находится в явном соответствии 

с микроклиматическими условиями жизни 
вида и его филогенетическим происхож-
дением. Эти данные показывают, что в 
процессе видообразования холоднокров-
ных значительную роль играет адаптация 
именно к температурным условиям суще-
ствования, причем эта адаптация при-
надлежит к клеточному типу и связана с 
адаптивным приспособлением белкового 
субстрата организма» (Ушаков, 1956; с. 
962–963)».

«…теплоустойчивость тканей пойки-
лотермных животных является удобным 
цитофизиологическим критерием вида, 
который можно использовать в система-
тике с диагностическими целями...

Работа Ю. И. Полянского, доказавшая 
большую зависимость теплоустойчиво-
сти одноклеточных от температуры 
окружающей среды, и ряд косвенных сооб-
ражений приводят к предположению, со-
гласно которому у низших типов живот-
ных (губки, кишечнополостные и, возмож-
но, черви) теплоустойчивость клеток не 
может являться критерием вида» (Уша-
ков, 1959; с. 1301–1302).

Б. П. Ушаков совместно с И. С. Даревским 
провели исследование терморезистентно-
сти мышечной ткани у двух видов ящурок 
(Eremias), различающихся по экологии и 
биотопическому распределению (табл. 1).

Авторы сделали важные выводы из своих 
исследований.

«Обнаруженное различие в теплоустой-
чивости мышечных волокон изученных 
ящурок говорит о том, что в процессе 
образования этих видов произошла адап-
тивная перестройка их клеточных белков, 
которая имеет решающее значение в про-
цессе дивергенции и образования видов.

Рассмотренные в этой работе систем-
ные приспособления и являются тем меха-
низмом, который обеспечивает предста-
вителям систематически близких видов, 
обитающих в одном биотопе, различный, 
специфический для вида и оптимальный 
для жизнедеятельности организмов и их 
клеток микроклимат» (Ушаков, Даревский, 
1959; с. 835).

То, что «перестройка… клеточных бел-
ков… имеет решающее значение в процессе 
дивергенции и образования видов», скорее 
всего, не вызывает сомнений. Но главный 
для нас вопрос заключается в другом: на-
сколько эта перестройка клеточных белков 
была адаптивной, насколько она была свя-
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Таблица 1. Сравнение теплоустойчивости мышечных волокон и отношения к температуре ящурок 
Штрауха и закавказских ящурок (Ушаков, Даревский, 1959)

Характеристики Ящурка Штрауха, 
Eremias strauchii

Закавказская 
ящурка, Eremias 

pleski
Северная граница ареала 40°25′ с. ш. 40°10′ с. ш.
Высота проникновения в горы, м 3500 1800

Наиболее ранние сроки пробуждения весной      (долина 
Аракса) Середина марта Начало апреля

Наиболее поздние сроки ухода на зимовку     (долина 
Аракса) Конец октября Конец сентября

Температура тела в активный период в природе, °С 36–36.6 39–41.5
Теплоустойчивость мышечных волокон          (потеря 
возбудимости мышц через 5 мин), °С 47.4 48.5

Наступление теплового паралича при насильственном 
помещении на яркое солнце: – температура тела в 
момент наступления  теплового паралича, °С 
Время до наступления теплового паралича, мин

    48.4–49.6 
 

     1.2–4

    49.3–49.8 
 

     6–12

зана и инициирована различиями в их тер-
морезистентности? Или, другими словами, 
а) являлись ли различия в терморезистент-
ности клеток и тканей животных следствием 
отбора, направленного на формирование 
различий в термобиологических характери-
стиках и, следовательно, на экологическое 
расхождение внутривидовых групп, при-
водящее к появлению новых видов, или б) 
биохимические перестройки, происходящие 
по каким-то чисто внутренним (биохимиче-
ским, биофизическим и др.) причинам, при-
водят к появлению новых групп с новыми 
термобиологическими характеристиками 
температурных предпочтений и тепловой 
резистентности, а уже видоспецифичный 
комплекс поведенческих регуляторных ре-
акций и отбор осуществляют «подгонку» 
получившихся подобным «не адаптивным» 
способом групп к конкретным климатиче-
ским условиям, формируя таким образом 
новые виды с новыми термобиологически-
ми характеристиками и отличными от из-
начальных пространственно-временными 
структурами активности, хорошо адаптиро-
ванными к условиям внешней среды?

Так, сами результаты работы Ушакова и 
Даревского (1959) не вызывают сомнений. 
Некоторое удивление связано лишь с по-
пытками осмысления и интерпретации ре-
зультатов. То, что закавказская ящурка более 
термофильна, чем ящурка Штрауха, очевид-
но. Проблема осмысления состоит в том, 
что температуры тела у обоих видов ящурок 
различаются, но сам уровень этих темпера-
тур существенно ниже того уровня, который 

представляет для них реальную опасность. 
В природных условиях их температура тела 
никогда не приближается к опасному преде-
лу. В чем тогда биологический смысл того, 
что тепловая выносливость клеток и тканей 
закавказских ящурок выше, чем у ящурок 
Штрауха (хотя на самом деле, на наш взгляд, 
они очень близки)? И можно ли тогда по 
уровню тепловой резистентности клеток, 
тканей и даже животного в целом делать 
вывод о том, что при потеплении климата 
один вид окажется более приспособленным 
к новым условиям, чем другой? Ведь в при-
роде они часто населяют одни и те же био-
топы. По нашему мнению, уровни тепловой 
выносливости животных лишь опосредован-
но, коррелятивно связаны с их адаптивными 
свойствами. Другими словами, бо́льшая те-
пловая выносливость клеток и тканей како-
го-либо вида рептилий может не говорить о 
том, что при потеплении климата он будет 
иметь какие-то адаптивные преимущества 
по сравнению с менее температурно вы-
носливыми видами. Просто менее темпера-
турно выносливые виды изменят свои про-
странственно-временные структуры актив-
ности и, таким образом, останутся в рамках 
своих термальных ниш со своими видоспе-
цифичными параметрами гомеостаза.

Связь температуры тела при активности 
и терморезистентности организма в целом 
у холоднокровных животных 

Табл. 2. демонстрирует результаты на-
ших исследований по термобиологии не-
которых среднеазиатских аридных ящериц. 
Ранее мы выделили важный, на наш взгляд, 



22

Черлин В. А. Приспособления разных эктотермных животных к глобальным изменениям климата // Принципы 
экологии. 2025. № 3. С. С. 4–39. DOI: 10.15393/j1.art.2025.16282

показатель, имеющий большое адаптивное 
значение. «Запас температурной прочности 
вида» – диапазон температур тела между 
максимальной температурой полной актив-

ности и критическим максимумом (Черлин, 
2012). Этот показатель важен, поскольку в 
ряде случаев может оказаться критичным.

Таблица 2. Термобиологические показатели активности и выносливости некоторых среднеазиат-
ских аридных ящериц в Каракумах (Туркменистан) и Кызылкумах (Узбекистан) (по: Черлин, 1988, 

2013а; Черлин, Музыченко, 1984)

    Виды животных
Диапазон 

температур 
полной 

активности (°С)

Диапазон тер-
мостабилиза- 

ции (°С)

Критический 
максимум 

(наступление 
теплового шока) 

(°С)

Запас темпера- 
турной 

прочности вида 
(°С)

Ушастая круглоголовка,         
Phrynocephalus mystaceus

36.0–44.2 38.8–39.8 49.0–49.5 ~5.0-7.0
Песчаная круглоголовка, 
Ph.  interscapularis

37.5–45.0 40.5–41.5 48.5–49.5 ~3.0-4.5
Сетчатая ящурка, 
Eremias grammica

34.0–42.5 38.6–39.5 44.0–45.0 ~1.5–3.0
Полосатая ящурка, 
 E. scripta

39.0–43.0 40.0–41.0 47.0–48.0 ~4.0–5.0
Сцинковый геккон,    
Teratoscincus scincus

16.0–33.0 27.5–33.0 41.0–43.8 ~8.0–11.0

Данные табл. 2 показывают, что репти-
лии, экологически приуроченные к дневным 
условиям жарких среднеазиатских пустынь, 
имеют чаще всего высокие уровни темпе-
ратурных характеристик активности. Им же 
свойственны и высокие температуры кри-
тического максимума. При этом изученные 
нами дневные агамиды имеют явно более 
высокие критические максимумы по срав-
нению с дневными же лацертидами.

Также из табл. 2 видно, что в Каракумах 
у ушастой круглоголовки Phrynocephalus 
mystaceus максимальная температура пол-
ной активности около 42–43°, а критический 
максимум около 49°, т.е. запас температур-
ной прочности может достигать примерно 
7°. У обитающей в том же месте сетчатой 
ящурки максимальная температура полной 
активности около 40–41.5°, а критический 
максимум около 43–44°, т.е. запас темпера-
турной прочности не более 1.5–3°. Получа-
ется, что сетчатая ящурка живет практически 
на верхней границе своей температурной 
выносливости, т.е. периодически буквально 
«ходит по лезвию бритвы» (Черлин, 2012). 
Но при этом она живет в этих условиях впол-
не успешно.

Таким образом, запас температурной 
прочности вида показывает неоднознач-
ность связи между температурными пред-
почтениями ящериц при активности и их 
температурной выносливостью. Это явно 

связано с различными морфофизиологиче-
скими механизмами, устанавливающими 
эти показатели. Скорее всего, характеристи-
ки активности связаны в основном с уста-
новочной температурой в центре терморе-
гуляции центральной нервной системы, а 
температурная выносливость – с тепловым 
повреждением клеток или с  тепловой де-
зинтеграцией клеточных функций в цен-
тральной нервной системе (Калинникова и 
др., 2018; об этом далее). Не исключено, что 
параметры тепловой выносливости клеток и 
тканей (а следовательно, и организма в це-
лом) не прямо, а лишь опосредованно свя-
заны с группоспецифичным (например, со 
специфичным для родов) составом белков и 
некими их биохимическими свойствами.

Связь температуры тела, терморези-
стентности клеток, тканей и организма в 
целом с климатическими условиями оби-
тания у холоднокровных животных

У холоднокровных животных, не способ-
ных по объективным, прежде всего вну-
тренним, причинам более или менее точ-
но регулировать температуру своего тела, 
связь термобиологических характеристик и 
климатических условий обитания отчетливо 
более тесная. Так, исследования теплоустой-
чивости, проведенные на свободноживущей 
почвенной нематоде Caenorhabditis elegans, 
показали, что причиной повреждающего, 
негативного влияния тепла на организм этих 
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животных является тепловая дезинтеграция 
клеточных функций. Тепловые нарушения 
интеграции функций клеток в теле живот-
ного, в свою очередь, являются следствием 
нарушения интегративных функций нервной 
системы, которые проявляются при интен-
сивности и продолжительности теплового 
стресса, подпорогового для теплового по-
вреждения нейронов (Калинникова и др., 
2018).

Организмы малоподвижных или сидячих 
пойкилотермных (эктотермных) животных 
из-за слабой системы терморегуляции на-
строены в процессе эволюции на темпера-
турные условия их экологических ниш, кото-
рые варьируют в широких пределах (Пиан-
ка, 1981; Проссер, 1977; Шмидт-Ниельсен, 
1982).

«В целом анализ многочисленных ис-
следований негативного влияния превы-
шения физиологического оптимума тем-
пературы на поведение и выживаемость 
организмов пойкилотермных животных 
различных таксономических групп (низшие 
беспозвоночные, высшие беспозвоночные и 
пойкилотермные позвоночные) и на клет-
ки, выделенные из этих организмов, позво-
лил сделать следующие выводы: 

1.	 Прогрессивное усложнение орга-
низмов в ходе эволюции Metazoa уже на 
ранней стадии (низшие беспозвоночные 
с простой нервной системой) привело к 
качественному изменению механизмов 
негативного влияния тепла на функции 
и выживаемость организмов Metazoa. 
Если причиной негативного влияния ги-
пертермии на функции и выживаемость 
организмов Protozoa и простых организ-
мов Metazoa без нервной системы (губ-
ки) является тепловое повреждение 
клеток, то у низших беспозвоночных 
(нематоды), высших беспозвоночных и 
пойкилотермных позвоночных причиной 
негативного влияния тепла на организм 
животного является тепловая дезин-
теграция клеточных функций. В свою 
очередь, тепловые нарушения интегра-
ции функций клеток в теле животного 
являются следствием нарушения инте-
гративных функций нервной системы, 
которые проявляются при интенсивно-
сти и продолжительности теплового 
стресса, подпорогового для теплового 
повреждения нейронов. 

2.	 Свободноживущая почвенная не-
матода C. elegans является удобным 
модельным организмом для изучения как 

молекулярных механизмов тепловой де-
зинтеграции нейронов в их ансамблях, 
так и для моделирования процессов эво-
люции термотолерантности с исполь-
зованием лабораторных популяций пой-
килотермных животных» (Калинникова 
и др., 2018; с. 49).
В пустынях Каракумы и Кызылкумы, в 

других регионах и природных зонах мы дол-
гое время изучали термобиологию и эколо-
гию обитающих там рептилий, их тепловую 
выносливость. В качестве примера можно 
рассмотреть герпетофауну западных Кызыл-
кумов. Даже беглого взгляда на табл. 3 до-
статочно, чтобы заметить значительные раз-
личия в термобиологических показателях у 
обитающих там видов пресмыкающихся. Ис-
ходя из этого можно сделать первый вывод: 
в одном и том же месте даже в достаточно 
экстремальных аридных условиях вполне 
благополучно живут рептилии с очень раз-
ными температурными характеристиками 
активности.

Необходимо обратить внимание на ряд 
важных обстоятельств. Во-первых, на одной 
и той же площади, например в Кызылкумах, 
существует значительное разнообразие ос-
новных биотопов: дневная пустыня с ячеи-
стыми песками; ночная пустыня; обрывы ко-
ренного берега Амударьи днем; то же ночью; 
тугайный лес днем; то же ночью и т.п. Все 
эти биотопы обладают специфическими ми-
кроклиматическими условиями по всем по-
казателям: температурно-влажностному ре-
жиму, освещенности и т.п. Во-вторых, между 
разными видами рептилий существуют по-
рой весьма значительные различия в массе 
тела (от 1 до 3 порядков) и других особен-
ностях, очень сильно отражающихся на про-
цессах теплообмена со средой. В-третьих, 
огромное нивелирующее влияние на связь 
температур тела и среды оказывают термо-
регуляционное и другие формы поведения 
(способность или неспособность залезать на 
ветки, активность использования нор и т.п.). 
В-четвертых, сами термобиологические по-
казатели активности, как выяснилось, не 
всегда напрямую связаны с климатом райо-
на обитания (Черлин, 1989б). Так, в одних и 
тех же биотопах в одно и то же время в Кара-
кумах и Кызылкумах живут ушастая и песча-
ная круглоголовки, которые имеют немного 
различные диапазоны термостабилизации: 
соответственно 38.8–39.8° и 40.5–41.5° (Чер-
лин, Музыченко, 1988). Критические макси-
мумы температуры тела при этом у данных 
видов примерно одинаковые (48.0–50.0°). У 
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Таблица 3. Температурные характеристики активности некоторых видов рептилий западных Кы-
зылкумов

Виды
Min t° 

полной 
актив-
ности*

Max t° 
полной 
актив-
ности

Диапазон 
термоста-

билиза- ции 
**

Источник

Круглоголовка песчаная, 
Phrynocephalus interscapularis 37.5 45.0 40.5–41.5 Черлин, Музыченко,    

1983, 1988
Круглоголовка ушастая,    Ph. 
mystaceus 36.0 44.2 38.8–39.8 Черлин, Музыченко,    

1983, 1988
Агама степная Trapelus 
sanguinolentus 37.0 44.5 38.0–42.0 Черлин, 1988

Варан серый, Varanus griseus 34.0 40.6 36.0–39.0 Целлариус и др., 1991
Ящурка сетчатая,                Eremias 
grammica 34.0 42.5 38.6–39.5 Черлин, Музыченко,   1983, 

1988

Ящурка быстрая, E. velox 36.0 41.0 39.5 Черлин, Чикин, 1991
Ящурка линейчатая, E. lineolata 34.0 41.0 35.0–37.5 Черлин, 2019
Стрела-змея,               Psammophis 
lineolatus 32.0 40.4 34.0–40.0 Черлин, 2013б

     
Геккон 
серый,             Mediodactylus 
russowii

11.0 42.5 37.0–40.0 Черлин, 1988

     
Ящурка средняя, E. intermedia 32.0 39.0 32.5–37.5 Черлин, 2019
     
Черепаха среднеазиатская, 
Agrionemys horsfieldi 27.0 36.5 32.0–34.0 Черлин, 2012

Полоз чешуелобый,  
Spalerosophis diadema 28.0 34.5 28.8–32.4 Черлин, 2013б

Эфа среднеазиатская, Echis 
multisquamatus 25.0 34.0 30.0–32.0 Черлин, 2013б

Гологлаз пустынный,  Ablepharus 
deserti 25.0 33.0 27.0–31.0 Черлин, 2012а

     
Геккон каспийский,   Cyrtopodion 
caspius 23.0 36.0 26.0–32.0 Черлин, 2012а

Геккон сцинковый, Teratoscincus 
scincus 16.0 33.0 27.5–33.0 Черлин, 2013а; Черлин и 

др., 1983
Геккон гребнепалый,  
Crossobamon eversmanni 18.0 32.0 28.0–32.0 Черлин, 2013а

Гюрза Чернова,    Macrovipera 
lebetina černovi 17.0 34.0 27.0–30.0 Черлин, Шепилов, 2014

Примечание. * Полная активность – животные находятся в физиологическом состоянии, в полной 
мере обеспечивающем эффективное протекание всех основных поведенческих актов (локомоции, 
терморегуляция, питание, сексуальность, территориальность, защита, коммуникации и т.п.). В этом 
состоянии движения рептилий активны, быстры (адекватно видовым особенностям) и точны (Чер-
лин, 2014).
** Диапазон термостабилизации – довольно узкий диапазон высоких температур тела, который 
рептилии, находясь в состоянии полной активности, направленно и оперативно поддерживают.
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серого геккона, живущего на стволах дере-
вьев и не уходящего в убежища даже в са-
мое жаркое время суток, критический мак-
симум 43.5–44.0°, а у сцинкового геккона, 
обитающего там же, но встречающегося на 
поверхности только ночью, этот показатель 
41.0–44.,0° (Черлин, Музыченко, 1984), т.е. 
эти цифры вполне сопоставимы. Но диапа-
зоны термостабилизации двух этих видов 
равны соответственно 36–40° (Черлин, 1983) 
и 27.5–33° (Черлин и др., 1983), т.е. значи-
тельно различаются. При сравнении ушастых 
круглоголовок и сетчатых ящурок видно, что 
их модальные диапазоны термостабилиза-
ции очень сходны (38.8–39.8°), а критиче-
ские максимумы различны (соответст венно 
49.0–49.5° и 44.0–45.0°) (Черлин,  Музычен-
ко, 1983б, 1988). Все это приводит к тому, что 
в одном и том же месте могут обитать виды 
как очень высокотемпературные, так и ти-
пичные мезофилы. И действительно, почти 
половина видов (кроме, очевидно, группы 
наиболее термофильных), обладая своими 
показателями активности, могли бы обитать 
и в значительно более северных районах с 
более холодным и мягким климатом, вклю-

чая степи и даже широколиственные леса. 
Но их там нет. Нетрудно такую же ситуацию 
экстраполировать и на другие районы, и на 
другой набор видов рептилий.

Принадлежность к группам термоней-
трально или термостабильно активных реп-
тилий (Черлин, 1983, 2012 и др.) также мало 
помогает в понимании специфики адапта-
ции к разным климатическим зонам. Реп-
тилии той или другой группы вполне успеш-

но приспосабливаются к самому широкому 
спектру природно-климатических условий. 
Так, даже в жарких пустынях можно встре-
тить представителей тех или других пре-
смыкающихся. В приведенном выше приме-
ре с герпетофауной Кызылкумов все агами-
ды, лацертиды и сцинциды относятся к тер-
мостабильно активным, а геккониды и змеи 
– к термонейтрально активным рептилиям. 
В таежной зоне, где климат холодный, также 
обитают, с одной стороны, прыткие и живо-
родящие ящерицы, а с другой – обыкновен-
ная гадюка и обыкновенный уж. И в пусты-
не, и в тайге обе группы пресмыкающихся 
вполне успешно приспосабливаются к при-
родно-климатическим условиям, используя 
микробиотопическую и микроклиматиче-
скую мозаичность, разнообразие и форми-
руя различные пространственно-временные 
структуры активности. Следовательно, и эти 
достаточно глубокие физиологические раз-

личия также не являются определяющими 
ни в адаптации к различным условиям сре-
ды, ни в географическом распространении 
пресмыкающихся.

Таким образом, можно сделать второй 
вывод: сами по себе термобиологические и 
другие показатели активности не являются 
специфическими адаптациями к климату 
данного региона.

Закономерности формирования про-
странственно-временной струк туры актив-
ности, в свою очередь, базируются и на 
видоспецифичных физиологичес ких, мор-
фологических, поведенческих и других ге-
нетически фиксированных характеристиках. 
У близкородственных групп эти закономер-
ности и многие характеристики часто быва-
ют сходными (Черлин, 1989б и др.). Значит, 
если сравнивать близкородственные виды 
со сходными закономерностями, но с не-
сколько различающимися абсолютными 
значениями указанных характеристик, то 
можно понять и объяснить разницу в их про-
странственно-временном, а также частич-
но – биотопическом распределении и гео-
графическом размещении (Черлин, 1989б). 
Так, на адырах Нуратинского хребта (Узбе-
кистан) в полосе шириной всего около 1 км 
встречаются совместно степная и туркес-
танская агамы. Температуры полной актив-
ности и модальные диапазоны термостаби-
лизации у степных агам существенно выше, 
чем у туркестанских (табл. 4). В соответ ствии 
с этим степная агама населяет более жаркие 
остепненные от крытые пространства низин 
около хребта, а туркестанская поднимается 
по ущельям и склонам в горы, где темпера-
туры среды более изменчивы, контрастны, 
к тому же их основной фон заметно ниже 
(Черлин, Чикин, 1991; Cherlin, 1989).

Подобное сравнение возможно и для тур-
кестанской агамы и агамы Чернова, с кото-
рыми мы работали на хребте Кугитанг в Тур-
кмении. Агамы Чернова выбирают заметно 
более низкие температуры тела и поэтому 
поднимаются намного выше в горы (более 
2000 м над у.м.), чем туркестанские агамы 
(ниже 2000 м над у.м.). Агамы Чернова ока-
зываются способны выдерживать большие 
перепады температур, для них характерно 
псевдо ТСП, когда они подолгу находятся на 
поверхности без солнца при достаточно низ-
ких температурах, располагаются на гребнях 
каменных выходов, чтобы лучше исполь-
зовать ненадолго появляющееся солнце, и 
ожидают коротких периодов солнечной по-
годы для нагрева тела до температуры пол-
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ной активности. Ниже по склонам, где живут 
туркестанские агамы, им будет явно жарко; 
при постоянно высокой температуре возду-

ха и горячих камнях им грозит там регуляр-
ный перегрев (Черлин, 2021).

Таблица 4. Термобиологические показатели двух видов горных агам (Черлин, 2021)

  Виды
Температуры 

полной активности, 
°С

Диапазон 
термостабилизации, 

°C min max
Агама туркестанская, Laudakia 
lehmanni 35.0 39.0

35.0–37.5; 
Mo = 37.3

Агама Чернова, Laudakia 
chernovi 32.0 37.0

32.0–34.0; 
Mo = 33.6

В Кызылкумах симпатрично, на одних и 
тех же участках, совместно обитают два вида 
ящурок – линейчатая (Eremias lineolate) и 

средняя (E. intermedia), которые существен-
но различаются по температурным характе-
ристикам активности (табл. 5).

Таблица 5. Температурные характеристики активности двух видов ящурок западных Кызылкумов 
(Черлин, 2019)

    Виды
Минимальная 
температура 
полной 
активности

Максимальная 
температура 
полной 
активности

Диапазон 
термостаби- 
лизации

Ящурка линейчатая, Eremias lineolata 34.0 41.0 35.0–37.5
Ящурка средняя, E. intermedia 32.0 39.0 32.5–37.5

Поддерживать видоспецифичные, раз-
личающиеся характеристики термального 
гомеостаза в одних и тех же биотопах по-
могает им поведенческая регуляция. Сред-
ние ящурки выбирают более затененные 
участки биотопов и часто используют для 

регуляции температуры тела норы, тогда как 
линейчатые, наоборот, чаще активны на до-
статочно открытых участках. Кроме того, они 
по-разному распределяют свою активность 
по температурам поверхности почвы и, сле-
довательно, по времени суток (рис. 15).

Рис. 15. Частота встреч двух видов ящурок при полной активности. Р – частота встреч в %%. 1 – средняя 
ящурка, 2 – линейчатая ящурка

Fig. 15. Frequency of occurrence of two species of racerunners (Eremias) at full activity. P – the frequency of 
meetings in %%. 1 – Eremias intermedia, 2 – E. lineolata
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Можно рассматривать целые герпетоком-
плексы на одной территории, внутри кото-
рых у разных видов различны терморегуля-
торные стратегии и разнообразны простран-
ственно-временные структуры активности. 
Один пример такого рода герпетофауна Кы-
зылкумов уже приведен (табл. 3).

Другой пример – герпетофауна  горных 
ущелий Нуратинского хребта, где можно 
встретить набор фоновых видов: степная 
(Trapelus sanguinolentus) и туркестанская 
агамы (Laudakia lehmanni), быстрая ящур-
ка (Eremias velox), туркестанский геккон 
(Cyrtopodion fedtschenkoi) и желтопу зик 
(Pseudopus apodus) (Черлин, Чикин, 1991; 
Cherlin, 1989). Их термобиологические пока-
затели приведены в табл. 6.

Хорошо прогреваемые участки дна уще-
лий занимали в основном быстрые ящурки 
и степные агамы, имеющие самые высокие 
температуры полной активности и модаль-
ные диапазоны термостабилизации. Турке-
станские агамы, способные свободно лазать 
по скалам и вертикальным поверхностям и 
имеющие немного более низкие темпера-
турные показатели активности, занимали в 
основном вертикальные склоны и  отвесные 

поверхности камней и скал, тянущиеся на-
много выше в горы, которые хорошо прогре-
вались солнцем, но не так длительно и регу-
лярно, как дно ущелий внизу. А еще менее 
теплолюбивые туркестанские гекконы, кото-
рые мельче и легче агам, способные свобод-
но передвигаться по вертикальным камен-
ным поверхностям и потолку небольших пе-
щер и пустот в скалах, ограниченно исполь-
зовали открытые солнечные участки скал, в 
основном получая тепло от разогретых кам-
ней на склонах (как снаружи, так и внутри 
полостей, пустот и пещер). Желтопузики же, 
крупные, не умеющие лазать и ограниченно 
подвижные, с низким температурным пред-
почтением, могли населять только поймы 
саев и пологие глинисто-щебнистые порос-
шие травой склоны. Ча сто они держались 
недалеко от густых зарослей мяты и другой 
травы, рас тущей около родников. В качестве 
убежищ желтопузики использовали густые 
заросли травы, трещины скал и пустоты под 
камнями. Таким образом, распределение 
пресмыкающихся по стациям вполне соот-
ветствовало их термобиологическим пока-
зателям.

Таблица 6. Термобиологические показатели некоторых рептилий хребта Нуратау, Узбекистан (по: 
Черлин, 2012)

  Виды
Температура 

полной 
активности, °С

Диапазон 
термостабили- 

зации, °C
Температуры ночного 

покоя, °С

 min max  Весна Лето
Агама степная, Trapelus 

sanguinolentus 37.0 44.5 38.0–42.0   

Агама туркестанская, Laudakia 
lehmanni 35.0 39.0

35.5–37.5 
Mo = 37.3

18.0–20.0 25.0–27.0

Геккон туркестанский, Cyrtopodion 
fedtshenkoi 25.0 36.0

32.0–34.5 
Mo = 33.3

18.0–20.0 25.0–27.0

Ящурка быстрая, 
Eremias velox

36.0 41.0
39.0–41.0 
Mo = 39.5

17.0–19.0 25.0–27.0

Желтопузик, Pseudopus apodus 25.0 30.0
27.0–30.0 
Mo = 28.0

17.0–19.0 20.0–22.0

В результате оказывается, что в одних и 
тех же местах могут жить рептилии с очень 
разными термобиологическими харак-
теристиками.

 Теперь сравним термобиологические ха-
рактеристики активности у нескольких ви-

дов змей, обитающих в очень различных по 
климатическим условиям регионах, – обык-
новенной гадюки из Карелии, среднеазиат-
ской гюрзы из горных районов Узбекистана 
и среднеазиатской эфы из южных средне-
азиатских пустынь (табл. 7).
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Таблица 7. Термобиологические показатели (°С) некоторых рептилий Средней Азии и севера Рос-
сийской Федерации

  Виды
Температура 

полной 
активности, °С

Диапазон 
термоста- 

билизации, °С
Температуры 

ночного покоя, 
°С

Источники
 min max  
Средняя Азия
Гюрза Чернова, 
Macrovipera lebetina 
cernovi

17.0 34.0 27.0–30.0 10.0–32.0 Черлин, Шепилов, 2014

Эфа среднеазиатская, 
Echis multisquamatus 25.0 34.0 30.0–32.0 10.0–32.0 Черлин, Целлариус, 

1981

Полоз чешуелобый, 
Spalerosophis diadema 28.0 34.5 28.8–32.4 10.0–32.0 Черлин, 2013б

Гологлаз пустынный, 
Ablepharus deserti 25.0 33.0 27.0–31.0 15.0–25.0 Черлин, 2012

Геккон сцинковый, 
Teratoscincus scincus 16.0 33.0 27.0–33.0 10.0–32.0 Черлин и др., 1983

Геккон гребнепалый, 
Crossobamon eversmanni 18.0 32.0 28.0–32.0 10.0–32.0 Черлин, 2013а

Север Российской Федерации

Гадюка обыкновенная, 
Vipera berus 28.0 37.0 32.0–35.0 10.0–20.0

Коросов, 2010; 
Коросов, Ганюшина, 

2020
Ящерица живородящая, 
Lacerta vivipara 26.8 33.0 28.8–32.5 10.0–15.0 Черлин, 2012

Ящерица прыткая, 
Lacerta agilis 25.0 40.0 29.0–33.0 10.0–15.0 Либерман, Покровская, 

1943

Из сказанного выше можно сделать тре-
тий вывод: если ориентироваться только 
на термобиологические характеристики 
рептилий, описывающие показатели их  
активности, то невозможно объяснить за-
кономерности их приуроченности к раз-
личным природно-климатическим зонам. 
Градиентные свойства среды и возможности 
модификации пространственно-временной 
структуры активности позволяли бы кон-
кретным видам рептилий за нимать значи-
тельно более широкий спектр природно-
климатических условий, чем тот, который 
они реально занимают. Другими словами, 
эти характеристики не являются специфи-
ческими адаптивными к усло виям данных 
природно-климатических зон.

Все отмеченное выше говорит о том, что 
связь между термобиологическими пока-
зателями рептилий и показателями при-
родных условий среды не всегда однознач-
на. Между ними су ществует важный посред-
ник, который и определяет возмож ность 
адаптации – это системы терморегуляции. 
Благодаря системам прежде всего поведен-

ческой терморегуляции и некоторым физио-
логическим адаптациям рептилии как груп-
па, имея потребность в нагреве тела хотя бы 
на недолгое время до уровней примерно от 
28 до 42°, могут обитать как в экстремально 
жарких пустынях, так и в не менее экстре-
мальных для их физиологии приполярных 
районах и высокогорьях.

 Количество теплоты, полученное живот-
ным за сезон или год

 Большое значение в адаптациях репти-
лий к условиям среды имеют не только пря-
мые температурные воздействия, но и такой 
показатель, как «сумма эффективных темпе-
ратур», точнее – суммарное количество те-
плоты, которое получают рептилии, напри-
мер, за год (табл. 8). Точное суммарное ко-
личество теплоты, выраженное в калориях, 
определить, конечно, чрезвычайно сложно, 
но можно рассчитать сравнительный пока-
затель количества теплоты, которое полу-
чает животные за год, т.е. можно вычислить 
характеристику, которую возможно будет 
сравнивать у разных видов, – это сумма чи-
сел, каждое из которых представляет собой 
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произведение температуры тела (°С) на вре-
мя, которое животное при этой температуре 
провело (час).

Подробная методика расчета этого по-
казателя была разработана нами (Черлин, 
2014). Например, ящерица провела 12 часов 
в норе при температуре тела примерно 25° 
(12 х 25 = 300), 6 часов при температуре тела 
32° (6 х 32 = 192) (пока грелась, находилась 
в тени и т.п.) и 6 часов при температуре тела 
37° в период полной активности на поверх-
ности на солнце (6 х 37 = 222). Тогда сравни-
тельный показатель количества теплоты за 
день будет 300 + 192 + 222 = 714. Упрощаем 
ситуацию и считаем, что весь год у ящерицы 
именно такой. Сравнительный показатель 
количества теплоты за год будет 714 х 365 = 
260610. На самом же деле так не бывает: в 
году в данной географической локации бы-
вает столько-то дней пасмурных, столько-то 

солнечных, бывает столько-то месяцев (т.е. 
часов), когда ящерицы могут поддерживать 
у себя такую температуру, а столько-то, ког-
да их температура будет ниже, а сколько-то 
месяцев (часов) ящерицы вообще будут на-
ходиться в зимнем убежище при температу-
ре тела около примерно 5 или 10°. Зная кли-
матические характеристики региона, зная 
поведение ящериц, их экологию, режим 
их суточной и сезонной активности, можно 
рассчитать эти показатели для каждого тако-
го отрезка времени, когда температура тела 
ящерицы примерно одинакова, и сложить 
их. Тогда мы получим близкий к реальному 
сравнительный показатель количества те-
плоты, полученной ящерицей за год. И такой 
расчет можно произвести по каждому виду, 
в каждой географической точке, за день, ме-
сяц или год.

Таблица 8. Сравнительный показатель количества теплоты (в град. х час.), полученной рептилиями 
данного вида за год (средние по нескольким регионам) 

Виды

Примерные 
границы 

диапазона 
температур 
полной ак-
тивности

Сравнительный 
показатель  количества 

теплоты (в тысячах) %% Источники
Min Max  

За весь год

Гадюка обыкновенная (Vipera 
berus) 13–40 46 85 69 100

Saint-Grons, 
1980; Юмашев, 
1995; Коросов, 
2010;  Коросов, 

Ганюшина, 2020; 
Черлин, 2014

Гюрза среднеазиатская 
(Macrovipera lebetina černovi) 17–34 – – 159 285

Черлин, 
Шепилов, 2014; 

Черлин, 2014
Гадюка армянская (Montivipera 

raddei) 17–34 – – 160 288 Черлин, 2014

Эфа среднеазиатская (Echis 
multisquamatus) 25–34 180 181 180 324

Черлин, 
Целлариус, 1981; 

Черлин, 2014
Тропические удавы 25–32 – – 241 347 Черлин, 2014

Только за период активности (без зимовки)
Гадюка обыкновенная – 34 71 56 100 Черлин, 2014
Гюрза среднеазиатская – – – 119 215 Черлин, 2014

Гадюка армянская – – – 128 231 Черлин, 2014
Эфа среднеазиатская – 148 156 151 272 Черлин, 2014
Тропические удавы – – – 241 433 Черлин, 2014
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Табл. 8 показывает, что, несмотря на сла-
бо различающиеся термобиологические ха-
рактеристики активности у всех четырех при-
веденных в таблице видов гадюковых змей, 
обитателей северных лесов и болот вплоть 
до полярного круга (обыкновенная гадюка), 
горных областей Кавказа и Средней Азии 
(гюрза и армянская гадюка) и равнинных 
южных пустынь средней Азии (среднеазиат-
ская эфа), безусловные различия в климати-
ческих условиях обитания приводят к тому, 
что получаемое ими годовое количество те-
плоты может различаться более чем в 4 раза. 
А это серьезно отражается на возможностях 
их годичных физиологических циклов, на-
пример питания и размножения, что, в свою 
очередь, самым непосредственным обра-
зом влияет не столько на возможность вы-
живания этих змей в таких условиях как от-
дельных животных (отдельные животные 
могут выжить и в намного более широком 
спектре климатических условий), сколько на 
возможности поддерживать жизнеспособ-
ность их популяций (прежде всего возмож-
ность при беременности полностью созреть 
яйцам или эмбрионам), т.е. на выживание в 
таких условиях данного вида.

 Какие характеристики и реакции живот-
ных могут считаться адаптивными к усло-
виям изменения климата?

 Изучая в свое время организацию термо-
биологической сферы у рептилий, мы пред-
положили, что по крайней мере некоторые 
термофизиологические характеристики 
(верхняя и нижняя границы диапазона тем-
ператур полной активности, предпочитае-
мые и критические температуры) являются 
у этих животных стабильно видоспецифич-
ными и не различаются в разных географи-
ческих регионах и климатических зонах, в 
разных популяциях (Черлин, Музыченко, 
1988; Черлин, 1989а, б, 2012, 2014, 2015). 
Но серьезные экспериментальные работы в 
этой области с применением современной 
исследовательской техники и программного 
компьютерного обеспечения, проведенные 
проф. А.В.Коросовым, показали неодно-
значность этого нашего утверждения (Коро-
сов и др., 2021 и др.). По нашим современ-
ным представлениям, важнейшее значение 
имеет, видимо, корректная интерпретация 
результатов исследований. Являются ли по-
пуляционные и прочие различия между од-
ними и теми же характеристиками в 0.5–2.0° 
чисто математическими, статистическими 
или они имеют серьезное функциональное, 

адаптивное значение? Пока этот важнейший 
вопрос остается без ответа…

Наши данные показывают, что, с одной 
стороны, в одних и тех же регионах могут 
обитать рептилии с очень различающимися 
термобиологическими характеристиками. 
С другой стороны, в регионах с сильно раз-
личающимися климатическими условиями 
могут обитать рептилии с очень сходными 
термобиологическими характеристиками 
(Черлин, 2014, 2015). Причиной этого явля-
ются прекрасно развитые комплексы фи-
зиологической и особенно поведенческой 
терморегуляции, которые нивелируют жест-
кость связи между термобиологией и клима-
том места обитания у рептилий. Это обстоя-
тельство говорит о том, что чисто числовое 
выражение термобиологических характе-
ристик может иметь весьма неоднозначное 
адаптивное значение. В таких условиях со-
вершенно очевидно, что данная проблема 
является важной и сложной и требует даль-
нейшего изучения. 
Заключение

Выводы о возможном влиянии измене-
ний климата на  термобиологические пока-
затели при активности и терморезистентно-
сти у холоднокровных животных 

Приведенные материалы демонстриру-
ют, что один и тот же вид животных, у ко-
торых хорошо развита поведенческая тер-
морегуляция (в данном случае это репти-
лии), может успешно жить в более теплых 
или более прохладных условиях, поскольку 
животные могут эффективно регулировать 
температуру тела, которая остается у них в 
одном и том же желательном диапазоне 
даже при достаточно широких колебаниях 
климатических температур. Это их свойство 
позволяет некоторым из них населять тер-
ритории с очень различающимся климатом. 
Например, живородящая ящерица (Zootoca 
vivipara) и обыкновенная гадюка (Vipera 
berus) успешно обитают в России почти от 
полярного круга до средних и даже некото-
рых южных регионов страны.

К сожалению, эти важные обстоятельства 
часто исследователями не учитываются. Так, 
например, в одной из недавно опублико-
ванных статей обсуждается толерантность 
организмов пойкилотермных животных к 
высокой температуре среды (Калинникова 
и др., 2018). Эта тема обсуждалась в связи 
с возможностями адаптации к потеплению 
климата. При этом возможности регуляции 
температуры тела у разных групп животных 
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авторами вообще не учитывались: «Орга-
низмы пойкилотермных животных из-за 
отсутствия системы терморегуляции 
в ходе эволюции настроены на темпера-
турные параметры их экологических ниш, 
и эта настройка проявляется не только в 
наличии у организма физиологического оп-
тимума температуры, но и в способности 
переносить неблагоприятное снижение 
и повышение температуры окружающей 
среды, обусловленное изменениями сезо-
на и климата» (Калинникова и др., 2018; 
с. 38). Но в этом обобщающем по смыслу 
утверждении имеется важное ошибочное 
допущение, предполагающее, что у пойки-
лотермных (эктотермных, холоднокровных) 
животных отсутствует система терморегуля-
ции. Да, у сидячих, например, мидий, она, 
видимо, отсутствует, хотя не исключено, что 
даже у них могут присутствовать некоторые 
биохимические и физиологические реак-
ции, способствующие их приспособлению к 
меняющимся температурам (к сожалению, 
подобных работ мы пока не встречали). Дей-
ствительно, у почвенных нематод, которых, 
собственно, и изучали авторы упомянутой 
нами статьи, система терморегуляции, по 
всей видимости, развита слабо (но это ав-
торы как раз не исследовали). Но у многих 
пойкилотермных (эктотермных, холодно-
кровных) животных, таких как, например, 
многие насекомые или некоторые рыбы и 
амфибии (в частности, ряд групп жаб), или 
тем более у рептилий системы поведенче-
ской терморегуляции вполне хорошо разви-
ты и очень эффективно работают. Отсюда, к 
сожалению, возникают многочисленные за-
блуждения и ошибки в общебиологических 
выводах из подобных работ.

В упомянутой нами статье изучаются ме-
ханизмы теплового поражения, которые 
отождествляются с проблемой воздействия 
потепления климата. Но для слабо термо-
регулирующихся животных и для тех, кто ак-
тивно и эффективно регулирует температуру 
тела с помощью поведенческих реакций, – 
это две разные проблемы. Поэтому экстра-
полировать данные о механизмах тепловой 
смерти, полученные на нематодах, на про-
блему приспособления позвоночных живот-
ных к потеплению климата, по нашему мне-
нию, вообще некорректно. Решать проблему 
адаптации животных к потеплению климата 
нужно совершенно другими способами.

У животных, которые по ряду причин сла-
бо или вообще не регулируют температуру 
тела (многие беспозвоночные, особенно 

малоподвижные и сидячие, и низшие хор-
довые), термобиологические характеристи-
ки активности (подвижности, если она есть) 
и показатели терморезистентности (клеток, 
тканей или организма в целом) очень тес-
но связаны с температурными условиями 
внешней среды. Такие животные безаль-
тернативно оказываются в условиях с меня-
ющимися температурами и, чтобы выжить, 
они безусловно должны к ним адаптиро-
ваться прежде всего биохимическими или 
физиологическими способами.

Но у свободно передвигающихся живот-
ных (многих насекомых, позвоночных, пре-
жде всего некоторых амфибий, всех репти-
лий и теплокровных), которые с помощью 
поведенческих реакций активно регулируют 
температура тела, более или менее успешно 
удерживая ее в физиологически необходи-
мых границах, термобиологические харак-
теристики активности должны быть связаны 
с тепловыми характеристиками внешней 
среды намного слабее, потому что поведен-
ческие регуляторные механизмы нивели-
руют взаимодействие между ними. За счет 
разнообразных механизмов модификации 
пространственно-временной структуры ак-
тивности эти животные могут эффективно 
сохранять параметры гомеостаза в очень 
широком спектре внешних температурных 
условий.

Эта ситуация очень логична и очевидна. 
Однако в действительности все происходит 
не совсем так, как можно было бы ожидать. 
В частности, материалы, приведенные в на-
шем обзоре, с одной стороны, показывают, 
что именно поведенческая терморегуляция 
позволяет животным с очень различающи-
мися физиологическими требованиями к 
температуре успешно жить в одних и тех же, 
порой жестких климатических условиях. Так, 
например, симпатрично живут высокотем-
пературная линейчатая ящурка и намного 
более мезофильная средняя ящурка. Но, с 
другой стороны, та же поведенческая термо-
регуляция допускает обитание животных со 
сходными требованиями к температуре при 
активности в сильно различающихся клима-
тических зонах (среднеазиатская эфа в юж-
ных пустынях Средней Азии и обыкновенная 
гадюка в приполярных зонах).

Кроме того, даже сама связь между тер-
мобиологическими характеристиками ак-
тивности и показателями тепловой рези-
стентности часто оказывается неоднознач-
ной. Мы показывали это на конкретных при-
мерах, приведенных в данной нашей статье, 
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когда в жаркой пустыне могут симпатрично 
обитать ящерицы с высокими верхними гра-
ницами температуры тела при активности 
(ушастая круглоголовка и сетчатая ящурка), 
но у круглоголовки тепловая резистентность 
заметно выше, чем у ящурки.

Однако, с другой стороны, можно отме-
тить и иные закономерности, которые пока 
мы однозначно объяснить не можем. Так, 
при сравнении более термофильной за-
кавказской ящурки и менее термофильной 
ящурки Штрауха получается, что, несмотря 
на хорошо развитую систему поведенческой 
терморегуляции, у более термофильной при 
активности закавказской ящурки темпера-
турная выносливость также оказывается 
немного выше, чему у более мезофильной 
ящурки Штрауха (Ушаков, Даревский, 1959). 
Как это может сформироваться при такой 
системе терморегуляции – пока не понят-
но. И в чем тогда биологический смысл того, 
что тепловая выносливость клеток и тканей 
закавказских ящурок выше, чем у ящурок 
Штрауха, если с критическими температура-
ми в природе они никогда не сталкиваются?

Подобная ситуация в природе далеко 
не уникальна. И единственное логичное 
объяснение, которое нам представляется 
реальным, сводится к тому, что диапазон 
температур полной активности и тепловая 
резистентность устанавливаются разными 
механизмами, которые тем не менее каким-
то образом биохимически, физиологически 
или генетически увязаны между собой. Их 
сопряженность в данном случае не резуль-
тат отбора по каждому из признаков отдель-
но, а просто действует он на оба показате-
ля одновременно. Недавние специальные 
исследования показали, что поведение и 
физиологическая пластичность по отноше-
нию к высоким температурам определен-
ным образом связаны, что может повлиять 
на то, как организмы реагируют на повыше-

ние температуры (Domínguez–Guerrero et al., 
2019). Но при этом повышение тепловой ре-
зистентности само по себе не всегда может 
оказываться адаптивно обусловленным.

Приведенные примеры, таким образом, 
демонстрируют странную ситуацию: в не-
которых случаях у рептилий температурные 
показатели их активности и резистентности 
могут быть связаны между собой, а в не-
которых случаях – нет. В некоторых случаях 
климатические условия обитания жестко 
связаны с термобиологическими характе-
ристиками ящериц, а в некоторых – нет. 
Следовательно, можно предполагать, что в 
некоторых случаях глобальное потепление 
может сильно повлиять на возможность 
обитания ящериц в данном регионе, а в не-
которых – нет… Тогда каким образом при 
потеплении климата отбор может отсеять 
менее термофильные виды рептилий, если 
они разнообразными поведенческими при-
емами нивелируют влияние температурных 
условий на организм, эффективно сохраняя 
в относительном постоянстве характеристи-
ки термального гомеостаза в широком спек-
тре внешних условий? И вообще – имеет ли 
какое-то значение в адаптации к потепле-
нию климата такая вроде бы важная харак-
теристика, как тепловая резистентность, для 
животных с хорошо развитой поведенческой 
терморегуляцией? А если это для них важно, 
то по каким причинам и как это может дей-
ствовать?

Удовлетворительный ответ на эти вопро-
сы мы сами пока дать не можем и в литера-
туре мы пока не нашли на них ответов. Тем 
не менее, по нашему представлению, то, 
что эти вопросы наконец сформулированы в 
такой отчетливой форме, дает направление 
дальнейшим исследованиям и внушает на-
дежду на возможность решения в перспек-
тиве этих и многих сопряженных экологиче-
ских и эволюционных проблем. 
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ОЦЕНКА МНОГОЛЕТНИХ ИЗМЕНЕНИЙ КО-
ЛИЧЕСТВЕННЫХ ПОКАЗАТЕЛЕЙ ФИТО-
ПЛАНКТОНА В ПЕТРОЗАВОДСКОЙ ГУБЕ 

ОНЕЖСКОГО ОЗЕРА 

УДК 581.526.325(282.247.211)

Ключевые слова:
Онежское озеро 
фитопланктон 
хлорофилл а 
браунификация 
антропогенная на-
грузка

Аннотация: Экосистема Петрозаводской губы Онежского озера в настоящее 
время находится в условиях изменения внешних факторов среды. Суще-
ственно снизилась нагрузка на залив сточных вод Петрозаводского пром-
центра. Одновременно происходит браунификация вследствие потепления 
климата и увеличения речного стока, несущего гумусовые органические ве-
щества и фосфор в залив. Для оценки комплексного влияния этих факторов 
на экосистему Петрозаводской губы были изучены многолетние изменения 
фитопланктона и хлорофилла а, которые определяют биопродуктивность 
водоема. Выполнен статистический анализ биомасс двух групп фитоплан-
ктона – диатомового и недиатомового (зеленые, золотистые, пирофитовые, 
эвгленовые, ксантофитовые, цианобактерии) и концентрации хлорофил-
ла а в 1992‒2018 гг. Анализ проводился отдельно для весеннего и летнего 
фитопланктона. Коэффициент корреляции Спирмена не выявил достовер-
ных изменений в биомассе диатомового и недиатомового фитопланктона, 
а также хлорофилла а весной. Доля диатомей в сообществе была достаточ-
но устойчива в течение всего периода наблюдений (коэффициент вариации 
60‒100 %). Изменчивость доли недиатомовых водорослей в сообществе 
возросла с 1‒10 до 1‒44 %. В летний период отмечена заметная, но недо-
стоверная тенденция к снижению биомасс диатомового планктона и повы-
шению биомасс недиатомовых водорослей. В то же время летом выявлено 
достоверное снижение концентрации хлорофилла а в воде. Это может быть 
связано с уменьшением развития летнего диатомового комплекса, который 
составляет до 80 % биомассы сообщества. Более высокую информативность 
величин хлорофилла а определяет их более низкая вариабельность (коэф-
фициент вариации 38 %). Мы полагаем, что на данном этапе функциониро-
вания экосистемы залива снижение количества фитопланктона происходит в 
основном вследствие уменьшения антропогенной нагрузки.
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Введение
В настоящее время можно выделить два 

основных фактора внешнего воздействия на 
водные сообщества Петрозаводской губы 
Онежского озера – антропогенное эвтро-
фирование при поступлении сточных вод 
г. Петрозаводска и потепление климата. По-
тепление климата, в свою очередь, влияет 
на экосистему Онежского озера прямо – че-
рез изменение температурного режима и 
косвенно – через водосборную территорию 
посредством усиления стока аллохтонных 
веществ в водоем. Сценарий изменения во-
дных сообществ при эвтрофировании эко-
систем хорошо известен и поэтому прогно-
зируем. Также известно, что в экосистемах 
больших глубоких водоемов при снижении 
антропогенной нагрузки происходят про-
цессы реолиготрофизации (Петрова и др., 
1987). Процесс трансформации экосистем в 
современных условиях потепления климата 
находится пока в стадии активного изучения 
механизмов наблюдающихся изменений 
(Shimoda et al., 2011; Izmest’eva et al., 2016). 
Кроме повышения температуры, для водо-
емов гумидной зоны еще одним откликом 
экосистемы на потепление климата стала 
браунификация, т.е. увеличение цветности 
воды и содержания в ней железа и железос-
вязанного фосфора в связи с возрастанием 
стока аллохтонных веществ (Lehtovaara et al., 

2014; Lenard, Ejankowski, 2017; Kalinkina et 
al., 2020). Совместное воздействие новых 
климатических условий и изменения антро-
погенной нагрузки усложняет выяснение их 
влияния на водные сообщества. Эти виды 
воздействия на биоту могут проявляться в 
виде антагонистических, синергетических 
или аддитивных взаимодействий (Теканова 
и др., 2018; Creed et al., 2018).

Целью настоящей работы было изучение 
многолетних изменений количественных 
показателей фитопланктона Петрозавод-
ской губы Онежского озера, находящейся 
под влиянием антропогенной нагрузки и 
стока аллохтонных веществ.
Материалы 

Петрозаводская губа находится в севе-
ро-западной части Онежского озера. Дли-
на залива достигает 19 км, средняя ширина 
7 км, площадь поверхности 125 км2, средняя 
глубина 18.2 м, максимальная – 28 м, объ-
ем водных масс 1.17 км3 (рис. 1). На побе-
режье губы расположен г. Петрозаводск. В 
Петрозаводскую губу поступают воды реки 
Шуи, второго по величине притока Онежско-
го озера (96 % речного стока в губу), малых 
городских рек Лососинка и Неглинка, ливне-
вые канализационные воды и сточные воды 
коммунально-промышленного центра г. Пе-
трозаводска.

Рис. 1. Карта-схема Петрозаводской губы Онежского озера с расположением станций отбора проб. 1 – 
р. Шуя, 2 – р. Неглинка, 3 – р. Лососинка

 Fig. 1. Schematic map of the Petrozavodskaya Bay of Lake Onego with the location of sampling stations. 1 – 
Shuya River, 2 – Neglinka River, 3 – Lososinka River
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В период открытой воды выделяются два 
природных состояния экосистемы Петроза-
водской губы – весеннее и летне-осеннее. 
Весной, когда залив отделен термобаром от 
открытого плеса озера, качество воды опре-
деляется водами р. Шуя. В это время наблю-

даются высокие показатели цветности воды 
(73 град.), растворенного Сорг (10–12 мг/л), 
Робщ (22 мкг/л), Feобщ (0.42 мг/л) (Калинкина и 
др., 2019) и проходит единственный сезон-
ный максимум фитопланктона. Весной эко-
система залива характеризуется как эвтроф-
ная. Летом и осенью решающее значение 
имеют озерные воды, заполняющие залив 
вследствие его высокой открытости. Пока-
затели цветности воды, Сорг, Робщ, Feобщ в воде 
снижаются до 36 град., 8.7 мг/л, 15 мкг/л 
и 0.14 мг/л соответственно (Kalinkina et al., 
2020), а состояние экосистемы характеризу-
ется как олиго-мезотрофное.

В работе выполнен анализ многолетних 
данных (1992–2018 гг.) по биомассе фито-
планктона и концентрации хлорофилла а 
в воде из зарегистрированных баз данных 
(Сярки и др., 2015; Сабылина и др., 2018) 
и архивных материалов Института водных 
проблем Севера Карельского научного цен-
тра РАН. Пробы воды брались на трех станци-
ях (см. рис. 1) в пелагической глубоководной 
зоне губы (25 м) из верхнего слоя, равного 
глубине двух прозрачностей воды. Характе-
ристики цветности воды для анализа много-
летних изменений гидрооптических свойств 
воды были взяты из публикации (Калинкина 
и др., 2019).
Методы 

Анализ данных по фитопланктону вы-
полнялся отдельно для двух больших групп 
сообщества. Первая группа представлена 
диатомовым фитопланктоном – основным 
компонентом альгоценозов озера, состав-
ляющим до 99 % их биомассы (Вислянская, 
1999; Чекрыжева, 2018). Во вторую группу 
были объединены остальные представи-
тели фитопланктона (зеленые, цианобак-
терии, золотистые, пирофитовые, эвглено-
вые, ксантофитовые), которые значительно 
меньше представлены в сообществе и, как 
следствие, характеризуются очень высокой 
изменчивостью. 

В соответствии с разными состояниями 
экосистемы весной и летом, исходный мас-
сив данных был поделен на две сезонные 
фазы – весеннюю (май – июнь), когда про-
ходит сезонный максимум и показатели 
характеризуются высокой изменчивостью, 

и летнюю (июль – август) с меньшей вари-
абельностью. Критериями выделения се-
зонов была температура поверхности воды 
10 °С, достижение которой свидетельствует 
о начале биологического лета.

Статистические характеристики оценива-
лись с использованием непараметрических 
методов статистики в лицензированном па-
кете Statistica Advanced 10 for Windows Ru. 
При оценке достоверности трендов или раз-
личий между показателями состояния план-
ктона в различные периоды наблюдений ис-
пользовали уровень значимости 0.05. 

Для сопоставления направленности мно-
голетних изменений показателей фитоплан-
ктона и факторов среды использовалось 
двойное сглаживание методом скользящей 
средней (Сярки, 2013), которое предполага-
ет сглаживание ряда как по величине пока-
зателя, так и по времени. Такой способ цен-
трирования исключает сдвиги величин отно-
сительно оси времени. На следующем этапе 
обработки данных сглаженные показатели 
были стандартизированы для устранения 
различий в единицах измерения и возмож-
ности сравнения их многолетних трендов. 
Результаты 

Анализ фитопланктона в весенний пери-
од показал, что биомасса диатомей изме-
нялась в диапазоне от 1–5.5 мг/л в начале 
1990-х гг. до 0.4–12.0 мг/л в 2010-х гг. В это 
время до 90 % биомассы и численности 
фитопланктона составляла холодолюбивая 
диатомея Aulacoseira islandica (O. Müll.) Sim 
(Вислянская, 1999). Достоверных измене-
ний в многолетней динамике диатомовых 
водорослей весной не выявлено. Также не 
отмечено значимых изменений и в общей 
биомассе фитопланктона в исследованный 
период (табл. 1, рис. 2). Весной доля диа-
томового планктона в сообществе была до-
статочно устойчива в течение всего периода 
наблюдений и составляла от 60 до 100 % 
(рис. 3А). 

В составе недиатомового фитопланктона 
весной в небольшом количестве встреча-
лись пирофитовые, хлорококковые и циано-
бактерии.  Хотя значимых трендов биомассы 
недиатомовых водорослей за многолетний 
период не было обнаружено (см. табл. 1, 
рис. 2), однако с середины 2000-х гг. отме-
чено возрастание изменчивости их доли в 
сообществе, которая составила 1‒44 %. В бо-
лее ранний период доля недиатомового фи-
топланктона в биомассе весеннего сообще-
ства не превышала 10 % (см. рис. 3А).
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Таблица 1. Коэффициенты корреляции Спирмена для показателей фитопланктона и влияющих на 
них факторов среды с годом исследования для периода 1992–2018 гг.

Показатель Весна CV*, % Лето CV, %
Общая биомасса фитопланктона 0.05 (31) 83 -0.24 (36) 88

Биомасса диатомовых водорослей 0.22 (31) 91 -0.35 (30) 121
Биомасса недиатомовых водорослей 0.12 (24) 116 0.13 (30) 127

Хлорофилл а 0.23 (21) 36 -0.53 (25) 38
Цветность воды 0.48 (34) 35 0.46 (63) 27
Фосфор общий 0.56 (37) 31 0.47 (51) 31

Годовой объем сточных вод    0.98 (20)

Примечание. Жирным шрифтом обозначены достоверные коэффициенты корреляции (р = 0.05); в 
скобках указан объем выборки; CV* – коэффициент вариации.

 Рис. 2. Многолетняя динамика средней в фотическом слое биомассы фитопланктона в Петрозавод-
ской губе в весенний период, мг/л. 1 – общая биомасса фитопланктона, 2 – биомасса диатомовых 

водорослей, 3 – биомасса недиатомовых водорослей, 4 – линия тренда общей биомассы, 5 – линия 
тренда биомассы диатомовых, 6 – линия тренда биомассы недиатомовых

 Fig. 2. Long-term dynamics of the average phytoplankton biomass in the photic layer in Petrozavodskaya Bay 
in the spring, mg/l. 1 – total phytoplankton biomass, 2 – diatom biomass, 3 – non-diatom biomass, 4 – trend 

line of total biomass , 5 – trend line of diatom biomass, 6 – trend line of non-diatom biomass
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 Рис. 3. Доля диатомовых и недиатомовых водорослей в биомассе фитопланктона Петрозаводской 
губы в весенний (А) и летний (Б) периоды, %. 1 – диатомовый фитопланктон, 2 – недиатомовый фито-

планктон
 Fig. 3. The proportion of diatoms and non-diatoms in the phytoplankton biomass of Petrozavodskaya Bay in 

spring (A) and summer (Б), %. 1 – diatom phytoplankton, 2 – non-diatom phytoplankton

Отсутствие значимых изменений в оби-
лии фитопланктона в весенний период 
1992‒2018 гг. подтверждалось величинами 

хлорофилла а, варьирование которого не 
имело значимого направленного характера 
(рис. 4А, см. табл. 1).  
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Рис. 4. Многолетняя динамика содержания хлорофилла а в фотическом слое Петрозаводской губы в 
весенний (А) и летний (Б) периоды, мкг/л. 1 – линия тренда

 Fig. 4. Long-term dynamics of chlorophyll a content in the photic layer of Petrozavodskaya Bay in the spring 
(A) and summer (Б), μg/l. 1 – trend line

В летний период отмечалась заметная 
тенденция к снижению биомассы диатомо-
вого планктона: от 0.1–5.8 (в среднем от 1.5) 
мг/л в начале 1990-х гг. до 0.2–2.2 (в среднем 
0.5) мг/л – в 2010-х гг. (рис. 5). Той же тенден-
ции, что у диатомовых, следует и динамика 
общей биомассы фитопланктона летом. Тем 
не менее наблюдаемое снижение биомас-
сы диатомовых оказалось статистически не-
значимым (см. табл. 1), скорее всего, из-за 
очень высокой вариабельности показателя 
(CV = 121 %) (см. табл. 1).

Обнаруженное снижение количества диа-
томовых водорослей обусловило необходи-
мость оценки их роли в альгоценозе. Анализ 

данных показал, что в 2010-х гг. в летний 
период изменчивость доли диатомовых в 
общей биомассе фитопланктона была вы-
сока и составляла от 13 до 96 %. Довольно 
высокая изменчивость доли диатомовых в 
сообществе отмечалась и в начале 1990-х гг., 
достигая 33–100 % (см. рис. 3Б). В то же вре-
мя в 1996–2008 гг. этот показатель изменял-
ся в меньших пределах – 68–99 %. Высокая 
изменчивость в 1990-е гг. доли диатомовых 
как основного компонента альгоценозов 
Петрозаводской губы может указывать на 
снижение устойчивости фитопланктонного 
комплекса при изменении условий среды 
и некоторые признаки перестройки в сооб-
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Рис. 5. Многолетняя динамика средней в фотическом слое биомассы фитопланктона в Петрозаводской 
губе в летний период, мг/л. 1 – общая биомасса фитопланктона, 2 – биомасса диатомовых водорос-
лей, 3 – биомасса недиатомовых водорослей, 4 – линия тренда общей биомассы, 5 – линия тренда 

биомассы диатомовых, 6 – линия тренда биомассы недиатомовых
Fig. 5. Long-term dynamics of the average phytoplankton biomass in the photic layer of Petrozavodskaya 

Bay in the summer, mg/l. 1 – total phytoplankton biomass, 2 – diatom biomass, 3 – non-diatom biomass, 4 – 
trend line of total biomass , 5 – trend line of diatom biomass , 6 – trend line of non-diatom biomass

ществе. Так, в начале 1990-х гг. антропоген-
ная нагрузка коммунально-промышленных 
сточных вод г. Петрозаводска на залив была 
максимальной за время существования 
станции биологической очистки сточных вод 
(Сабылина, 1999; Литвинова и др., 2021). На 
следующем этапе, с конца 1990-х до 2008 
гг., произошло снижение антропогенной на-
грузки и стабилизация количественных по-
казателей диатомового комплекса. В 2010-х 
гг. увеличение вариабельности доли диато-
мовых произошло на фоне стабильно низ-
кой антропогенной нагрузки (Литвинова и 
др., 2021), что может указывать на измене-
ние  факторов среды. В биомассе недиато-
мовых водорослей летом значимых тенден-
ций изменения также не наблюдалось (см. 
рис. 5).

Тем не менее летом отмечалось досто-
верное (p < 0.05) снижение концентрации 
хлорофилла а в воде Петрозаводской губы, 
что может быть связано с уменьшением раз-

вития летнего диатомового комплекса (см. 
рис. 4Б), который составляет 80 % всей био-
массы альгоценоза (Вислянская, 1999; Че-
крыжева, 2012).
Обсуждение 

 На уровень развития фитопланктона в Пе-
трозаводской губе могут влиять изменение 
антропогенной нагрузки и климатических 
условий, в частности речного стока, несуще-
го окрашенные гумусовые вещества (раство-
ренный Сорг) и железосвязанный фосфор в их 
составе. Объем коммунально-промышлен-
ных сточных вод г. Петрозаводска с 1990 по 
2018 г. сократился в 3 раза (Сабылина, 1999; 
Литвинова и др., 2021). Содержание в их со-
ставе фосфатов и нитратов уменьшилось за 
период с 2000 по 2018 г. в 8 и 5 раз соответ-
ственно (Литвинова и др., 2021). Происхо-
дит достоверное увеличение среднегодовой 
температуры воздуха со скоростью 0.031 °С / 
год за период 1959–2014 гг. (Диагноз и про-
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гноз..., 2020). Потепление климата привело 
к увеличению зимнего речного стока и, соот-
ветственно, гумусовых веществ (т.е. раство-
ренного Сорг) в его составе в Петрозаводскую 
губу и возрастанию цветности воды (Калин-
кина и др., 2018).

Произошедшие изменения отразились на 
ключевых для фитопланктона химических и 
гидрооптических характеристиках воды Пе-
трозаводской губы. С 1992 г. отмечено досто-
верное снижение концентрации нитратного 
азота (Galakhina et al., 2022), хотя соотноше-
ние Редфилда пока сохраняется  высоким 
(Galakhina et al., 2022; Zobkov et al., 2022) и 
далеко от критического значения 7 (Reynolds, 
2008), когда изменение баланса биогенных 
элементов способно вызвать структурные 
перестройки фитопланктона. Напротив, со-
держание общего фосфора в воде Петроза-
водской губы увеличилось с 12 до 22 мкг/л в 
весенний период по сравнению с 1990-ми гг. 
(Калинкина и др., 2019; Kalinkina et al., 2020) 
вследствие увеличения его зимнего стока с 

речными водами (Калинкина и др., 2018). В 
летний период 1990‒2010-х гг. концентра-
ция Робщ в заливе существенно не измени-
лась (15–17 мкг/л).

Цветность воды в Петрозаводской губе 
с 1990 г. увеличилась с 56 до 73 град. вес-
ной и с 27 до 36 град. летом (Калинкина и 
др., 2019). При увеличении цветности воды 
возрастает коэффициент экстинкции света, 
причем для разных длин волн по-разному 
(Чехин, 1987). Оптимум поглощения света 
диатомовым планктоном, главным компо-
нентом альгоценоза, находится в диапазоне 
длин волн 400–450 нм (Гольд и др., 1984). 
Расчеты по формуле, связывающей коэффи-
циент экстинкции, цветность и прозрачность 
воды (Чехин, 1987), показали, что весной в 
Петрозаводской губе коэффициент экстинк-
ции в диапазоне волн 400–450 нм увеличи-
вается на 14 %. Такое же увеличение коэф-
фициента экстинкции наблюдается и в лет-
нее время (табл. 2).  

Таблица 2. Гидрооптические характеристики воды Петрозаводской губы 

Годы Весна Лето
 цветность α 400 α 450 цветность α 400 α 450

1990-е 56 5.16 0.87 27 2.78 0.52
2010-е 73 5.90 0.93 36 3.21 0.55

Примечание. α – коэффициент экстинкции света.

В весенний период 1980‒1990-х гг. кон-
центрации Сорг, определяющего цветность 
воды, составляла 10 мг/л (Пирожкова, 1990), 
а весной 2020 г. – 12 мг/л (Сабылина, 2015). 
Летом средняя концентрация Сорг в Петроза-
водской губе за период исследований зна-
чительно не изменилась и составляла около 
8.7 мг/л (Zobkov et al., 2022).

Отсутствие многолетних изменений уров-
ня развития фитопланктона весной в усло-
виях изменения внешних факторов можно 
объяснить разнонаправленностью их дей-
ствия. Так, возрастание цветности воды и 
растворенного Сорг еще более ухудшает све-
товые условия существования фитопланкто-
на, которые и ранее были близки к порого-
вым (см. табл. 2). В публикации (Creed et al., 
2018) приводится экспериментальная поро-
говая величина растворенного Сорг 5 мг/л, в 
работе (Bergström, Karlsson, 2019) – 11 мг/л, 
в работе (Senar et al., 2019) – 15 мг/л, при ко-
торых начинается световое лимитирование 
развития фитопланктона.

С другой стороны, особые термогидро-
динамические условия, складывающиеся 
в заливе весной, выступают фактором, ко-
торый может стимулировать развитие фи-
топланктона. В весенний период в заливе 
формируется особый термобар, который 
называют речным (riverine thermal bar). Это 
малоизученное гидрологическое явление 
возникает весной и осенью в районе впаде-
ния больших рек в глубокие озера (Holland 
et al., 2001; Sherstyankin et al., 2007). Весной 
теплые речные воды распределяются в по-
верхностном слое воды, формируя расслое-
ние водной толщи по температуре и хими-
ческому составу. В эпилимнионе Петроза-
водской губы весной отмечаются наиболее 
высокие в годовом цикле показатели цвет-
ности воды, Сорг, Робщ, микроэлементов (Fe, 
Mg, Cu, Zn), которые в 1.5‒2 раза превыша-
ют соответствующие величины в придонных 
слоях воды (Zobkov et al., 2022). Таким обра-
зом, в более теплом верхнем 3–5-метровом 
слое воды концентрируются питательные 
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вещества и фитопланктон. Возможно, такие 
особые условия функционирования план-
ктона в весенний период являются более 
важными, чем ухудшение световых условий. 

В летний период была обнаружена на-
правленность к снижению обилия фито-
планктона. Обнаруженная тенденция сни-
жения летней биомассы фитопланктона 
подтверждается одновременным снижени-
ем хлорофилла а в воде летом 1992‒2018 
гг. В отношении этого показателя выявлен 
хоть и слабый, но достоверный тренд. Зна-
чительная изменчивость показателей раз-
вития фитопланктона, в частности биомассы 
диатомового комплекса (коэффициент ва-
риации 121 %), могла быть одной из причин 
отсутствия достоверного временного трен-
да, хотя тенденция к снижению биомассы 
диатомей была обнаружена. Более низкая 
вариабельность величин хлорофилла а (ко-
эффициент вариации 38 %) определяет его 
большую информативность, что позволило 
статистически подтвердить выявленную в 
фитопланктоне тенденцию к уменьшению 
количественного развития.

Нерегулярность рядов данных и отсут-
ствие синхронности гидрохимических и ги-
дробиологических наблюдений (разные 
летние даты и месяцы) не позволили выпол-
нить многомерный статистический анализ 
летних данных, который позволил бы вы-
явить значимые ключевые факторы, опре-
деляющие многолетнее снижение количе-
ства фитопланктона летом в Петрозаводской 
губе. Тем не менее оценка коэффициентов 
корреляции Спирмена между отдельным 
показателем и годом исследования показа-
ла значимое снижение концентрации лет-
него хлорофилла а и объемов сточных вод 
Петрозаводского промузла на протяжении 
1992–2018 гг. В этот же период значимо воз-
растали цветность воды и содержание обще-
го фосфора в воде Петрозаводской губы (см. 
табл. 1). Наиболее наглядно направленность 
трендов показателей представлена на рис.6, 
где отображены их многолетние траектории.

Рис. 6. Сглаженные траектории изменения факторов среды и показателей фитопланктона (стандарти-
зированные величины). 1 – общий фосфор, 2 – цветность воды, 3 – годовой объем сточных вод  Петро-

заводского промцентра, 4 –  хлорофилл а, 5 – биомасса диатомовых водорослей
Fig. 6.  Smoothed trajectories of changes in environmental factors and phytoplankton indicators 

(standardized values).         1 – total phosphorus, 2 – water color, 3 – annual volume of wastewater from the 
Petrozavodsk industrial center, 4 – chlorophyll a, 5 – diatoms biomass
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Как видно из рис. 6, снижение диатомо-
вого планктона как основного компонента 
фитопланктона и хлорофилла а происходит 
на фоне увеличения концентрации общего 
фосфора. Кажущееся противоречие объяс-
няется тем, что многолетнее увеличение об-
щего фосфора происходит в результате воз-
растания стока аллохтонных веществ, на что 
указывает рост цветности воды. Такой фос-
фор находится в железосвязанной органиче-
ской форме в составе гумуса. В то же время 
снижение уровня количественного развития 
фитопланктона происходит параллельно с 
сокращением объема сточных вод Петро-
заводского коммунально-промышленного 
центра. В составе сточных вод в водоем по-
ступает реактивный фосфор, максимально 
доступный для фитопланктона. Таким об-
разом, мы полагаем, что на данном этапе 
функционирования экосистемы Петрозавод-
ской губы ключевым фактором снижения 
количества летнего фитопланктона является 
снижение антропогенной нагрузки на залив.
Заключение

В последние 30 лет произошло снижение 
антропогенной нагрузки на Петрозаводскую 
губу Онежского озера, увеличение цветно-
сти воды и концентрации общего фосфора 
в результате возрастания стока гумусовых 

веществ. В настоящей работе выявлено, что 
в весенний период количественные пока-
затели развития фитопланктона, в т.ч. диа-
томового как основы сообщества, остаются 
неизменными за последние 30 лет, несмо-
тря на ухудшение световых условий. Летом 
отмечается уменьшение биомассы фито-
планктона и концентрации хлорофилла а. 
При этом только концентрация хлорофилла 
а как менее изменчивого показателя снижа-
ется значимо. Показаны среднемноголет-
ние траектории снижения биомассы фито-
планктона, концентрации хлорофилла а и 
антропогенной нагрузки на залив, несмотря 
на увеличение концентрации общего фос-
фора в воде в результате браунификации. 
Фосфор, поступающий в залив в составе гу-
мусового вещества с речными водами, явля-
ется недоступным для фитопланктона, в то 
время как в составе сточных вод поступает 
реактивный фосфор. Выявленное снижение 
показателей развития фитопланктона летом 
может быть лишь первым этапом измене-
ния экосистемы в условиях масштабного из-
менения внешних факторов среды. Кроме 
того, необходимо учитывать, что в условиях 
сложного многофакторного и разнонаправ-
ленного воздействия внешних факторов на 
экосистему Петрозаводской губы ее отклик 
будет нелинейным.
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ASSESSMENT OF LONG-TERM CHANGES IN 
THE AMOUNT OF PHYTOPLANKTON IN THE 
PETROZAVODSKAYA BAY OF LAKE ONEGO

Key words: 
Lake Onego 
phytoplankton 
chlorophyll a 
brownification 
anthropogenic load

Summary: The ecosystem of the Petrozavodsk Bay of Lake Onega is currently un-
der the influence of changing environmental factors. The load on the bay from 
wastewater of the Petrozavodsk industrial center has significantly decreased. At 
the same time, brownification occurs in the bay due to climate warming and an in-
crease in river runoff containing humic organic substances and phosphorus. To as-
sess the complex effect of these factors on the ecosystem of the Petrozavodskaya 
Bay, we studied long-term changes in phytoplankton and chlorophyll a, which de-
termine the bioproductivity of natural waters. During the period 1992- 2018, we 
performed a statistical analysis of changes in the biomass of two groups of phy-
toplankton – diatom and non-diatom (green, chrysophyta, pyrrhophyta, euglena-
phyta, xanthophyta, cyanobacteria) and chlorophyll a concentration. The analysis 
was carried out separately for spring and summer phytoplankton. Spearman’s 
correlation coefficient revealed no significant changes in the biomass of diatom 
and non-diatom phytoplankton, as well as chlorophyll а in spring. The proportion 
of diatoms in the community was fairly stable throughout the study period (coef-
ficient of variation of 60‒100 %). The variability of the proportion of non-diatoms 
in the community increased from 1‒10 % to 1‒44 %. During the summer period, 
there was a noticeable but insignificant tendency towards a decrease in the bio-
mass of diatom plankton and an increase in the biomass of non-diatom algae. 
At the same time, a significant decrease in the concentration of chlorophyll a in 
water was detected in summer. This may be due to a decrease in the development 
of the summer diatom complex, which accounts for up to 80 % of the community 
biomass. The higher informative content of chlorophyll a values is determined by 
their lower variability (coefficient of variation 38 %). We believe that at this stage 
of the functioning of the ecosystem of the bay, the decrease in the amount of 
phytoplankton is mainly due to a decrease in anthropogenic pressure.
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Аннотация: Плоды аронии, представленной видами Aronia melanocarpa 
и ×Sorbaronia mitschurinii, широко распространены по всему миру как ис-
точник широкого спектра биологически активных веществ, макро- и микро-
молекул. Данных об исследовании листьев существует мало, особенно 
об их возможном токсическом влиянии на жизнеспособность модельных 
организмов. Мы провели анализ состава экстракта листьев аронии Мичу-
рина, который показал наличие в нем флавоноидов и фенольных соедине-
ний, включая галловую кислоту, рутин (рутозид, витамин P), изокверцетин 
и кемпферол. Добавление в пищу экстракта листьев на протяжении всей 
жизни, на 1-2-й и 4-5-й неделях жизни, привело к сокращению продолжи-
тельности жизни особей обоих полов Drosophila melanogaster. Экстракт ли-
стьев не оказал статистически значимого воздействия на функциональную 
целостность кишечного барьера особей обоих полов плодовых мушек. Так-
же не наблюдалось никаких неблагоприятных эффектов на двигательную 
активность дрозофил. Исследование показало, что предварительное корм-
ление экстрактом в составе питательной среды привело к 15%-ному уве-
личению медианного уровня выживаемости самцов в условиях голодания 
в молодом возрасте и 6%-ному увеличению выживаемости самок в тех же 
условиях во взрослом возрасте. Однако в условиях гипертермии предвари-
тельная обработка экстрактом снизила выживаемость самцов в возрасте 
10 суток (на 12 %) и 33 суток (на 20 %), а также снизилась выживаемость 
самок в возрасте 33 суток (на 12 %). Кроме того, экстракт листьев аронии 
Мичурина снижал экспрессию генов, связанных с липидным обменом (lip3) 
и инсулиновым сигналингом (ilp5) у обоих полов Drosophila melanogaster, 
что может свидетельствовать о влиянии экстракта на энергетический гоме-
остаз и сигнальный путь инсулина в организме. Дальнейшие исследования 
биологических эффектов экстракта листьев аронии Мичурина могут способ-
ствовать разработке натурального инсектицида, не оказывающего пагубно-
го воздействия на окружающую среду.
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Введение
Плодовые растения, являясь ключевым 

трофическим ресурсом, играют 
неотъемлемую роль в сложной сети 
химических взаимодействий и передачи 
энергии, характеризующей биосферу 
Земли. Как первичные продуценты, они 
формируют множество трофических связей 
в пищевых цепях (Foster, Bhatti, 2006; 
Krishna, Mohan, 2017; Zhao et al., 2022). При 
этом их плоды (ягоды) и листья выполняют 
различные, но взаимодополняющие 
экологические функции. Ягоды служат 
высокоэнергетическим кормом для птиц 
и млекопитающих (Hertel et al., 2016; Hupp 
et al., 2015; Ripple et al., 2015), а листья – 
основой питания для множества насекомых 
и других организмов (Dhaouadi et al., 2023; 
Hikal et al., 2017). Листья могут содержать 
эфирные масла, алкалоиды, танины, 
терпеноиды и другие соединения, которые 
проявляют репеллентные, инсектицидные и 
антифидантные свойства. Было показано, что 
эти соединения активируют обонятельные 
и другие рецепторы, подавляют развитие 
насекомых и вызывают бесплодие у 

насекомых, питающихся этими растениями 
(Dhaouadi et al., 2023; Hikal et al., 2017; Rizzo 
et al., 2020), что является естественным 
защитным механизмом растений от 
вредителей. Растения вырабатывают 
защитные стратегии в процессе эволюции, 
чтобы выживать в условиях, когда насекомые 
могут представлять угрозу их целостности 
и размножению (Hikal et al., 2017). Кроме 
того, ягоды и листья могут быть источником 
аттрактантов, привлекающих хищников, 
питающихся вредителями, что помогает 
поддерживать равновесие в природе за счет 
взаимодействия различных компонентов 
экосистемы (Cantwell-Jones et al., 2022; Hikal 
et al., 2017).

Плоды и листья растений рода Aronia 
(Aronia melanocarpa и ×Sorbaronia mitschurinii) 
содержат широкий спектр полифенольных 
соединений, включая простые фенолы, 
фенольные кислоты, флавоноиды 
и антоцианы. Экспериментальные 
исследования in vitro и in vivo подтверждают 
биологическую активность фитохимических 
компонентов Aronia на различных 
модельных объектах: клеточных культурах, 
нематодах Caenorhabditis elegans, мухах 
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Drosophila melanogaster и лабораторных 
крысах Rattus norvegicus (Platonova et al., 
2021).

Плодовая мушка Drosophila melanogaster 
является подходящей моделью для 
исследования эффектов экстрактов ягод 
и листьев аронии (Aronia melanocarpa) на 
состояние организма (Ferlemi, Lamari, 2016; 
Wang, Lin, 2000). Преимуществом плодовой 
мушки в исследованиях с использованием 
фитохимикатов является ее низкая стоимость 
содержания и короткая продолжительность 
жизни, кроме того, около 60 % генов 
плодовой мушки являются ортологами 
млекопитающих, что предполагает 
(Platonova et al., 2021) ожидаемый эффект на 
другие модельные организмы (Lopez-Ortiz et 
al., 2023; Staats et al., 2018).

Согласно данным проведенного нами 
систематического анализа литературы, 
биологические эффекты экстрактов 
плодов аронии изучены более детально 
по сравнению с действием экстрактов, 
полученных из вегетативных органов 
(стеблей и листьев) этого растения (Platonova 
et al., 2021).

Листья аронии (Aronia melanocarpa) 
содержат большое количество фенольных 
кислот, которые могут оказывать 
инсектицидное действие на плодовых мух 
(Cvetanović et al., 2018; Kulling, Rawel, 2008; 
Leri et al., 2020). В то же время содержащиеся в 
листьях биологически активные соединения, 
включая полифенолы (такие как фенольные 
кислоты, флавоноиды, стильбены, лигнаны, 
танины) (Proshkina et al., 2024) и терпеноиды 
(Proshkina et al., 2020), могут проявлять 
геропротекторный потенциал. Краткое 
описание геропротекторных свойств данных 
соединений можно найти в базе данных 
геропротекторов (http://geroprotectors.org/) 
(Moskalev et al., 2015).

Несмотря на это, биологическое 
действие экстрактов листьев изучено 
недостаточно, особенно в контексте 
их антагонистических эффектов – как 
потенциальных геропротекторов и 
природных инсектицидов. На основании 
имеющихся данных мы поставили цель: 
исследовать баланс между адаптогенными 
и токсическими свойствами экстракта 
листьев аронии Мичурина (×Sorbaronia 
mitschurinii), определяющий его потенциал 
как геропротектора и экоинсектицида в 
искусственно воссозданной экосистеме 
– «вторичные метаболиты растений – 
плодовые мушки».

Материалы 
Растительный материал
Сбор растительного материала осущест-

влялся в летний период (август 2020 г.) в Бо-
таническом саду (Научная коллекция живых 
растений, № 507428) при Институте биоло-
гии Коми научного центра УрО РАН (Сыктыв-
кар, Россия). Листья подвергались сушке в 
темном проветриваемом помещении при 
отсутствии прямого солнечного света, после 
чего упаковывались в крафт-бумагу для по-
следующего приготовления экстракта.
Методы 

Экстракция фенольных компонентов из 
листьев

Экстрагирование проходило в несколько 
этапов: измельчение и отбор образцов, обе-
зжиривание сырья, микроволновая экстрак-
ция флавоноидов, в результате чего получа-
ли этилацетатную фракцию с примесью хло-
рофилла, для дальнейших исследований. 
Подробное описание методики экстракции 
фенольных компонентов из листьев прово-
дилось в соответствии с методикой, ранее 
опубликованной в работе (Платонова и др., 
2025).

Высокоэффективная жидкостная хро-
матография – масс-спектрометрия (ВЭЖХ 
– МС)

Образцы экстракта листьев аронии Ми-
чурина анализировали на системе ВЭЖХ 
Thermo Finnigan Surveyor, оснащенной ди-
одно-матричным детектором (200–600 нм) 
и масс-селективным детектором (Thermo 
Fisher Scientific Inc., США). Детектирование 
проводили при длине волны 323 нм, скоро-
сти потока элюента 1 мл/мин, времени ана-
лиза 40 мин в изократическом режиме. В ка-
честве элюента использовали раствор аце-
тонитрила и 10 % муравьиной кислоты (7:93, 
об./об.) в воде. Использовали хроматогра-
фическую колонку 4 × 250 мм с сорбентом 
Diasorb-130-C16T (размер частиц 7 мкм). Для 
пробоподготовки 1 мг экстракта растворяли 
в 10 мл деионизированной воды, после чего 
наносили на подготовленный картридж с 
сорбентом Hypersep C18. Картриджи промы-
вали 1 мл элюента, затем 10 мл деионизи-
рованной воды. Масс-спектры получали на 
жидкостном хроматографе Thermo Finnigan 
LCQ Fleet (Thermo Fisher Scientific Inc., США) 
в сочетании с ионизацией электрораспыле-
нием при кинетической энергии 40 эВ. Сое-
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динения, выделенные из экстракта в чистом 
виде, использовали в качестве стандартов 
для ВЭЖХ-МС, а также для количественного 
анализа. Структура этих соединений была 
подтверждена методами ИК-, УФ- и ЯМР-
спектроскопии, а также молекулярными ио-
нами в МС.

Условия разведения мух 
Эксперименты проводили на линии ди-

кого типа Canton-S D. melanogaster (#64349, 
Bloomington, США). Мух выращивали и со-
держали при температуре 25 °C и относи-
тельной влажности 60 % при цикле свет/тем-
нота 12 ч : 12 ч в камере постоянного кли-
мата Binder KBF720-ICH (Binder, Германия). 
Подробное описание методики и состава 
питательной среды соответствует ранее опу-
бликованной работе (Платонова и др., 2025).

Возраст дрозофил и обработка экстрак-
том листьев 

Процедура кормления дрозофил экстрак-
том листьев проводилась в соответствии с 
ранее описанной методикой (Platonova et 
al., 2022). Использовали 96 % этанольный 
экстракт листьев аронии Мичурина (SLE) в 
следующих концентрациях: 0.01, 0.1, 1.0 
и 5.0 мг/мл. Контрольная группа получала 
96 % этанол. Экстракт добавлялся в пищу 
дрозофилам в различные периоды жизни: в 
течение всей жизни имаго, в первые две не-
дели после вылупления (1–2 недели) и в пе-
риод четвертой – пятой недели жизни имаго 
(4–5 недель).

Анализ продолжительности жизни 
Анализ продолжительности жизни прово-

дился аналогично экспериментам с исполь-
зованием методики, описанной в предыду-
щем исследовании (Platonova et al., 2022). 
Самцов и самок содержали раздельно, 30 
особей в пробирке, по 5 пробирок на каж-
дый вариант, по 150 мух на каждую экспе-
риментальную группу. Количество мертвых 
мух подсчитывали ежедневно, а оставшихся 
живых мух переносили в пробирки со све-
жей средой дважды в неделю. На основе 
полученных данных строили кривые выжи-
ваемости и рассчитывали медианную и мак-
симальную продолжительность жизни. Экс-
перименты проводили в трех биологических 
повторностях.

Анализ двигательной активности 
Двигательную активность количественно 

оценивали с помощью монитора двигатель-

ной активности (LAM25, TriKinetics Inc., USA) 
в соответствии с ранее описанной методи-
кой (Platonova et al., 2022). Эксперименталь-
ные мухи содержались на питательной сре-
де с SLE в концентрациях 0.01, 0.1, 1 и 5 мг/
мл. Кроме того, анализ проводился с ис-
пользованием различных режимов питания: 
в течение всей жизни, 1–2-я недели и 4–5-я 
недели жизни. 

Анализ стрессоустойчивости 
Перед анализом стрессоустойчивости 

мухи содержались на среде с добавлением 
различных концентраций SLE. Мухи под-
вергались воздействию стресс-факторов в 
возрасте 10 и 33 суток. Питательная среда 
и условия содержания дрозофил в экспери-
ментах по изучению устойчивости к небла-
гоприятным условиям окружающей среды 
(гипертермия, голодание и окислительный 
стресс) были ранее описаны в (Platonova et 
al., 2022). Для оценки устойчивости к стрессу 
использовали монитор активности дрозо-
фил (DAM2, Trikinetics, США), где индивиду-
альное содержание особей осуществлялось 
в стеклянных капиллярах диаметром 5 мм, 
как указано в предыдущих исследованиях 
(Platonova et al., 2022). В каждом варианте 
эксперимента анализировали по 32 особи 
каждого пола. Все эксперименты проводи-
лись в 2–3 повторностях.

Анализ целостности кишечника 
Анализ целостности кишечника прово-

дили как в исследовании (Platonova et al., 
2022) с использованием теста «Smurf» (Rera 
et al., 2012). Предварительно мух содержа-
ли на питательной среде с добавлением SLE, 
анализ проводили в возрасте 6 и 8 недель. 
Контрольные и экспериментальные когор-
ты находились в течение 16 часов на пита-
тельной среде, содержащей 2.5 % (масса / 
объем) пищевого красителя Brilliant Blue FCF 
(Roha Dyechem Ltd., Мумбаи, Индия), после 
чего были подсчитаны мухи, окрашенные 
в синий цвет (мухи «смурф») с нарушенной 
целостностью кишечника. Самцы и недев-
ственные самки были проанализированы 
отдельно. Эксперимент повторяли дважды, 
на каждый вариант эксперимента использо-
вали по 70–100 особей в каждой повторно-
сти.

Анализ уровня потребления экстракта
Для оценки уровня потребления пищи с 

добавлением экстрактов листьев в концен-
трациях 0.01, 0.1, 1.0 и 5.0 мг/мл плодовыми 
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мушками использовали метод, описанный в 
статье (Wu et al., 2020). Исследование про-
водилось в возрасте 15 и 35 суток. Для экс-
перимента использовали цилиндрические 
пробирки с отверстиями для циркуляции 
воздуха, снабженные крышкой с отверсти-
ем для установки емкости с питательной 
средой объемом 70 мкл. В течение 24 часов 
мухи содержались на питательной среде, 
подкрашенной 0.5 % красителем бриллиан-
товый синий FCF (Roha Dyechem Ltd., Индия). 
При этом экскременты мух скапливались на 
внутренних стенках пробирки. Через сутки 
питательную среду меняли на среду без кра-
сителя и оставляли на ней мух на 3 часа для 
высвобождения красителя из организма. 
Через 3 часа мух извлекали из пробирки, от-
верстия заклеивали скотчем, а экскременты 
растворяли в 3 мл дистиллированной воды. 
Затем измеряли оптическую плотность смы-
ва при 629 нм с помощью спектрофотометра 
Picodrop Pico200 (Picodrop, Великобрита-
ния). Количество окрашенных экскрементов 
мух рассчитывали с помощью стандартной 
калибровочной кривой, построенной путем 
серийного разведения эквивалентного ко-
личества синего красителя в воде. Для каж-
дого варианта эксперимента использовали 
5 цилиндрических пробирок по 10 особей в 
каждой. Самцов и самок анализировали от-
дельно.

Количественная ПЦР с обратной транс-
крипцией

Уровни экспрессии генов определялись 
с помощью анализа полимеразной цепной 
реакции с обратной транскрипцией (ОТ-
ПЦР). Мухи содержались на питательной 
среде с SLE (5 мг/мл) в течение 14 дней и 
дважды в неделю переносились во флаконы 
со свежей средой. Для каждого эксперимен-
тального варианта использовали 20 самцов 
и 10 самок. РНК выделяли с помощью набо-
ра Aurum Total RNA Mini (Bio-Rad, США) в со-
ответствии с инструкциями производителя. 
Концентрацию РНК измеряли с помощью 
набора Quant-iT RNA Assay Kit (Invitrogen, 
США) в соответствии с инструкциями произ-
водителя. кДНК синтезировали с помощью 
набора iScript cDNA Synthesis Kit (Bio-Rad, 
США) из полученного раствора РНК. Реакци-
онную смесь для ПЦР-реакции готовили на 
основе qPCR mix-HS SYBR (Евроген, Россия) и 

праймеров (табл. 1). Полимеразную цепную 
реакцию проводили с использованием ам-
плификатора CFX96 (Bio-Rad, США) по следу-
ющей программе: 1) 95 °C в течение 30 с; 2) 
95 °C в течение 10 с; 3) 60 °C в течение 30 с; 
4) шаги 2–3 повторяли 40 раз и 5) шаг плав-
ления ДНК.

Экспрессию исследуемых генов рассчиты-
вали относительно экспрессии генов домаш-
него хозяйства β-tubulin и RpL32 с помощью 
программного обеспечения CFX Manager 3.1 
(Bio-Rad, США). Эксперименты проводились 
в трех биологических и трех технических 
повторах. Для количественной оценки ис-
пользовали метод дельта-дельта CT (Livak, 
Schmittgen, 2001).

Статистическая обработка
Для сравнения статистических различий 

в функциях выживания и медианной про-
должительности жизни между контроль-
ной и экспериментальной группами был 
использован логранговый тест (Harrington, 
Fleming, 1982) и модифицированный тест 
Колмогорова – Смирнова соответственно 
(Fleming et al., 1980). Тест Ванга – Эллисо-
на использовался для оценки различий в 
возрасте при 90 % смертности (Wang et al., 
2004). Для оценки статистической значимо-
сти различий в устойчивости к неблагопри-
ятным факторам окружающей среды при-
менялся точный критерий Фишера (Gao et 
al., 2008; Mehta et al., 1984). Для попарного 
сравнения индексов пищевых предпочте-
ний использовался U-критерий Манна – Уит-
ни (Hart, 2001). Для учета множественных 
сравнений была применена корректировка 
Бонферрони (Lee, Lee, 2018). Для сравнения 
различий в двигательной активности, потре-
блении пищи и уровнях экспрессии генов 
между контрольными и экспериментальны-
ми мухами использовался дисперсионный 
анализ (ANOVA) (Williams, 1987). Попарные 
сравнения post hoc проводились с использо-
ванием тестов Тьюки на достоверно значи-
мую разницу (HSD) (Nanda et al., 2021). Ста-
тистический анализ данных проводился с 
использованием TIBCO Statistica, версия 13.3 
(TIBCO Software, США), R, версия 2.15.1 (The 
R Foundation, США), Excel (Microsoft, США) и 
OASIS 2 (онлайн-приложение для анализа 
выживаемости 2) (Han et al., 2024).
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Таблица 1. Список праймеров для ОТ-ПЦР

е гена Символ 
(FlyBase) Праймер 5'–3' (прямой / обратный)

β-tubulin at 56D  Tubulin GCAACTCCACTGCCATCC/ CCTGCTCCTCCTCGAACT

Ribosomal protein L32 RpL32 GAAGCGCACCAAGCACTTCATC/ 
CGCCATTTGTGCGACAGCTTAG

superoxide dismutase 1 Sod1 TGCACGAGTTCGGTGACAACAC/ 
TCCTTGCCATACGGATTGAAGTGC

superoxide dismutase 2 Sod2 AGCGACACCACCAAGCTGATTC/ 
ATGTGGCCACCGCCATTGAAAC

Catalase Cat CCCAAGAACTACTTTGCTGAGGTG/ 
AGGAGAACAGACGACCATGCAG

Autophagy-related 1 Atg1 AGACTCTTCCTCGTGCAACTAGC/ 
GCTTGAGATCACGATGCACAATTC

Autophagy-related 5 Atg5 CTCGTCAAGCTCAACTCCAAGG/ 
GTTGACCAATCCCAGCCAAAGC

Heat shock protein 26 Hsp26 CAACCGCAACGACATTCACTGG/ 
ACGTCCATGCACACCTGGAATC

Heat shock protein 68 Hsp68 TGGGCACATTCGATCTCACTGG/ 
TAACGTCGATCTTGGGCACTCC

Insulin-like peptide 5 Ilp5 TGCCTGTCCCAATGGATTCAA/ GCCAAGTGGTCCTCATAATCG
tuberous sclerosis 1 protein 
hamartin Tsc1 CAATAAAGCCGCCGTCATGGTG/ 

TACCACCCACTGCTCCTTGTTC
tuberous sclerosis 2 protein 
hamartin Tsc2 ACGCATCGAATTGGCTAGAACG/ 

TGTTTAGGCCCTCAATTAGCTTCG

mechanistic Target of rapamycin mTor
TGTCTCGCCCAAACTGATGACG/ 
CCGCTGCTTGGAAGTAATCACCTG

Heat shock protein 27 Hsp27 ACTGGGTCGTCGTCGTTATTCG/ 
CGCGCGACGTGACATTTGATTG

Lipase 3 Lip3 ATTGCGGTGAGCGCATTGA/ TCAGGATGTAGTTGTCACTGGT
Adipokinetic hormone Akh TCCCAAGAGCGAAGTCCTCA/ CCAGAAAGAGCTGTGCCTGA

Результаты 
Состав экстракта листьев аронии Мичу-

рина
В результате проведенного анализа ВЭЖХ 

были выявлены основные пики на 5.51 мин 
– галловая кислота, на 13.21 мин – рутин (ру-
тозид, витамин Р), на 24.51 мин – изокверце-
тин и на 39.65 мин – кемпферол (рис. 1).

Продолжительность жизни 
С целью анализа возраст-зависимых эф-

фектов экстракта листьев аронии Мичурина 
(SLE) было изучено его влияние на продол-
жительность жизни при трех режимах корм-
ления: постоянном, раннем и позднем. При 
постоянном режиме кормления экстракт 
вносили в состав питательной среды, начи-
ная с первого дня после вылупления имаго и 
до конца жизни (далее: на протяжении всей 
жизни). При раннем – исключительно в те-
чение первых 2 недель после вылета имаго 
(далее: 1–2-я неделя жизни). При позднем – 

во взрослом возрасте на 4–5-й неделе жиз-
ни (далее: 4–5-я неделя жизни).

В результате проведенных эксперимен-
тов было показано, что употребление дрозо-
филами SLE на протяжении всей жизни со-
кращает медианную и максимальную про-
должительность жизни самцов на 9 % и 10 
% (p < 0.05) при концентрациях 0.01, 0.1, 1 
и 5 мг/мл (рис. 2А, Б; табл. 2) соответствен-
но. Аналогичный результат наблюдался у 
самок D. melanogaster: SLE снижал медиан-
ную и максимальную продолжительность 
жизни до 6 % (p < 0.05) при концентрациях 
0.01, 0.1, 1 и 5 мг/мл (рис. 3A, Б; табл. 2). До-
бавление SLE в пищу в возрасте 1–2 недель 
снизило медианную и максимальную про-
должительность жизни самцов на 9 % и 7 % 
(p < 0.0001) при концентрациях 0.01, 0.1, 1 
и 5 мг/мл (рис. 2В, Г; табл. 3), но не оказало 
влияния на показатели продолжительности 
жизни самок (рис. 3В, Г; табл. 3). Добавление 
SLE в возрасте 4–5 недель в концентрациях 
1 и 0.01 мг/мл также снизило медианную и 
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Рис. 1. Результаты высокоэффективной жидкостной хроматографии. 5.59 – галловая кислота; 13.21 – ру-
тин (рутозид, витамин P); 24.51 – изокверцетин; 39.65 – кемпферол

Fig. 1. Results of high performance liquid chromatography. 5.59 – gallic acid; 13.21 – rutin (rutoside, vitamin 
P); 24.51 – isoquercetin; 39.65 – kaempferol

максимальную продолжительность жизни 
самцов (рис. 2Д, Е; табл. 4), у самок экстракт 
листьев в концентрации 0.01 мг/мл снизил 
медианную и максимальную продолжитель-
ность жизни (рис. 3Д, Е; табл. 4).

Двигательная активность 
Для оценки эффектов SLE на показате-

ли функционального старения мы изучили 
возрастные изменения двигательной актив-
ности у D. melanogaster при постоянном (на 
протяжении всей жизни), раннем (1–2-я не-
деля жизни) и позднем (4–5-я неделя жиз-
ни) режимах кормления экстрактом листьев.

Двухфакторный дисперсионный анализ 
(возраст × экстракт) выявил статистически 
значимое влияние (p < 0.05) обоих факторов 
на двигательную активность самцов и самок 
при обработке SLE на протяжении всей жиз-
ни. Апостериорный анализ продемонстри-
ровал полоспецифичные эффекты: у самцов 
наблюдалось увеличение активности при 
максимальной концентрации SLE 5 мг/мл, 
тогда как у самок отмечалось ее снижение 
при низких концентрациях SLE 0.01–0.1 мг/
мл по сравнению с контролем (рис. 4).

При анализе режимов с кратковремен-
ным кормлением экстрактом было установ-
лено отсутствие значимого эффекта (p > 0.05) 
SLE на двигательную активность при раннем 
введении в течение первых двух недель жиз-
ни имаго (рис. 4В, Г). Однако при позднем 

введении (4–5-я неделя жизни) выявлены 
достоверные различия (p < 0.05): у самцов 
значимым оказался только возрастной фак-
тор, в то время как у самок влияние оказы-
вали как возраст, так и экстракт (рис. 4Д, Е).

Устойчивость дрозофил к неблагоприят-
ным факторам окружающей среды

На основании результатов исследования 
влияния экстракта листьев аронии Мичури-
на на продолжительность жизни для экспе-
риментов по оценке стрессоустойчивости 
была отобрана концентрация 5 мг/мл. Эта 
концентрация показала наиболее значи-
тельный долгосрочный отрицательный эф-
фект на продолжительность жизни и была 
использована для проверки нашей гипотезы 
о том, что SLE может оказывать краткосроч-
ный горметический эффект на устойчивость 
к стрессу.

Введение SLE в концентрации 5 мг/мл в 
питательную среду приводило к увеличению 
медианного времени выживаемости 10-су-
точных самцов на 15 % (p < 0.05), а макси-
мального времени выживаемости – на 11 % 
(p < 0.05) в условиях голодания, но снижало 
медианное время выживания при воздей-
ствии гипертермией на 12 % (p < 0.0001) 
(рис. 5A) и не оказывало статистически зна-
чимого влияния при воздействии индук-
тором окислительного стресса паракватом 
(рис. 5А, табл. 5). У самок в возрасте 10 суток 
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Рис. 2. Влияние SLE на продолжительность жизни самцов D. melanogaster при кормлении в разном воз-
расте: в течение всей жизни (A, Б), в первые 2 недели после вылупления имаго (В, Г), на 4–5-й неделе 
жизни (Д, Е). Кривые выживания (A, В, Д), изменение медианной (dM) и максимальной (d90%) продол-

жительности жизни (Б, Г, Е). Серый фон показывает возраст обработки SLE. * p < 0.05
Fig. 2. Effect of SLE on lifespan of D. melanogaster males fed at different ages: throughout life (A, Б), in the first 
2 weeks after adult emergence (В, Г), at 4–5 weeks of age (Д, E). Survival curves (A, В, Д), change in median 

(dM) and maximum (d90%) lifespan (Б, Г, E). Gray background shows the age of SLE treatment. * p < 0.05

предварительная обработка SLE в концен-
трации 5 мг/мл не оказала влияния на устой-
чивость к воздействию стресс-факторов (рис. 
5Б, табл. 5).

В возрасте 33 суток при воздействии ги-
пертермией снизилась медианная выжива-
емость самцов на 20 % (p < 0.05) и на 12 % у 
самок (p < 0.05) (рис. 5В; табл. 6). При голода-
нии увеличилась медианная выживаемость 
самок  на 6 % (p < 0.05) (рис. 7Г; табл. 6), но 
не было показано статистически значимого 
влияния воздействия параквата на выжива-
емость особей обоих полов.

Целостность кишечного барьера
Влияние SLE на целостность кишечного 

барьера у самцов и самок D. melanogaster в 
возрасте 6 и 8 недель оценивали с помощью 
«Smurf»-теста с последующим двухфактор-
ным дисперсионным анализом (см. табл. 7). 
У самцов влияние возраста оказалось погра-
нично значимым (F = 3.48, p = 0.062), а эф-
фект экстракта и взаимодействие (возраст × 
экстракт) не достигли статистической значи-
мости (соответственно F = 1.30, p = 0.269 и 
F = 0.21, p = 0.935). У самок влияние возрас-
та также было близко к порогу значимости 
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Рис. 3. Влияние SLE на продолжительность жизни самок D. melanogaster при кормлении в разном воз-
расте: в течение всей жизни (A, Б), в первые 2 недели после вылупления имаго (В, Г), на 4–5-й неделе 
жизни (Д, Е). Кривые выживания (A, В, Д), изменение медианной (dM) и максимальной (d90%) продол-

жительности жизни (Б, Г, Е). Серый фон показывает возраст обработки SLE. * p < 0.05
Fig. 3. Effect of SLE on lifespan of D. melanogaster females fed at different ages: throughout life (A, Б), in the 
first 2 weeks after hatching (В, Г), at 4–5 weeks of age (Д, E). Survival curves (A, В, Д), change in median (dM) 

and maximum (d90%) lifespan (Б, Г, E). Gray background shows the age of SLE treatment. * p < 0.05

(F = 3.30, p = 0.069), тогда как ни концентра-
ция экстракта (F = 0.19, p = 0.946), ни взаи-
модействие факторов (F = 0.19, p = 0.942) не 
показали значимого влияния. Полученные 
результаты демонстрируют сходную карти-
ну возрастных изменений у обоих полов при 
отсутствии достоверного влияния SLE и его 
взаимодействия с возрастом на проявление 
фенотипа «Smurf».

Влияние SLE на потребление пищи
Влияние SLE на уровень потребление пищи 

оценивали у самцов и самок D. melanogaster 

в возрасте 15 и 35 суток. Концентрация SLE 
в питательной среде составила 0.01, 0.1, 1 
и 5 мг/мл. Двухфакторный дисперсионный 
анализ выявил статистически значимое вли-
яние (p < 0.05) как концентрации экстракта, 
так и возраста особей на уровни потребле-
ния пищи у обоих полов (рис. 6, табл. 11). У 
самцов было увеличено потребление пита-
тельной среды с экстрактом в концентрации 
0.1 мг/мл в возрасте 15 суток (в 2 раза) и 35 
суток по сравнению с контролем. У самок 
также наблюдалось статистически значимое 
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Таблица 2. Влияние SLE, применяемого в течение всей жизни, на продолжительность жизни 
D. melanogaster

Вариант 
(мг/мл) Пол M (сут) dM 

(%)
Тест 

Мантеля – 
Кокса

Тест Гехана 
– Бреслоу – 
Вилкоксона

90 % 
(сут)

d90% 
(%)

Тест  Ванг – 
Аллисона N

Контроль ♂ 57 n/a n/a n/a 71 n/a n/a 472
0.01 ♂ 54 -5 p < 0.0001 p < 0.05 66 -7 p < 0.0001 469
0.1 ♂ 57 0 p < 0.05 p > 0.05 66 -7 p < 0.05 457
1 ♂ 52 -9 p < 0.0001 p < 0.0001 65 -9 p < 0.0001 475
5 ♂ 52 -9 p < 0.0001 p < 0.0001 64 -10 p < 0.001 478

Контроль ♀ 64 n/a n/a n/a 72 n/a n/a 468
0.01 ♀ 63 -2 p < 0.0001 p < 0.01 71 -1 p < 0.0001 479
0.1 ♀ 64 0 p > 0.05 p > 0.05 72 -1 p > 0.05 464
1 ♀ 62 -3 p < 0.01 p < 0.05 71 0 p > 0.05 482
5 ♀ 60 -6 p < 0.0001 p < 0.0001 68 -6 p > 0.05 470

Примечание здесь и в табл. 3, 4. M – медианная продолжительность жизни, 90 % – возраст смерт-
ности 90 % выборки (максимальная продолжительность жизни), dM (%) – разница в медианной 
продолжительности жизни, d90% (%) – разница в возрасте 90 % смертности, N – количество мух, ♂ 
– самцы, ♀ – самки, n/a – не применимо.

Таблица 3. Влияние SLE, применяемого в возрасте 1–2 недель на продолжительность жизни 
D. melanogaster

Вариант 
(мг/мл) Пол M 

(сут)
dM 
(%)

Тест 
Мантеля – 

Кокса

Тест Гехана 
– Бреслоу – 
Вилкоксона

90 % 
(сут)

d90% 
(%)

Тест  Ванг – 
Аллисона N

Контроль ♂ 56 n/a n/a n/a 68 n/a n/a 471
0.01 ♂ 51 -9 p < 0.0001 p < 0.0001 63 -7 p < 0.0001 488
0.1 ♂ 52 -7 p < 0.0001 p < 0.0001 64 -6 p < 0.0001 472
1 ♂ 51 -9 p < 0.0001 p < 0.0001 63 -7 p < 0.0001 486
5 ♂ 51 -9 p < 0.0001 p < 0.0001 65 -5 p < 0.0001 485

Контроль ♀ 64 n/a n/a n/a 71 n/a n/a 473
0.01 ♀ 64 0 p > 0.05 p > 0.05 71 0 p > 0.05 469
0.1 ♀ 64 0 p > 0.05 p > 0.05 72 1 p > 0.05 467
1 ♀ 64 0 p < 0.01 p < 0.05 71 0 p < 0.05 474
5 ♀ 64 0 p > 0.05 p > 0.05 72 1 p > 0.05 468

Таблица 4. Влияние SLE, применяемого в возрасте 4–5 недель, на продолжительность жизни  
D. melanogaster

Вариант 
(мг/мл) Пол M (сут) dM 

(%)
Тест 

Мантеля – 
Кокса

Тест Гехана 
– Бреслоу – 
Вилкоксона

90 % 
(сут)

d90% 
(%)

Тест  Ванг – 
Аллисона N

Контроль ♂ 61 n/a n/a n/a 71 n/a n/a 495
0.01 ♂ 60 -2 p > 0.05 p > 0.05 71 0 p > 0.05 495
0.1 ♂ 59 -3 p < 0.01 p > 0.05 71 0 p > 0.05 491
1 ♂ 64 5 p > 0.05 p > 0.05 71 0 p > 0.05 491
5 ♂ 58 -5 p < 0.0001 p < 0.001 68 -4 p < 0.01 487

Контроль ♀ 65 n/a n/a n/a 72 n/a n/a 478
0.01 ♀ 65 0 p > 0.05 p > 0.05 72 0 p < 0.0001 472
0.1 ♀ 65 0 p > 0.05 p > 0.05 72 0 p > 0.05 473
1 ♀ 64 -2 p > 0.05 p > 0.05 72 0 p > 0.05 499
5 ♀ 64 -2 p < 0.001 p > 0.05 71 -1 p > 0.05 465
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Рис. 4. Влияние SLE на возрастные изменения двигательной активности самцов (А, В, Д) и самок (Б, Г, 
Е) в зависимости от концентрации экстракта. Добавление SLE проводилось на протяжении всей жизни 
имаго (А, Б), в течение первых двух недель (В, Г) и на 4–5-й неделе (Д, Е) жизни имаго. *p < 0.05, **p < 
0.01, ***p < 0.001, статистический анализ проводился с использованием двухфакторного дисперсион-

ного анализа с последующими апостериорными тестами Тьюки HSD для попарных сравнений
Fig. 4. Effect of SLE on age-related changes in motor activity of males (A, B, Д) and females (Б, Г, E) depending 

on the concentration of the extract. SLE was added throughout the life of the imago (A, Б), during the 
first two weeks (B, Г) and at 4–5 weeks (Д, E) of the life of the imago. *p < 0.05, **p < 0.01, ***p < 0.001, 

statistical analysis was performed using two-way ANOVA followed by Tukey's HSD post hoc tests for pairwise 
comparisons
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Таблица 5. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа локомоторной активности с учетом 
возраста мух и кормления SLE. Добавление SLE проводилось на протяжении всей жизни имаго

Фактор SS DF MS F p

Самцы
Экстракт 59561441.77 4 14890360.44 9.102 7.80E-07
Возраст 333716377 8 41714547.13 25.499 8.20E-28

Экстракт × Возраст 49369494.8 32 1542796.71 0.943 0.5596
Ошибка 368081509.1 225 1635917.82   

Итого 810728822.7 269    
Самки

Экстракт 7420935.66 4 1855233.92 12.668 2.10E-09
Возраст 193758000.7 9 21528666.75 147.001 1.60E-94

Экстракт × Возраст 4022897.72 36 111747.16 0.763 0.8343
Ошибка 36613096.3 250 146452.39   

Итого 241814930.4 299    
Примечание здесь и в табл. 6, 7, 10, 11, 12. SS – сумма квадратов, DF – степени свободы, MS – сред-
ние квадраты. Результат теста Фишера: F – F-значение и p – p-значение.

Таблица 6. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа локомоторной активности с уче-
том возраста мух и обработки SLE. Добавление SLE проводилось в течение первых двух недель 

жизни имаго

Фактор SS DF MS F p

Самцы
Экстракт 12387314 4 3096828 0.680 0.6066
Возраст 1388525317 9 154280591 33.872 0.00000

Экстракт × Возраст 109232167 36 3034227 0.666 0.9264
Ошибка 910972542 200 4554863   

Итого 2421117340 249    
Самки

Экстракт 1083712 4 270928 2.068 0.08640
Возраст 84909908 9 9434434 72.000 0.00000

Экстракт × Возраст 11235182 36 312088 2.382 0.00010
Ошибка 26206591 200 131033   

Итого 123435393 249    

увеличение потребления пищи в 3 раза с SLE 
в концентрациях 0.1 и 1 мг/мл в возрасте 15 
суток. В зрелом возрасте (35 сут) у самок уве-
личилось потребление пищи в 4 раза с до-
бавлением экстракта в концентрации 1 мг/
мл (см. рис. 6) по сравнению с контрольны-
ми мухами.

Влияние SLE на экспрессию генов
Для исследования влияния экстрак-

та листьев аронии Мичурина на механиз-
мы жизнеспособности и стресс-ответа у 
D. melanogaster были оценены уровни экс-
прессии генов с помощью qRT-PCR. Исследо-
вали экспрессию генов, ассоциированных с 
ключевыми процессами старения, включая 
регуляцию энергетического баланса (akh), 

аутофагию (atg1 и atg5), защиту от окисли-
тельного стресса (cat, sod1 и sod2), реакцию 
на тепловой шок (hsp26, hsp27 и hsp68), сиг-
нализацию инсулина (ilp5), липидный ме-
таболизм (lip3), а также рост и метаболизм 
клеток (mTor, tsc1 и tsc2).

Большинство проанализированных ге-
нов не показали значительных изменений 
(p > 0.05) в экспрессии в ответ на добавле-
ние SLE. Однако обработка экстрактом по-
влияла на экспрессию нескольких конкрет-
ных генов.

Двухфакторный дисперсионный анализ 
(экстракт × ген) с последующими множе-
ственными попарными сравнениями с ис-
пользованием апостериорного теста Тьюки 



67

Платонова Е. Ю., Голубев Д. А., Земская Н. В., Тимушева Н. С., Пакшина Н. Р., Михайлова Д. В., Патов С. А., Шапош-
ников М. В., Москалев А. А. Комплексное исследование адаптогенного и инсектицидного потенциала экстракта 
листьев аронии Мичурина (×Sorbaronia mitschurinii) на модели Drosophila melanogaster // Принципы экологии. 
2025. № 3. С. 55–80.DOI: 10.15393/j1.art.2025.16242

Рис. 5. Влияние SLE в концентрации 5 мг/мл на устойчивость самцов (А, В) и самок (Б, Г) в возрасте 10 
суток (А, Б) и 33 суток (В, Г) к гипертермии (hs), голоданию (st) и параквату (pq). *p < 0.05, **p < 0.01, 

***p < 0.001
Fig. 5. The effect of SLE at a concentration of 5 mg/ml on the resistance of males (A, B) and females (Б, Г) at 
the age of 10 days (A, Б) and 33 days (В, Г) to hyperthermia (hs), starvation (st) and paraquat (pq). *p < 0.05, 

**p < 0.01, ***p < 0.001

Таблица 8. Влияние SLE (5 мг/мл) на устойчивость самцов и самок в возрасте 10 суток к гипертер-
мии, голоданию и параквату

Вариант Стресс-
фактор Пол 50 % (ч) d50% 

(%) WA
90 % 
(ч)

d90% 
(%) WA LRbf N

контроль гипертер-
мия ♂ 17 n/a n/a 22 n/a n/a n/a 93

SLE (5 мг/мл) гипертер-
мия ♂ 15 -11.8 0.0006 20 -9.1 0.1972 0.0418 96

контроль голодание ♂ 48 n/a n/a 63 n/a n/a n/a 96
SLE (5 мг/мл) голодание ♂ 55 14.6 0.0485 70 11.1 0.0862 0.0029 96

контроль паракват ♂ 62 n/a n/a 79 n/a n/a n/a 96
SLE (5 мг/мл) паракват ♂ 63 1.6 0.7743 83 5.1 0.3769 0.1664 95

контроль гипертер-
мия ♀ 11 n/a n/a 14 n/a n/a n/a 95

SLE (5 мг/мл) гипертер-
мия ♀ 10 -9.1 0.9754 15 7.1 0.7529 0.5102 96

контроль голодание ♀ 102 n/a n/a 144 n/a n/a n/a 96
SLE (5 мг/мл) голодание ♀ 102 0.0 0.8164 148 2.8 0.8083 0.5049 94

контроль паракват ♀ 61 n/a n/a 88 n/a n/a n/a 96
SLE (5 мг/мл) паракват ♀ 63 3.3 0.5984 93 5.7 0.3564 0.2053 94
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Примечание здесь и в табл. 9. n/a  – не применимо; ♂ – самцы; ♀ – самки; 50 % – медианное зна-
чение выживаемости, d50% (%) – разница в медианном значении выживаемости, 90 % – макси-
мальное значение выживаемости, d90% (%) – разница в максимальном значении выживаемости, 
WA – тест Ванга – Аллисона, LRbf – логранговый тест с поправкой Бонферрони для множественных 
сравнений, N – количество мух.

Таблица 9. Влияние SLE (5 мг/мл) на устойчивость самцов и самок в возрасте 33 суток к 
гипертермии, голоданию и параквату

Вариант Стресс 
фактор Пол 50 % 

(ч)
d50% 

(%) WA
90 % 
(ч)

d90% 
(%) WA LRbf N

контроль гипертермия ♂ 20 n/a n/a 28 n/a n/a n/a 54
SLE (5 мг/мл) гипертермия ♂ 16 -20 0.015 28 0 0.3938 0.005 38

контроль голодание ♂ 31 n/a n/a 43 n/a n/a n/a 63
SLE (5 мг/мл) голодание ♂ 31 0 0.9831 43 0 0.9398 0.8193 64

контроль паракват ♂ 38 n/a n/a 49 n/a n/a n/a 64
SLE (5 мг/мл) паракват ♂ 43 13.1 0.175 52 6.1 0.101 0.053 64

контроль гипертермия ♀ 16 n/a n/a 23 n/a n/a n/a 57
SLE (5 мг/мл) гипертермия ♀ 13 -11.8 0.0923 19 -11.4 0.7331 0.0482 30

контроль голодание ♀ 80 n/a n/a 112 n/a n/a n/a 64
SLE (5 мг/мл) голодание ♀ 85 6.25 0.2575 123 9.8 0.0356 0.0438 63

контроль паракват ♀ 35 n/a n/a 55 n/a n/a n/a 62
SLE (5 мг/мл) паракват ♀ 35 0 0.9341 55 0 0.9999 0.9929 63

Таблица 10. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа влияния возраста и SLE на 
частоту фенотипа «Smurf» у самцов и самок D. melanogaster

Пол Фактор SS DF MS F p

Самцы Возраст 0.0421 1 0.0421 3.48 0.062
 Экстракт 0.0627 4 0.0157 1.30 0.269
 Возраст × Экстракт 0.0100 4 0.0025 0.21 0.935
 Ошибка 25.5672 2117 0.0121   

Самки Возраст 0.2109 1 0.2109 3.30 0.069
 Экстракт 0.0474 4 0.0119 0.19 0.946
 Возраст × Экстракт 0.0495 4 0.0124 0.19 0.942
 Ошибка 128.2603 2007 0.0639   

HSD показал, что экспрессия ilp5 и lip3 была 
снижена (p < 0.05) у самок после добавле-
ния SLE в концентрации 5 мг/мл. У самцов 
также наблюдали снижение экспрессии lip3 
(p < 0.05) (рис. 7). Эти результаты свидетель-
ствуют о влиянии SLE на экспрессию генов, 
связанных с метаболизмом липидов (lip3), 
у обоих полов и на сигнализацию инсулина 
(ilp5) у самок.
Обсуждение 

В данной работе мы исследовали влия-
ние этанолового экстракта листьев аронии 
Мичурина на адаптивную способность обо-
их полов D. melanogaster как в оптимальных, 
так и в стрессовых условиях. Исследуемый 
нами экстракт листьев продемонстрировал 

токсическое воздействие на продолжитель-
ность жизни обоих полов D. melanogaster 
при применении в разном возрасте и кон-
центрациях (0.01, 0.1, 1 и 5 мг/мл), причем 
наиболее значительное сокращение про-
должительности жизни наблюдалось при 
более высоких концентрациях.

Согласно опубликованным исследова-
ниям, общее содержание фенолов в экс-
тракте листьев Aronia melanocarpa состав-
ляет 131.5 мг эквивалентов хлорогеновой 
кислоты/г экстракта (ванилиновая кислота, 
кофейная кислота, феруловая кислота, ру-
тин, розмариновая кислота, кверцетин, лю-
теолин, нарингенин, кемпферол) (Cvetanović 
et al., 2018), а общее количество флавоно-
идов – 88.6 мг эквивалента рутина/г экс-
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Рис. 6. Влияние SLE на уровень потребления пищи у самцов (А) и самок (Б) в зависимости от возраста 
особи и концентрации экстракта. Показаны различия между контролем и опытом в зависимости от кон-
центрации экстракта (*p < 0.05) и возраста обработки экстрактом (#p < 0.05). Статистическая обработка 
проводилась с помощью двухфакторного дисперсионного анализа с последующими post-hoc тестами 

Тьюки HSD для попарных сравнений
Fig. 6. Effect of SLE on food consumption in males (A) and females (Б) depending on the age of the individual  
and the extract concentration. Differences between the control and the experiment depending on the extract 
concentration (*p < 0.05) and the age of treatment with the extract (#p < 0.05) are shown. Statistical processing 
was performed using two-way analysis of variance followed by Tukey's HSD post-hoc tests for pairwise 

comparisons

Таблица 11. Результаты дисперсионного анализа потребления пищи в зависимости от возраста мух 
и кормления SLE 

Фактор SS DF MS F p

Самцы
Экстракт 390.143 4 97.536 7.5046 0.00014
Возраст 746.964 1 746.964 57.473 0.00000

Экстракт×Возраст 472.697 4 118.174 9.0926 0.00003
Ошибка 506.873 39 12.997   

Самки
Экстракт 836.915 4 209.229 20.708 0.00000
Возраст 1145.401 1 1145.401 113.362 0.00000

Экстракт×Возраст 284.490 4 71.122 7.039 0.00023
Ошибка 394.055 39    

тракта (Cvetanović et al., 2018). Экстракт ли-
стьев аронии Мичурина, использованный в 
данном исследовании, содержит галловую 
кислоту, рутин (рутозид, витамин P), изо-
кверцетин и кемпферол, что согласуется с 
результатами более ранних исследований 
фенольного состава экстракта листьев аро-
нии (Aronia melanocarpa) (Cvetanović et al., 
2018; Owczarek et al., 2022; Saracila et al., 
2024). Было обнаружено, что содержание 
полифенолов и антиоксидантные свойства 
метанольных экстрактов листьев аронии 
черноплодной (Aronia melanocarpa), собран-
ных в разном возрасте (молодые (2 недели), 

зрелые (2 месяца) и старые листья (4 меся-
ца)), могут отличаться друг от друга (Lee et 
al., 2014). Высокоэффективная жидкостная 
хроматография (ВЭЖХ) показала, что моло-
дые листья аронии черноплодной (Aronia 
melanocarpa) содержат наибольшее количе-
ство полифенолов, чем двух- и четырехме-
сячные листья, кроме того, молодые листья 
проявляют более высокую антиоксидантную 
активность, чем листья, собранные в позд-
нем возрасте (Lee et al., 2014). Ранее было 
установлено, что на состав биологически 
активных веществ, содержащихся в листьях 
аронии, влияют место произрастания, кли-
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Рис. 7. Влияние SLE на уровень экспрессии генов, связанных со старением, у самцов (A) и самок (Б) 
мух в возрасте 14 дней. Значения Ct (пороги цикла) обратно пропорциональны уровням транскриптов 
мРНК. Значения дельта Ct (dCt) рассчитывались как разница между значениями Ct для целевых генов и 
референтных генов (β-тубулин, eEF1α2 и RpL32). Более высокие значения dCt соответствуют более низ-
ким уровням экспрессии. Графики представляют среднее значение трех биологических повторностей, 
по три технических в каждой. Планки погрешностей представляют стандартную ошибку среднего. *p < 
0.05, значимость определялась с помощью двухфакторного дисперсионного анализа (ANOVA) с после-

дующими апостериорными тестами Тьюки HSD для попарных сравнений
Fig. 7. Effect of SLE on expression levels of aging-related genes in 14-day-old male (A) and female (Б) flies. Ct 
values   (cycle thresholds) are inversely related to mRNA transcript levels. Delta Ct (dCt) values   were calculated as 
the difference between Ct values   for target genes and reference genes (β-tubulin, eEF1α2, and RpL32). Higher 
dCt values   correspond to lower expression levels. Graphs represent the average of three biological replicates, 
three technical replicates each. Error bars represent standard error of the average. *p < 0.05, significance was 

determined by two-way ANOVA followed by Tukey HSD post hoc tests for pairwise comparisons

Таблица 12. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа эффектов SLE на уровень экс-
прессии генов, связанных со старением

Фактор SS DF MS F p

Самцы
Ген 1802.92 13 138.686 871.28 0.00000

Экстракт 3.229 1 3.229 20.29 0.000011
Экстракт × Ген 4.944 13 0.380 2.39 0.005105

Ошибка 34.700 218 0.159   
Самки

Ген 2086.21 13 160.48 79.661 0.00000
Экстракт 44.12 1 44.12 21.899 0.000005

Экстракт × Ген 57.20 13 4.40 2.184 0.011062
Ошибка 447.22 222 2.01   

матическая зона, дата сбора, способ сушки 
и дальнейший вид экстракции (Cvetanović 
et al., 2018; Jurendić, Ščetar, 2021; Negreanu-
Pirjol et al., 2023; Platonova et al., 2021; 
Saracila et al., 2024; Thi, Hwang, 2014).

Ранее биодоступность полифено-
лов из плодов и листьев аронии (Aronia 
melanocarpa) изучалась in vitro с использова-
нием моделей пищеварительных жидкостей 
человека: имитированной слюнной, желу-
дочной и кишечной сред на основе стан-
дартных электролитных растворов (Minekus 

et al., 2014; Saracila et al., 2024). Результаты 
показали, что полифенолы из листьев аро-
нии демонстрируют наибольшую биодо-
ступность в желудочной фазе, тогда как по-
лифенолы из плодов активнее высвобожда-
ются в кишечной фазе (Saracila et al., 2024).

Для дальнейшего изучения физиологи-
ческих эффектов листьев аронии мы прове-
ли эксперимент на Drosophila melanogaster. 
Установлено, что добавление экстракта (0.1 
и 1 мг/мл) вызвало повышение потребление 
питательной среды как у молодых (15 суток), 
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так и у зрелых (35 суток) особей обоего пола, 
что свидетельствует о его пищевой привле-
кательности для мух. При этом экстракт ли-
стьев аронии, несмотря на стимуляцию по-
требления пищи, не нарушает целостность 
кишечного барьера даже при длительном 
воздействии (6 и 8 недель). Также важно от-
метить, что исследуемый экстракт не ока-
зывал статистически значимого влияния на 
двигательную активность D. melanogaster 
ни в одном из возрастных периодов, что 
свидетельствует об отсутствии токсического 
воздействия на базовые двигательные функ-
ции.

Кроме того, мы исследовали воздей-
ствие влияние экстракта листьев аронии (5 
мг/мл) на выживаемость плодовых мушек 
в неблагоприятных условиях окружающей 
среды (окислительный стресс, гипертермия, 
голодание). В нашем исследовании окис-
лительный стресс, вызванный прооксидан-
том паракватом, не оказал статистически 
значимого воздействия на медианную и 
максимальную выживаемость особей обо-
их полов D. melanogaster в возрасте 10 и 33 
суток при предварительной обработке SLE 
(5 мг/ мл). По всей видимости, изученный 
нами экстракт в данной концентрации об-
ладает меньшей антиоксидантной актив-
ностью. Однако известны исследования, в 
которых листья аронии проявляют высокий 
антиоксидантный потенциал, при этом мо-
лодые листья обладают более высоким со-
держанием полифенолов и флавоноидов, 
чем старые листья (Cvetanović et al., 2018; 
Thi, Hwang, 2014), что, теоретически, может 
повысить устойчивость организма в неблаго-
приятных условиях, вызванных окислитель-
ным стрессом. Предобработка SLE в концен-
трации 5 мг/мл снижала медианную выжи-
ваемость в условиях гипертермии у самцов 
на 12 % в молодом возрасте (10 суток) и на 
20 % во взрослом (33 суток), а у взрослых са-
мок на 12 %. Также нами установлено, что 
экстракт листьев аронии Мичурина (5 мг/
мл), который мы исследовали, увеличил ме-
дианную выживаемость на 15 %, а макси-
мальную выживаемость на 11 % у молодых 
самцов (10 сут), а у взрослых (33 сут) самок 
D. melanogaster на 6 % в условиях голодания. 
В условиях голодания, возможно, выживае-
мость D. melanogaster обусловлена   общим 
снижением скорости метаболизма липидов, 
белков и углеводов в организме (Marron et 
al., 2003). Кроме того, рутин (который также 
присутствует в нашем экстракте) в концен-
трации 400 мкМ повышал устойчивость к го-

лоданию, тепловому и холодовому стрессу 
Drosophila melanogaster, содержащихся на 
питательной среде с высоким содержанием 
жиров (Chattopadhyay, Thirumurugan, 2020).

Известно, что в условиях краткосрочного 
голодания увеличивается выживаемость ор-
ганизма, но при длительном голодании про-
исходит максимальное использование всех 
внутренних ресурсов организма (Hänschke et 
al., 2022). Согласно исследованию, повыше-
ние уровня липазы оказывает положитель-
ное влияние на общее состояние здоровья 
организма, в частности за счет усиления об-
менных процессов и улучшения общего со-
стояния здоровья (Chandra et al., 2020). Как 
было установлено в наших предыдущих ис-
следованиях, динамика общего содержания 
липидов в контрольной линии w/w и долго-
живущих мутантных мухах E(z)/w имела 
сходную тенденцию к постепенному увели-
чению до возраста 100 суток с последующим 
снижением по мере старения и приближе-
ния к концу жизни (Shaposhnikov et al., 2022). 
Lea Hänschke et al. продемонстрировали, что 
lip3 играет важную роль в липидном обмене 
веществ и значительно активируется в ответ 
на нехватку питательных веществ и у старых 
мух (Hänschke et al., 2022). Более того, обна-
ружено, что самцы-мутанты lip3 проявляют 
повышенную чувствительность к голоданию, 
но при этом демонстрируют увеличение про-
должительности жизни, что подчеркивает 
существование потенциальных половых раз-
личий в регуляции липидного метаболизма 
и реакции на стресс (Hänschke et al., 2022). 
Кроме того, изменение липидного обмена 
приводит к изменениям в липидных про-
филях, которые могут увеличить риск воз-
растных заболеваний и повлиять на общее 
состояние здоровья. Многочисленные ис-
следования свидетельствуют, что экстракты 
листьев содержат биологически активные 
соединения, способные модулировать ли-
пидный метаболизм и влиять на липидный 
профиль в различных биологических систе-
мах (Angiolillo et al., 2021; Simões et al., 2022).

Ilp5 – инсулиноподобный пептид, за счет 
которого вырабатывается инсулин клетка-
ми в мозге человека, у дрозофилы он об-
наружен после личиночной стадии и явля-
ется одним из главных регуляторов липид-
ного обмена (Toprak, 2020). У Drosophila 
melanogaster жировое тело играет ключе-
вую роль в энергетическом обмене, выпол-
няя функцию депо триглицеридов, а также 
участвуя в их метаболизме и регуляции об-
мена глюкозы (Chatterjee, Perrimon, 2021). 
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Поддержание жизнедеятельности взрослых 
особей Drosophila melanogaster в условиях 
голодания обеспечивается секреторными 
клетками эноцитами, которые метаболи-
зируют липиды, поступающие из жирового 
тела (Chatterjee, Perrimon, 2021). Вероятно, 
благодаря активации этих механизмов орга-
низм плодовой мушки адаптируется и при-
обретает устойчивость к условиям голода-
ния.

В нашем исследовании экстракт листьев 
аронии Мичурина (5 мг/мл) статистически 
значимо снижал экспрессию генов метабо-
лизма липидов (lip3) у особей обоих полов, а 
также снижал экспрессию сигнализации ин-
сулина (ilp5) у самок Drosophila melanogaster 
в возрасте 14 суток. Эти результаты сопо-
ставимы с полученными нами негативными 
эффектами на продолжительность жизни 
особей обоих полов при применении экс-
тракта на протяжении всей жизни (5 мг/мл). 
Вероятно, необходимо дальнейшее изуче-
ние влияния экстракта листьев аронии в кон-
центрациях 0.01, 0.1 и 1 мг/мл на адаптацию 
особей обоих полов Drosophila melanogaster 
к неблагоприятным условиям окружающей 
среды, сопоставимых с исследованиями на 
продолжительность жизни.

Таким образом, изучение экологических 
функций растений позволяет понять взаимо-
действия между различными видами в эко-
системах, а также рассмотреть перспективы 
разработок более безопасных и экологиче-
ски устойчивых методов борьбы с вредите-
лями (Rajput et al., 2023).

В данном исследовании мы всесторон-
не изучили воздействие экстракта листьев 
аронии Мичурина, рассматривая его через 
призму двух взаимосвязанных аспектов. В 
экологическом контексте мы оценили вли-
яние данного биотического фактора на мо-
дельный организм D. melanogaster, что по-
зволило проанализировать взаимодействие 
растительных метаболитов с насекомыми 
в искусственно созданной экосистеме. С 
физиологической точки зрения мы исследо-
вали адаптационный потенциал и показате-
ли жизнеспособности плодовых мушек при 
воздействии экстракта в различных стрессо-
вых условиях, что дает возможность понять 
механизмы физиологического ответа на 
данный фитокомпонент. 

Заключение
В настоящем исследовании мы изучили 
краткосрочные и долгосрочные эффек-
ты экстракта листьев аронии Мичурина 
×Sorbaronia mitschurinii на жизнеспособ-
ность D. melanogaster. Мы обнаружили, что 
в краткосрочной перспективе самая высокая 
концентрация экстракта листьев оказывала 
адаптивное действие на дрозофилу в небла-
гоприятных условиях окружающей среды 
(гипертермия и голодание), что может быть 
обусловлено активацией защитных клеточ-
ных систем через механизм гормезиса. Од-
нако различные концентрации экстрактов 
листьев аронии Мичурина оказывали долго-
срочное токсическое действие на мух, что 
приводило к сокращению продолжительно-
сти жизни у обоих полов. Отсроченное ток-
сическое действие экстракта, по-видимому, 
связано с истощением защитных резервов 
и сопутствующим сокращением продолжи-
тельности жизни. Кроме того, изучение ин-
сектицидных свойств растительных экстрак-
тов может дать представление о сложной 
динамике взаимоотношений травоядных и 
растений. Эти знания необходимы для пони-
мания экологического баланса и роли, кото-
рую различные виды играют в поддержании 
здоровых экосистем.
Результаты нашего исследования могут быть 
использованы для разработки более без-
опасных и экологически устойчивых мето-
дов борьбы с вредителями. Известно, что 
обычные химические пестициды оказывают 
пагубное воздействие на нецелевые орга-
низмы и окружающую среду, что приводит 
к таким проблемам, как загрязнение почвы 
и воды, потеря биоразнообразия и разви-
тие устойчивости к пестицидам у популяций 
вредителей. Напротив, инсектициды рас-
тительного происхождения, как правило, 
более биоразлагаемы и менее вредны для 
полезных насекомых и других диких живот-
ных. Использование природных соединений 
позволяет сделать сельскохозяйственные 
методы более устойчивыми, тем самым сни-
жая воздействие на окружающую среду и 
эффективно управляя популяциями вреди-
телей. Применение биологически активных 
соединений, полученных из растений, для 
борьбы с вредителями может снизить ток-
сический эффект и побочное воздействие на 
здоровье человека при употреблении обра-
ботанных продуктов питания.
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Summary: The fruits of black chokeberry, represented by the species Aronia me-
lanocarpa and ×Sorbaronia mitschurinii, are widely distributed throughout the 
world as a source of a wide range of biologically active substances, macro- and mi-
cro-molecules. Although, there is little data on the study of leaves, especially on 
their possible toxic effects on the viability of model organisms. We analyzed the 
composition of the extract of aronia Michurin leaves, which showed the presence 
of flavonoids and phenolic compounds in it, including gallic acid, rutin (rutoside, 
vitamin P), isoquercetin, and kaempferol. The addition of leaf extract throughout 
the lifespan, at 1-2 and 4-5 weeks, resulted in a reduction in lifespan of individu-
als of both sexes of Drosophila melanogaster. The leaf extract had no statistically 
significant effect on the functional integrity of the intestinal barrier in both sexes 
of fruit flies. There were also no adverse effects on the motor activity of fruit flies. 
The study showed that pre-feeding with the extract as part of a nutrient medium 
resulted in a 15 % increase in the median survival rate of males under fasting con-
ditions at a young age and a 6 % increase in the survival rate of females under the 
same conditions at an adult age. However, under hyperthermia conditions, pre-
treatment with the extract reduced the survival rate of males at 10 days (by 12 %) 
and 33 days (by 20 %), as well as decreased the survival rate of females at 33 days 
(by 12 %). In addition, leaf extract of aronia Michurin reduced the expression of 
genes associated with lipid metabolism (lip3), insulin signaling (ilp5) in both sex-
es of Drosophila melanogaster. This may indicate the effect of extract on energy 
homeostasis and the signaling pathway of insulin in the body. Further research on 
the biological effects of extract of aronia Michurin leaves may contribute to the 
development of a natural insecticide that does not have a detrimental effect on 
the environment.
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БИОЛОГО-ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА И 
ДИНАМИКА ПРОДУКТИВНОСТИ ЛУГОВЫХ 
СООБЩЕСТВ ЮЖНОЙ ЧАСТИ САХАЛИНА

УДК 581.552:581.524
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Аннотация: Изучение видового состава и продуктивности лугов важно с 
фундаментальной и прикладной точек зрения. На острове Сахалин луга, 
используемые как сенокосы и пастбища, часто имеют вторичное проис-
хождение. Исследование динамики видового состава и продуктивности 
лугов проводили на четырех ключевых площадках (сельскохозяйствен-
ных и естественном лугах) в южной части о. Сахалин в 2022–2024 гг. 
Были выполнены геоботанические описания, анализ биологической и 
экологической структуры и отбор надземной фитомассы (зеленая масса 
и мортмасса, включающая подстилку и ветошь). Укосы были высушены 
на воздухе, взвешены; результаты проанализированы с учетом погод-
ных условий соответствующих лет. Было получено, что видовой состав 
находится в постоянной динамике: периодически происходит смена до-
минантных видов или идет увеличение количества видов за счет роста 
засоренности лугов. В травостое всех ключевых площадок зафиксиро-
ван низкий процент бобовых трав, что приводит к недостаточному со-
держанию протеина в кормах. Отмечается отсутствие Carex sp. на сель-
скохозяйственных лугах. Все сообщества маловидовые, количество ви-
дов варьирует от 8 до 22. Из представленных экологических групп наи-
более распространены эумезофиты. Луга представлены также видами 
ксеромезофитов, гидромезофитов, гемигидрофитов, гипогидрофитов. 
Продуктивность луговых сообществ высокая (значения зеленой массы 
варьируют от 281.14 до 721.89 г/м2, ветоши – от 116.28 до 645.88 г/м2, 
максимум значений подстилки составил 406.56 г/м2), однако травостой 
неравномерный, что приводит к большим значениям стандартного от-
клонения. Значения надземной фитомассы могут значительно меняться 
в разные годы, что подтверждено статистическими методами.

РОЖКОВА-ТИМИНА 
   Инна Олеговна

ПАВЛОВ 
   Максим Викторович

ШЕПЕЛЕВА 
   Людмила Федоровна

кандидат биологических наук, ФГБОУ Сахалинский государствен-
ный университет, г. Южно-Сахалинск, ул. Ленина, 290, 
inna.timina@mail.ru

ФГБОУ Сахалинский государственный университет, г. Южно-Са-
халинск, ул. Ленина, 290, max12.43@mail.ru

доктор биологических наук, Национальный исследовательский 
Томский государственный университет, г. Томск, пр. Ленина, 36, 
shepelevalf@mail.ru

© Петрозаводский государственный университет
Рецензент: В. В. Бондарева 

Получена: 09 апреля 2025 года                                              Подписана к печати: 19 сентября 2025 года  



82

Рожкова-Тимина И. О., Павлов М. В., Шепелева Л. Ф. Биолого-экологическая структура и динамика продуктивности 
луговых сообществ южной части Сахалина // Принципы экологии. 2025. № 3. С. 81–93. 
DOI: 10.15393/j1.art.2025.16122

Введение
Изучение биологии и экологии травяни-

стых растений необходимо для получения 
фундаментальных знаний о фитоценозах. 
При этом оценка продуктивности травя-
ных экосистем важна как с позиций оценки 
успешности сельскохозяйственной деятель-
ности, так и для понимания их вклада в гло-
бальный углеродный цикл (Баишева и др., 
2023; Шепелева и др., 2023; Meetei et al., 
2025). Запас фитомассы является одним из 
основных элементов круговорота углерода. 
Научные исследования процессов образова-
ния растительного вещества и его деструк-
ции необходимы для развития понимания 
динамики экосистем. Нами на четырех по-
стоянных пробных площадках проводились 
исследования разногодичных изменений 
продуктивности луговых фитоценозов с це-
лью изучения структуры растительного ве-
щества и продукции фитомассы для оценки 
биологического круговорота луговых экоси-
стем южной части Сахалина.

В задачи работы входило:
•	на основе ранее проведенных иссле-

дований выбрать наиболее типичные лу-
говые фитоценозы южной части Сахали-
на;

•	определить биолого-экологическую 
структуру травостоя луговых сообществ;

•	оценить межгодовую динамику изме-
нения видового состава фитоценозов и их 
биолого-экологической структуры;

•	статистически выявить различия в ди-
намике изменения надземной фитомас-
сы, включая мортмассу, на каждом участ-
ке в контексте погодных условий.

Материалы 
Исследования проводились в южной ча-

сти острова Сахалин. Рельеф территории 
преимущественно горный, остальную часть 
занимают долины рек и низменности. Мно-
гие из них защищены от господствующих ве-
тров горами, что способствует развитию лу-
гов, в т. ч. для использования в сельском хо-
зяйстве (Агроклиматические ресурсы, 1973).

В растительном покрове острова Сахалин 
луга как тип растительности занимают не-
большое место и находятся в подчиненном 
положении. По своему происхождению они 
чаще вторичные – возникающие на месте 
уничтоженных лесов в результате рубок и по-
жаров (Степанова, 1961). К первичным лугам 
можно отнести волоснецовые фитоценозы с 
доминантным видом Leymus mollis, форми-
рующиеся на дюнах морских побережий, и 

крупнотравные сообщества, развитые по бе-
регам рек и ручьев и в пониженных частях 
долин (Степанова, 1961; Рожкова-Тимина и 
др., 2024). Вторичные луга используются как 
сенокосы и пастбища. В Сахалинской обла-
сти на 1 января 2024 г. площадь сельскохо-
зяйственных угодий составила 202.9 тыс. га 
(2.7 % общей площади земель), из них под 
сенокосы отведено 74.6 тыс. га, под пастби-
ща – 69.1 тыс. га (Государственный доклад..., 
2024).

Климатические условия Сахалина крайне 
неоднородны. Существуют значимые разли-
чия между северной и южной частями, вос-
точным и западным побережьями, а также 
между внутренними частями острова и по-
бережьями на одной и той же широте. Раз-
нообразие климатических условий острова 
определяется большой его протяженностью 
с севера на юг, влиянием холодных и теплых 
течений окружающих морей и проливов, 
сложным горным рельефом. К характерным 
чертам климата Сахалина относятся частая 
повторяемость штормовых ветров, продол-
жительные метели, выпадение значитель-
ных осадков. На юге острова снежный по-
кров устанавливается в декабре, максималь-
ной высоты достигает в феврале и составля-
ет 70–100 см. Весна затяжная, холодная и ве-
треная; накопление тепла идет медленнее, 
чем на соответствующих широтах на мате-
рике, медленнее просыхает и прогревается 
почва. Лето прохладное, с частыми тумана-
ми, самый теплый месяц – август. Большие 
водные пространства, окружающие остров, 
и ветры, дующие летом с океана, создают 
повышенную влажность воздуха. В июле и 
августе среднемесячные значения относи-
тельной влажности достигают 80–90 % (Аг-
роклиматические ресурсы, 1973; Архив по-
годы, 2025).

Исследования проводили летом 2022–
2024 гг. на четырех ключевых площадках в 
южной части о. Сахалин (рис. 1). На врезке 
показан весь остров.

Характеристика ключевых площадок
Площадка № 1 – луг в окрестностях с. Но-

вая Деревня, Южно-Сахалинский район (N 
47°02’43’’; E 142°40’32’’). По данным ФГБУ 
ГЦАС «Сахалинский», территория относится 
к сенокосам, однако за период исследова-
ний покосов не проводилось; при этом со-
седние луговые участки скашиваются еже-
годно. Территория луга отделена от автомо-
бильной дороги и от соседних лугов дренаж-
ными канавами.
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Рис. 1. Карта объектов исследования: 1 – древесная растительность, 2 – подтопленная растительность, 
3 – сельскохозяйственные угодья, 4 – застроенные территории, 5 – травяная растительность

Fig. 1.  Map of the study objects: 1 – woody vegetation, 2 – flooded vegetation, 3 – agricultural land, 
4 – built–up areas, 5 - grassy vegetation

Площадка № 2 – луг в окрестностях с. Ми-
цулёвка, Анивский район (N 46°48’43.6’’; E 
142°44’34.8’’). По данным ФГБУ ГЦАС «Саха-
линский», территория относится к сеноко-
сам, однако за период исследований поко-
сов не проводилось. Относительно автомо-
бильной дороги луг находится в понижении 
рельефа.

Площадка № 3 – естественный неисполь-
зуемый луг в окрестностях производствен-
ного комплекса «Пригородное», Корсаков-
ский район (N 46°38’02.5’’; E 142°53’43.9’’). 
Территория луга отделена от автомобильной 
дороги дренажной канавой.

Площадка № 4 – луг в окрестностях с. По-
жарское, Холмский район (N 46°52’30.3’’; E 
142°16’32.0’’). По данным ФГБУ ГЦАС «Саха-
линский», территория относится к пастби-
щам, однако за период исследований сле-
дов выпаса скота замечено не было. На со-
седних участках наблюдалось сенокошение. 
Территория луга отделена от автомобильной 
дороги дренажной канавой и находится на 
одном уровне рельефа с соседними лугами.
Методы 

Для оценки динамики продуктивности 
травяных экосистем было важно выбрать 
фитоценозы, относящиеся к разным рас-
тительным группировкам. Ранее мы прово-
дили оценку экологических условий луговых 

сообществ острова Сахалин и приводили их 
классификацию по доминантному принципу 
(Рожкова-Тимина и др., 2023, 2024). На ос-
нове этих данных были выбраны ключевые 
площади для долгосрочных исследований. 
Сбор полевых материалов основывался на 
общих методических руководствах (Полевая 
геоботаника, 1959–1972). На пробных пло-
щадях в фазу максимального развития тра-
востоя были выполнены геоботанические 
описания и отбор укосов для определения 
величины надземной фитомассы. Описания 
проводили на площади 100 м2; номенкла-
тура растений приведена соответственно 
чек-листу С. К. Черепанова (1995). В работе 
проводилось глазомерное определение вы-
соты травостоя и его общего проективного 
покрытия (ОПП).

Укосы брали с квадратов площадью 
0.25 м2 в пятикратной повторности с по-
следующим перерасчетом в г/м2. Отдельно 
учитывались отмершая часть надземной фи-
томассы – надземная мортмасса, включаю-

щая отмершую часть растений, стоящую на 
корню (ветошь) и отмершие и опавшие ча-
сти растений (подстилку) (Титлянова и др., 
1988). Растения срезали на уровне почвы; 
укосы разбирали по видам, высушивали до 
воздушно-сухого состояния и взвешивали на 
электронных лабораторных весах.
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При описании погодных условий в соот-
ветствующие периоды использовались ре-
левантные онлайн-ресурсы (Летопись пого-
ды..., 2025), был рассчитан гидротермиче-
ский коэффициент увлажнения Г. Т. Селяни-
нова за вегетационный период (ГТК) (Селя-
нинов, 1928).

Для определения экологических групп 
растений использовались шкалы Л. Г. Рамен-
ского (Раменский и др., 1956) и И. А. Цацен-
кина (Цаценкин и др., 1978). При отсутствии 
вида в таблицах вышеназванных авторов 
принадлежность к экогруппе определялась 
авторами самостоятельно на основе анали-
за геоботанических описаний луговой расти-
тельности.

Статистическая обработка данных про-
водилась при помощи пакета Statistica 7.0. 
Поскольку в исследуемых выборках не были 
соблюдены условия нормального распреде-
ления, при обработке использовались мето-
ды непараметрической статистики (крите-
рий Краскелла – Уоллиса при p < 0.05).
Результаты 

Погодные условия
Для понимания и анализа фитомассы и 

состава лугов необходимо знание погодных 
условий соответствующих лет, а также более 
раннего периода времени. В табл. 1 приве-
дены данные о погодных условиях с 2021 по 
2024 г. (Летопись погоды, 2025).

2021 г. был относительно сухим, без зим-
них метелей и летних циклонов, характери-
зовался жарким летом. В этот период иссле-
дования не проводились, однако засушли-
вое лето оказало влияние на продуктивность 
лугов в следующем году.

В 2022 г. выпало большое количество 
осадков, при этом он был теплым. Количе-
ство выпадающих осадков было равномер-
ным в течение года.

2023 г. также характеризовался большим 
количеством осадков, пик пришелся на ав-
густ и сентябрь. В августе южная часть Саха-
лина подверглась воздействию трех цикло-
нов. В ночь на 1 сентября по югу Сахалина 
прошел очень сильный циклон: за ночь вы-
пала месячная норма осадков (104 мм за 
12 часов), реки выходили на пойму и в не-
которых случаях прокладывали себе новые 
русла, из-за чего многие территории, вклю-

чая сельскохозяйственные угодья, оказались 
полностью затоплены. Следующие циклоны 
имели место 20 сентября (42 мм осадков за 
12 часов) и 6 октября (71 мм за 12 часов). 
Всего за август выпало 265 мм осадков, за 
сентябрь – 212 мм, за октябрь – 134 мм. К 
сожалению, у нас нет данных, как сильно 
были затоплены или подтоплены наши клю-

чевые площадки, однако безусловно, обиль-
ные осадки и высокая температура оказали 
влияние на процессы перемещения и раз-
ложения растительного материала, а также 
формирование влаголюбивых видов трав в 
травостое. Среднегодовая температура и го-
довая сумма осадков превышают среднеста-
тистические показатели.

2024 г. на юге Сахалина был немного ме-
нее теплым и влажным, чем предыдущие 
годы исследования. Большое количество 
снега выпало в январе (1054 см снега, или 
117 мм в водном эквиваленте). Следующий 
сильный циклон (284 мм осадков) прошел в 
июле, за несколько дней до отбора укосов.

Таблица 1. Погодные условия в период проведения исследований

Год Температура 
среднегодовая

Годовая сумма 
осадков

ГТК за 
вегетационный 

период
ГТК за сентябрь

2021 4.15 875 1.45 3.10
2022 4.20 1003 1.85 2.54
2023 4.36 1217 2.83 1.42
2024 3.70 973 2.47 1.09

Обобщая вышеизложенное, необходи-
мо подчеркнуть важное наблюдение: ГТК 
за вегетационный период растет от 2021 до 
2023 г., и в 2024 наблюдается небольшой 
спад. Но ГТК за сентябрь (важный месяц для 
злаковых, у которых осенью закладываются 
почки возобновления) снижается на протя-
жении этих четырех лет.

Геоботаническая характеристика проб-
ных площадей по результатам их изучения 
в 2022–2024 гг.

Все изученные луговые сообщества мало-
видовые, количество видов варьирует от 8 
до 22. Общее проективное покрытие в ос-
новном 85–100 %, хотя иногда встречается 
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 Таблица 2. Характеристика ключевых площадок

Пло-
щадка Год Кол-во 

видов Виды ОПП Ве-
тошь

Под-
стилка

№ 1

2022 8

Phalaroides arundinacea (90.51 %), Poa pratensis (4.03 
%), Dactylis glomerata (2.24 %), Elytrigia repens (1.53 
%), Phleum pratense (0.82 %), Equisetum pratense (0.44 
%), Pilosella aurantiaca (0.25 %), Taraxacum 
officinale (0.18 %)

70 + +

2023 10

P. arundinacea (80.28 %), D. glomerata (6.43 
%), P. pratense (4.02 %), P. pratensis (3.01 
%), Poa palustris (2.58 %), E. repens (1.77 
%), P. aurantiaca (1.11 %), Equisetum arvense (0.52 
%), Festuca pratensis (0.17 %), T. officinale (0.12 %)

80 + +

2024 15

P. arundinacea (78.92 %), Calamagrostis langsdorffii (8.79 
%), P. pratense (4.86 %), D. glomerata (2.66 
%), P. pratensis (2.14 %), E. pratense (1.17 
%), E. repens (0.69 %), P. aurantiaca (0.28 
%), E. arvense (0.24 %), F. pratensis (0.17 %), Agrostis 
tenuis (0.03 %), Juncus decipiens (0.02 %), Ranunculus 
acris (0.01 %), Fallopia convolvulus (0.01 %), Hieracium 
umbellatum (0.01 %)

50 + -

№ 2

2022 19

P. pratensis (21.79 %), Trifolium pratense (21.51 
%), P. pratense (20.51 %), D. glomerata (9,64 
%), A. tenuis (9.14 %), R. acris (4.48 %), P. palustris (3.15 
%), Amoria repens (2.45 %), E. repens (2.30 
%), F. pratensis (1.98 %), Stellaria longifolia (1.05 
%), P. arundinacea (0.55 %), Rosa sp. (0.45 
%), Galium verum (0.30 %), Pilosella floribunda (0.21 
%), T. officinale (0.17 %), Botrychium robustum (0.17 
%), Hypericum erectum (0.09 %), Luzula capitata (0.06 
%)

100 + +

2023 18

P. pratense (47.95 %), P. palustris (10.72 
%), R. acris (10.13 %), A. tenuis (8.47 %), P. pratensis (8.13 
%), D. glomerata (3.38 %), E. repens (3.11 
%), A. repens (2.83 %), F. pratensis (2.58 
%), S. longifolia (1.01 %), Amoria hybrida (0.78 
%), G. verum (0.37 %), P. floribunda (0.33 
%), L. capitata (0.12 %), Cichorium intybus (0.06 
%), T. officinale (0.01 %), B. robustum (0.01 
%), T. pratense (0.01 %)

95 + +

2024 22

P. pratensis (26.80 %), P. pratense (16.36 
%), P. arundinacea (12.76 %), D. glomerata (9.30 
%), R. acris (9.11 %), F. pratensis (5.30 %), Polytrichum sp. 
(3.87 %), Cerastium fischerianum (2.98 
%), T. officinale (2.67 %), A. repens (2.57 %), A. tenuis (2.10 
%), T. pratense (1.84 %), S. longifolia (0.96 %), Rhinanthus 
minor (0.91 %), Veronica chamaedrys (0.88 %), G. veru
m (0.85  %), C. langsdorffii (0.46 %), B. robustum (0.15 
%), L. capitata (0.13 %), P. palustris (0.08 %), Moehringia 
lateriflora (0.01 %), Juncus filiformis (0.01 %)

90 + -

более редкий травостой (табл. 2). Плотность 
травостоя очень неравномерна. На всех пло-
щадках, кроме точки 1, были отмечены не-

значительные колебания количества видов, 
а также изменения доминирующих видов.
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Пло-
щадка Год Кол-во 

видов Виды ОПП Ве-
тошь

Под-
стилка

№ 3

2022 16

Hemerocallis middendorffii (30.85 %), Sanguisorba 
tenuifolia (19.71%), Festuca gigantea (17.62 
%), C. langsdorffii (11.06 %), Phragmites 
australis (10.77 %), Thermopsis lupinoides (2.76 
%), Carex cryptocarpa (2.16 %), Lathyrus pilosus (1.53 
%), Adenophora triphylla (1.19 %), P. pratensis (1.05 
%), Angelica genuflexa (0.43 %), Rubus arcticus (0.40 
%), Cirsium schantarense (0.29 %), Veronica 
chamaedrys (0.15 %), Moehringia lateriflora (0.03 
%), Galium triflorum (0.05 %)

85 + +

2023 13

H. middendorffii (54.18 %), C. langsdorffii (16.87 
%), P. australis (7.21 %), D. glomerata (6.00 
%), Adenophora triphylla (4.89 %), C. cryptocarpa (3.36 
%), R. arcticus (2.71 %), Cicuta virosa (1.76 
%), S. tenuifolia (1.44 %), G. triflorum (0.68 
%), L. pilosus (0.39 %), P. pratensis (0.28 %), C. 
intybus (0.24 %)

50 + +

2024 20

P. australis (29.75 %), C. langsdorffii (16.53 
%), S. tenuifolia (16.14 %), D. glomerata (10.58 
%), C. cryptocarpa (9.80 %), Artemisia vulgaris (5.41 
%), H. middendorffii (4.85 %), Solidago dahurica (1.89 
%), Lobelia sessilifolia (1.02 %), P. pratensis (0.94 
%), A. genuflexa (0.74 %), Rubia jesoensis (0.71 
%), Cacalia kamtschatica (0.69 %), R. arcticus (0.65 
%), Stachys palustris (0.14 %), Maianthemum 
bifolium (0.05 %), L. pilosus (0.04 %), T. officinale (0.03 
%), M. lateriflora (0.03 %), Senecio nemorensis (0.01 %)

90 + +

№ 4

2022 15

D. glomerata (39.48 %), P. pratense (12.09 
%), A. repens (11.91 %), S. longifolia (8.95 
%), P. arundinacea (8.91 %), R. acris (7.95 %), R. minor (4.34 
%), P. floribunda (2.21 %), T. pratense (1.90 
%), P. pratensis (1.01 %), T. officinale (0.69 
%), Cephalanthera longibracteata (0.28 
%), V. chamaedrys (0.21 %), C. langsdorffii (0.04 
%), S. palustris (0.02 %)

100 + -

2023 15

P. arundinacea (39.11 %), D. glomerata (25.21 
%), P. pratensis (10.64 %), S. longifolia (5.72 
%), R. acris (5.08 %), P. floribunda (4.66 
%), T. officinale (2.05 %), T. pratense (1.81 
%), R. minor (1.67 %), V. chamaedrys (1.00 %), Sonchus 
arvensis (0.81 %), A. repens (0.79 %), P. aurantiaca (0.67 
%), Alopecurus pratensis (0.42 %), E. repens (0.35 %)

90 + -

2024 15

T. pratense (26.20 %), D. glomerata (22.18 
%), R. acris (13.14 %), P. pratense (11.93 
%), P. arundinacea (8.83 %), Fimbripetalum radians (5.79 
%), V. chamaedrys (4.75 %), A. repens (2.76 %), Pilosella sp. 
(1.47 %), P. pratensis (1.33 %), R. minor (0.54 
%), F. pratensis (0.46 %), T. officinale (0.43 %), C. 
langsdorffii (0.16 %), S. palustris (0.05 %)

90 + -

 Таблица 2. Продолжение
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Исследуемые луга сложены в основном 
эумезофитными травами, имеют преиму-
щественно злаковый состав (табл. 3). Зна-
чительно ниже доля бобовых растений и 
разнотравья, еще реже встречаются осоки. 
Единственное исключение – площадка 3, на 
которой в течение двух лет доминировала 
группа разнотравья с видами H. middendorffii 
и S. tenuifolia. После сильных циклонов осе-
ни 2023 г. разнотравье уступило место влаго-
любивым злакам P. australis и C. langsdorffii. 
Параллельно в табл. 3 показано, как на этой 
площадке в 2024 г. увеличилась доля гипоги-

дрофитов за счет снижения биомассы эуме-
зофитов. Травостой площадки 1 состоит из 
гемигидрофитного злака P. arundinacea. Пло-
щадки 2 и 4 имеют схожую биологическую 
и экологическую структуру (доминант – эу-
мезофиты, злаковые травы с высокой долей 
разнотравья и бобовых). В них мы можем 
наблюдать максимальное количество бобо-
вых растений, отмеченное при переходе от 
сухих 2021 и 2022 гг. к влажному 2023 г. Со-
держание злаков на этих площадках сначала 
увеличилось, потом существенно снизилось.

Таблица 3. Структурные показатели надземной фитомассы лугов юга о. Сахалин в 2022–2024 гг.

Фито-
ценоз Год

Биогруппы, % Экогруппы, %

злаки бобо-
вые

разно-
травье осоки другое* КМ ЭМ ГМ ГемГ ГипГ

№ 1 2022 99.13 0.00 0.87 0.00 0.00 0.25 9.24 0.00 90.51 0.00
 2023 98.25 0.00 1.75 0.00 0.00 1.11 16.04 2.58 80.28 0.00
 2024 98.27 0.00 1.73 0.00 0.00 0.30 20.77 0.00 78.92 0.00
№ 2 2022 69.05 23.96 6.54 0.00 0.45 0.61 95.52 3.32 0.55 0.00
 2023 84.34 3.62 12.04 0.00 0.00 0.76 88.51 10.73 0.00 0.00
 2024 73.09 4.41 18.63 0.00 3.87 0.85 83.27 0.24 12.76 0.00
№ 3 2022 40.50 4.29 53.05 2.16 0.00 2.76 84.94 1.53 0.00 10.77
 2023 30.35 0.39 65.90 3.36 0.00 0.24 90.41 2.15 0.00 7.21
 2024 57.81 0.04 32.35 9.80 0.00 5.41 62.93 3.66 0.14 29.75
№ 4 2022 61.54 13.81 24.65 0.00 0.00 2.21 88.85 0.00 8.94 0.00
 2023 75.73 2.61 21.66 0.00 0.00 4.66 55.38 0.81 39.11 0.00
 2024 44.89 28.96 26.16 0.00 0.00 1.47 89.67 0.00 8.88 0.00
Примечание. Другое* – в 2022 г. – молодой побег Rosa sp., в 2024 г. – Polytrichum sp. Жирным шриф-
том выделены доминантные группы. Экогруппы: ЭМ – эумезофиты; ГМ – гидромезофиты; КМ – 
ксеромезофиты; ГемГ – гемигидрофиты; ГипГ – гипогидрофиты.

В целом обращает на себя внимание не-
большое участие бобовых в травостое сель-
скохозяйственных лугов, особенно в точках 
1 и 2. В 2022 г. мы оценивали кормовые 
качества этих лугов (Рожкова-Тимина и др., 
2023), сделав вывод об очень низком содер-
жании протеина и завышенном проценте 
клетчатки. Исходя из анализа динамики ви-
дового состава, этот недостаток сохранится 
и даже усугубится. Также отмечается отсут-
ствие осок на сельскохозяйственных лугах 
(фитоценозы 1, 2, 4). Ниже представлен под-
робный анализ динамики видового состава 
и биомассы каждой ключевой площади.

Площадка 1. В монодоминантном дву-
кисточниковом фитоценозе (см. табл. 3) на 
протяжении трех лет исследований полно-
стью доминирует группа злаков, большей 
частью состоящая из P. arundinacea. Это 
крупный злак, который дает большое коли-

чество биомассы. Из табл. 2 и 3 мы видим, 
что его процентное содержание в травостое 
уменьшается с каждым годом (соответствен-
но, снижается доля гемигидрофитов на этой 
точке). В табл. 2 показано, что количество 
видов на этой площадке за годы исследо-
вания почти удвоилось. Таким образом, со-
кращение доли P. arundinacea произошло за 
счет появления на лугу сорных видов, таких 
как E. arvense, F. convolvulus, H. umbellatum, 
J. decipiens, R. acris. Однако абсолютная мас-
са этого влаголюбивого злака увеличилась 
после влажной осени 2023 г. Все три года 
отмечалось отсутствие бобовых, осоковых, 
мохообразных.

Динамика зеленой массы выражена сла-
бо, в 2022 г. значения составили 480.05 ± 
356.11 г/м2,  в 2023 г. – 379.62 ± 160.3 г/м2 
(рис. 2). Составляющие мортмассы показали 
в течение трех лет противоположные друг 
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другу тенденции: масса ветоши увеличилась 
с 358.52 ± 62.38 до 642.34 ± 223.13 г/м2 (ста-
тистическая значимость не доказана), масса 
подстилки, напротив, уменьшилась с 335.56 
± 144.8 г/м2 до полного отсутствия, что стати-
стически значимо при p = 0.5.

Площадка 2. На этом сенокосе также до-
минирует группа злаков (см. табл. 3). Доля 
бобовых существенно снизилась после 
2022 г., за счет этого выросла доля разно-
травья. Группа гидромезофитов, достигшая 
максимума в 2023 г., в 2024 г. уступила ме-
сто гемигидрофитам за счет увеличения 
массы P. arundinacea. Видов рода Carex не 
зарегистрировано ни в один год, зато этот 
луг единственный, где при укосе были взя-
ты растения нетравянистых форм: молодой 
побег Rosa sp. (2022 г.) и мох Polytrichum sp. 
(2024 г.). Также это единственная площад-
ка с представителем папоротникообразных 
(B. robustum, доля в укосе от 0.01 до 0.17 %). 
Доминантные виды не менялись на протя-
жении всех лет исследований, несмотря на 
колебания процентного участия видов в со-
обществе.

Зеленая масса и подстилка сокращались 
на протяжении трех лет с 721.89 ± 207.39 до 
327.47±29.68 г/м2 и с 82.38 ± 18.09 до 0 г/м2 
соответственно (рис. 2). Статистические рас-
четы подтвердили значимость этих измене-
ний. Количество ветоши с 2022 до 2023 г. 
сократилось в три раза (с 370.52 ± 105.12 до 
116.28 ± 44.88 г/м2; значимость статистиче-
ски подтверждена), что связано с достаточ-
ной влажностью почвы и воздуха, а также 
активными процессами разложения. Как и 
на первой точке, плотность травостоя не-
равномерна.

Площадка 3. На естественном лугу доми-
нируют группы разнотравья, которые сменя-
ются злаками в 2024 г. за счет P. australis (см. 
табл. 2, 3). Бобовые представлены в неболь-
шом обилии, и их доля сокращается. Парал-
лельно наблюдается рост доли осоковых, 
представленных C. cryptocarpa. К 2024 г. про-
изошла смена доминантного вида. Причи-
на этого процесса лежит во влажной осени 
2023 г.: отмечено существенное снижение 
доли эумезофитов и увеличение доли более 
влаголюбивых видов. При этом значимость 
изменений статистически не подтверждена.

У зеленой массы не прослеживается ярко 
выраженной динамики; количество ветоши 
и подстилки, резко сократившись после 2022 
г., к 2024 г. вновь увеличилось (см. рис. 2). 
Причиной этого может быть активное разло-
жение растительных остатков осенью 2022 г. 

и летом 2023 г. с последующим накоплени-
ем материала, принесенного во время ци-
клонов осенью 2023 г. Статистически значи-
мо подтверждено только резкое снижение 
количества подстилки в 2023 г.

Площадка 4. Биологическая и экологиче-
ская структура травостоя схожи с площад-
кой 2. Здесь также преобладает группа зла-
ков. Доля бобовых снизилась в 2023 г., но 
существенно возросла в 2024 г. (см. табл. 3). 
Доля разнотравья стабильна во все годы ис-
следований. Здесь не было зарегистрирова-
но представителей осоковых и мохообраз-
ных. На протяжении трех лет наблюдается 
снижение участия D. glomerata с итоговой 
сменой доминантного вида в сообществе.

Продуктивность зеленой массы в 2023 г. 
статистически значимо уменьшилась (с 
684.61 ± 111.8 до 281.14 ± 60.80 г/м2), за-
кономерно годом позже понизилось ко-
личество ветоши, однако уже без доказан-
ной статистической значимости (с 413.90 ± 
190.07 до 175.42 ± 122.36 г/м2). Подстилка в 
данной точке отсутствует во все годы прове-
дения исследования (см. рис. 2).

Явная тенденция, которая прослежива-
ется в динамике надземной фитомассы на 
всех исследуемых площадках, – постепен-
ное исчезновение подстилки на сельскохо-
зяйственных лугах вплоть до полного отсут-
ствия (в точке 4 – все годы, в точках 1 и 2 – 
только в 2024 г.). Мы предполагаем несколь-
ко вариантов причин этого явления. 1. Это не 
связано с естественным разложением трав, 
т. к. на более влажных территориях (точка 3) 
подстилка сохранилась; следовательно, 
это результат антропогенного воздействия 
в рамках сельскохозяйственной деятель-
ности. 2. Отсутствие подстилки во все годы 
наблюдений в точке 4 можно объяснить ис-
кусственными причинами (сельскохозяй-
ственная обработка луга) или сочетанием 
экологических факторов (ежегодная полная 
деструкция материала), при этом возможен 
и комбинированный вариант. В точках 1 и 
2 в 2022 г. наблюдалось максимальное ко-
личество подстилки, т. к. 2021 г. был сухим 
и ранее отмершие растения не успели раз-
ложиться. 2022 и 2023 гг. выдались более 
влажными, что ускорило процессы деструк-
ции и способствовало полному разложению 
скопившейся подстилки. Что касается точки 
3, то это луговое сообщество отличается от 
остальных точек: во-первых, он не исполь-
зуется, во-вторых, это пойменно-маршевая 
территория в устье р. Мерея, которая нахо-
дится в непосредственной близости моря и 
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подвержена более сильному влиянию по-
годных явлений. Сокращение количества 
подстилки в 2023 г. по сравнению с 2022 г. 
связано с активным процессом разложения, 
а последующее увеличение ее количества 
– с наносом отмерших трав рекой, морем и 

текущими водами во время циклонов осени 
2023 г. 3. Подстилка в точках 1 и 2 исчезла 
в результате агротехнической обработки по-
сле циклонов, когда сенокосы и пастбище 
очищали от наносов.

Рис. 2. Динамика надземной фитомассы лугов юга о. Сахалин (среднее значение ± стандартное откло-
нение). 1 – зеленая масса; 2 – ветошь; 3 – подстилка

Fig. 2. Dynamic of the aboveground meadow phytomass on the southern Sakhalin (average value ± standard 
deviation). 1 – green phytomass; 2 – standing dead plant biomass; 3 – mulch

Обсуждение 
Для более полной интерпретации данных 

было решено сравнить полученные резуль-
таты продуктивности с аналогичными дан-
ными по пойме среднего течения р. Оби в 
период 2019–2021 гг. (Томская область, Кай-
басовский участок Томского карбонового по-
лигона) (Shepeleva et al., 2022; Шепелева и 
др., 2024).

Доминантными видами в мезофитных 
сообществах среднего течения поймы Оби 
являются Alopecurus pratensis, Bromopsis 
inermis, Dactylis glomerata, Poa angustifolia, 
Sanguisorba officinalis, Thalictrum simplex. Са-
халинские мезофитные луга, обсуждаемые в 
данной работе, имеют в составе те же самые 
или викариантные виды трав. Также в пой-
ме Оби зарегистрированы гидромезофит-
ные и субгидрофитные сообщества с доми-

нантными видами Calamagrostis purpurea, 
Carex atherodes, Carex cespitosa, Phalaroides 
arundinacea. В наших исследованиях юга 
Сахалина мы не обнаружили аналогичных 
фитоценозов, однако выделили тростнико-
водвукисточниковое гемигидрофитное со-
общество. В пойме Оби выделено также ксе-
ромезофитное сообщество с доминантами 
Elytrigia repens, Inula salicina, Poa angustifolia. 
Таким образом, экологические группы луго-
вых растений на лугах поймы среднего тече-
ния р. Обь представлены шире, чем в южной 
части о. Сахалин. Кроме того, пойменные 
луга содержат большее количество видов.

Продуктивность зеленой массы лугов 
южного Сахалина и поймы среднего тече-
ния Оби показала сопоставимые значения 
(табл. 4). При этом количество мортмассы 
меньше на Сахалине.
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 Таблица 4. Сравнение продуктивности зеленой фитомассы и мортмассы лугов южного Сахалина и 
поймы среднего течения Оби

Пойма Оби (2019–2021) Юг Сахалина (2022–2024)
Зеленая масса, г/м2

От 292.4 ± 5.1 до 389.1 ± 41.0 От 462.5 ± 176.6 до 721.9 ± 207.4
От 221.4 ± 11.1 до 667.8 ± 73.1 От 281.1 ± 60.8 до 417.8 ± 123.7

От 223.4 ± 64.2 до 592.5 ± 163.3 От 317.7 ± 29.7 до 562.9 ± 70.3
Мортмасса, г/м2

От 533.4 ± 49.4 до 864.6 ± 68.6 От 226.5 ± 167.7 до 526.2 ± 189.0
От 284.1 ± 20.2 до 406.4 ± 54.3 От 70.6 ± 57.0 до 413.9 ± 190.1

От 440.0 ± 50.2 до 1237.6 ± 261.9 От 71.3 ± 81.4 до 321.2 ± 369.8

Процессы разложения растительного ве-
щества на Сахалине протекают активнее 
благодаря более высокой влажности возду-
ха и ГТК. Плотность травостоя на юге Сахали-
на более неравномерна, что привело к боль-
шим значениям стандартного отклонения, 
чем в пойме среднего течения р. Оби.
Заключение

Луговые сообщества южной части Са-
халина в основном маловидовые (от 8 до 
22 видов). Травостой изученных площадок 
представлен преимущественно злаками и 
разнотравьем. Доля бобовых растений в 
большинстве случаев невелика, осоки заре-
гистрированы только на лугах, не используе-
мых в сельском хозяйстве.

Из представленных экологических групп 
наиболее распространены эумезофиты. Так-
же луга представлены видами ксеромезо-
фитов, гидромезофитов, гемигидрофитов, 
гипогидрофитов.

Видовой состав лугов находится в посто-
янной динамике: в сообществах меняются 
доминанты и/или появляются сорные виды. 
Это может быть связано как с сельскохозяй-
ственной обработкой луга (или ее отсутстви-

ем), так и с природными явлениями: после 
влажной осени с большим количеством 
осадков увеличилась масса влаголюбивых 
трав.

Сравнение экологической структуры и 
продуктивности лугов южного Сахалина в пе-
риод 2022–2024 гг. с аналогичными опубли-
кованными показателями по пойме средне-
го течения р. Оби (2019–2021 гг.) показало, 
что растительность пойменных лугов Оби 
представлена большим количеством эколо-
гических групп, чем у лугов южного Сахали-
на. Значения зеленой массы оказались близ-
ки, а надземной мортмассы – выше, чем на 
сахалинских лугах, что, вероятно, напрямую 
связано с климатическими условиями.

Продуктивность луговых сообществ высо-
кая (значения зеленой массы варьируют от 
281.14 до 721.89 г/м2, ветоши – от 116.28 до 
645.88 г/м2, максимум значений подстилки 
составил 406.56 г/м2), однако травостой не-
равномерный, что приводит к большим зна-
чениям стандартного отклонения. Значения 
надземной фитомассы могут значительно 
меняться в разные годы, что подтверждено 
статистическими методами.
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Summary: The study of the species composition and productivity of meadows 
is important from a fundamental and applied point of view. On Sakhalin Island, 
meadows used as hayfields and pastures are often of secondary origin. The study 
of the dynamics of the species composition and productivity of meadows was car-
ried out at four key sites (agricultural and natural meadows) in the southern part 
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in the herbage of all key sites, which leads to an insufficient protein content in 
the feed. The absence of Carex sp. is also noted on agricultural meadows. Of the 
ecological groups represented, eumesophytes are the most common. Meadows 
are also represented by species of xeromesophytes, hydromesophytes, hemihy-
drophytes, and hypohydrophytes. The productivity of grassland communities is 
high (values of green mass vary from 281.14 to 721.89 g/m2, dead grass – from 
116.28 to 645.88 g/m2, the maximum mulch value was 406.56 g/m2). However, 
the herbage is uneven, which leads to large values of standard deviation. The 
values of aboveground phytomass can vary significantly from year to year, which 
is confirmed by statistical methods.
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ЦИТОМЕТРИЧЕСКИЕ ПАРАМЕТРЫ 
И МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ АНОМАЛИИ 

ЭРИТРОЦИТОВ СРЕДИЗЕМНОМОРСКОЙ 
ЧЕРЕПАХИ НИКОЛЬСКОГО TESTUDO 

GRAECA NIKOLSKII CKHIKVADZE ET 
TUNIYEV, 1986 (TESTUDINIDAE, REPTILIA) 
ПРИ ЗАРАЖЕНИИ ГЕМОГРЕГАРИНАМИ

УДК 598.132.4:591.111.1

Ключевые слова:
Testudo graeca nikolskii 
Haemogregarina 
морфология эритроцитов

Аннотация: Проведен анализ цитометрических, кариометрических 
параметров и морфологических аномалий эритроцитов средиземно-
морской черепахи Никольского Testudo graeca nikolskii Ckhikvadze et 
Tuniyev, 1986 при заражении паразитами рода Haemogregarina spр. 
Морфологические показатели эритроцитов незараженных самок и 
самцов были сопоставимы. Межполовые различия затронули линей-
ные размеры ядер эритроцитов. Малая ось ядра у самок больше, а 
индекс удлинения ядра меньше по сравнению с самцами. Поражен-
ные гемопаразитами эритроциты имели меньшую площадь ядра, 
более короткую малую ось и более низкое ядерно-цитоплазматиче-
ское отношение по сравнению с непораженными эритроцитами. Доля 
микроядер у неинфицированных и инфицированных особей была 
одинаковой, доля морфологических аномалий клеток и их ядер была 
выше в эритроцитах неинфицированных особей. Установлена корре-
ляционная связь и зависимость возрастания морфологических анома-
лий ядер при увеличении ядерно-цитоплазматического отношения в 
эритроцитах, свидетельствующая о возрастании доли аномалий при 
нарушении регуляции формообразовательных процессов в клетке. 
Полученные результаты свидетельствуют о влиянии паразитарных 
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Введение
Внутриклеточные гемопаразиты рода 

Haemogregarina встречаются в крови у че-
репах по всему миру (Siddall, Desser, 1992; 
Adl et al., 2012), имеют сложные жизненные 
циклы, включающие мерогонию и образо-
вание гаметоцитов в хозяине – позвоночном 
животном (черепахе), гамогонию и споро-
гонию в кишечнике переносчика – беспоз-
воночного животного (пиявки) (Hawkey, 
Dennet, 1989; Telford, 2008). Биология, век-
торы и пути передачи гемогрегарин в основ-
ном неизвестны (Desser, 1993); еще недоста-
точно данных о таксономии, эволюционных 
связях, биогеографии и влиянии гемогрега-
рин на организм хозяина (Dvořáková et al., 
2014).

Эритроциты рептилий вследствие их ин-
тенсивной метаболической активности за 
счет наличия ядра служат на клеточном уров-
не прекрасным модельным объектом для 
изучения взаимоотношений в системе «па-
разит – хозяин» (Бейер, Сидоренко, 1972). 
В опубликованной нами ранее работе при 
анализе зараженности внутриэритроцитар-
ными гемопаразитами Haemogregarina spр. 
средиземноморских черепах Никольского 
Testudo graeca nikolskii Ckhikvadze et Tuniyev, 
1986, содержащихся в питомнике пос. Суп-
сех (Краснодарский край), выявлены высо-
кие показатели экстенсивности и интенсив-
ности инвазии, свидетельствующие о боль-
шей склонности самок к инфицированию 
гемогрегаринами по сравнению с самцами 
(Романова и др., 2024). С целью изучения 
влияния Haemogregarina spр. на организм 
хозяина была проведена оценка линей-
ных параметров и доли морфологических и 
ядерных аномалий эритроцитов T. g. nikolskii 
при заражении гемогрегаринами.
Материалы 

Исследованные особи T. g. nikolskii (6 сам-
цов и 16 самок) содержались в питомнике 
пос. Супсех, расположенном в 2 км на юго-
восток от центра г. Анапы, и доставлены 
сюда из окрестностей Анапы в 2023–2024 
гг. Забор крови у черепах проведен в один 
день (19.04.2024) путем прокола яремной 

вены. Мазки крови (по два от каждой осо-
би) готовили с помощью гематологическо-
го штапеля, высушивали на воздухе, затем 
фиксировали в спиртоэфирной смеси (1:1). 
Зафиксированные мазки хранили до окра-
шивания при комнатной температуре. Маз-
ки окрашивали в течение 20 минут краси-
телем Гимза азур-эозин по Романовскому 
(10–12-кратный раствор, фирма «Биолот», 
Россия), приготовленном на фосфатном бу-
фере (рН 6.8–7.2). Готовые мазки просматри-
вали на микроскопе Meiji Techno серии МТ 
4000 с иммерсией (Meiji Techno, Japan), при 
увеличении ×1500, с дифференцированным 
подсчетом размерных характеристик неин-
фицированных и инфицированных эритро-
цитов T. g. nikolskii.
Методы 

Учет морфологических аномалий клеток 
и их ядер проводили на 500 эритроцитов у 
каждой особи. Определение величины боль-
шой и малой оси клеток и их ядер (в мкм) 
проводили с помощью окуляр-микрометра 
cross-line (0.1 mm). Площадь поверхности 
клеток Sк и ядер Sя (в мкм2) рассчитывали по 
формуле эллипса: S = π × a × b, где π = 3.14; a 
– длина большой полуоси эллипса, мкм; b – 
длина малой полуоси эллипса, мкм. Индекс 
удлинения клеток (Е) и их ядер (е) рассчиты-
вали как частное от деления длинного диа-
метра на короткий. Ядерно-цитоплазмати-
ческое отношение (ЯЦО) определяли как от-
ношение площади ядра к площади клетки.

Цифровые изображения морфологиче-
ских аномалий ядер эритроцитов выполня-
ли камерой Vision САМ (Vision, Japan) для 
тринокулярного микроскопа Meiju Techno 
(увеличение ×1500).

Оценку нормальности распределения 
размеров клеток осуществляли с помощью 
критерия Шапиро – Уилка. С учетом вида 
распределения центральные тенденции и 
рассеяние изученных показателей описы-
вали медианой (Ме) и интерквартильным 
размахом (IQR) (значения 25-го и 75-го про-
центилей). При сравнении двух групп при-
меняли непараметрический критерий Ман-
на – Уитни (u). Для сравнения долей исполь-

стадий внутриклеточных паразитов на размерные параметры эритроцитов 
и интенсивность клеточного метаболизма. Относительно высокий уровень 
морфологических и цитогенетических патологий в клетках крови иллюстри-
рует неблагоприятное воздействие комплекса факторов среды на организм 
черепах находящегося под угрозой исчезновения подвида T. g. nikolskii.
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зовали z-критерий. Корреляцию морфо-
метрических показателей клеток с видами 
клеточных и ядерных аномалий оценивали 
коэффициентом корреляции Спирмена (ρ) 
в пакете прикладных программ «STATISTICA 
v.8». За величину уровня статистической зна-
чимости принимали α = 0.05. 
Результаты 

Основные размерные характеристики 
эритроцитов незараженной средиземно-

морской черепахи Никольского (длина боль-
шой, u = 0.49, p = 0.61 и малой, u = 0.04, p = 
0.96 осей), а также интегральные показате-
ли (индекс удлинения клеток, Е, u = 0.31, p 
= 0.56; ядерно-цитоплазматическое отноше-
ние, ЯЦО, u = 0.92, p = 0.35) у самцов и самок 
были сопоставимы. Но выявлены значимые 
различия по длине малой оси ядра и по ин-
дексу удлинения ядра, е, u = 3.36, p < 0.001 
(табл. 1).

Таблица 1. Морфометрические показатели (Me/IQR) эритроцитов средиземноморской черепахи 
Никольского

Показатели
Пол Статистические показатели

самки  самцы  критерий Манна – 
Уитни (u) р-значение

А, мкм 18.0/2.0 18.0/3.0 0.49 0.61
В, мкм 10.0/1.0 10.0/1.0 0.04 0.96

Е, отн. ед 1.7/0.3 1.8/0.2 0.31 0.56
а, мкм 8.0/1.0 8.0/2.0 1.35 0.17
в, мкм 5.4/1.0 5.1/1.0 2.30 0.02

е, отн. ед. 1.4/0.3 1.6/0.3 3.36 0.0007
Sк., мкм2 149.2/36.1 155.5/22.7 0.56 0.74
Sя., мкм2 32.9/10.2 31.4/10.2 3.36 0.35

ЯЦО 0.2/0.07 0.2/0.04 0.92 0.35

Примечание. А – большая ось клетки, мкм; В – малая ось клетки, мкм; Е – индекс удлинения клетки, 
отн. ед.; а – большая ось ядра, мкм; в – малая ось ядра, мкм; е – индекс удлинения ядра, отн. ед.; Sк. 
– площадь клетки, мкм2; Sя. – площадь ядра, мкм2; ЯЦО – ядерно-цитоплазматическое отношение.

Анализ размерных показателей пока-
зал увеличение длины малой оси ядра, но 
уменьшение индекса удлинения ядра самок 
средиземноморской черепахи по сравне-
нию с самцами (рис. 1).

Сравнительный анализ размерных ха-
рактеристик непораженных и пораженных 
гемогрегаринами эритроцитов проводили 
по гематологическим препаратам самок 
средиземноморской черепахи, зараженных 
Haemogregarina spр. Индексы удлинения 
клеток и их ядер непораженных и поражен-
ных эритроцитов не различались, как и ли-
нейные размеры клеток (табл. 2). Площадь 
ядра (u = 3.71, p = 0.0002), длина его малой 
оси (u = 3.44, p = 0.0005) и ядерно-цитоплаз-
матическое отношение (u = 2.80, p = 0.004) 
пораженных гемопаразитами клеток были 
меньше по сравнению с непораженными 
эритроцитами (рис. 2).

Как известно, при воздействии на ор-
ганизм различных внутренних и внешних 
стрессовых факторов отмечаются анома-
лии морфологии как самих клеток, так и их 
ядер (Крюков, 2023). Нормальные эритро-

циты средиземноморской черепахи имели 
овальную форму с округлым несегментиро-
ванным ядром, расположенным в центре 
клетки (рис. 3А). Распространенным видом 
цитогенетических аномалий считаются ми-
кроядра, которые возникают в анафазе ми-
тоза в результате отставания ацентрических 
фрагментов или целых хромосом. В эритро-
цитах средиземноморской черепахи чаще 
встречались микроядра каплевидной фор-
мы (рис. 3Б), хвостатые (рис. 3В) и прикре-
пленные (рис. 3Г). Другим видом аномалий 
являлись морфологические изменения кле-
ток: эритроциты вытянутой формы (рис. 3Д) 
и со смещенным ядром (рис. 3Ж).

Морфологические аномалии ядер в эри-
троцитах средиземноморской черепахи 
были представлены лопастными ядрами с 
обособленным перетяжкой участком гете-
рохроматина, сохранившим связь с основ-
ной его частью (рис. 3З); ядрами с впадина-
ми, обусловленными нарушением правиль-
ной эллипсовидной формы ядра и представ-
ляющими собой явно различимую вогну-
тость (инвагинацию) ядерной оболочки со 
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Рис. 1. Индекс удлинения ядра эритроцитов самцов и самок T. g. nikolskii

Fig. 1 Index of elongation  of the erythrocyte nucleus  in males and females of T. g. nikolskii

Таблица 2. Сравнительный анализ морфометрических показателей (Me/IQR) непораженных 
и пораженных эритроцитов самок средиземноморской черепахи Никольского, зараженных 

Haemogregarina spр.

Параметры
Эритроциты  Статистические показатели

непораженные пораженные критерий Манна – 
Уитни (u) р-значение

А, мкм 18.0/3.0 18.0/3.0 0.66 0.50
В, мкм 12.0/1.0 11.0/2.0 0.78 0.44

Е, отн. ед. 1.5/0.2 1.6/0.3 0.47 0.63
а, мкм 7.0/1.0 7.0/2.0 1.25 0.21
в, мкм 5.0/1.0 4.6/1.0 3.44 0.0005

е, отн. ед. 1.5/0.2 1.5/0.3 1.73 0.08
Sк., мкм2 169.6/6.9 160.2/24.3 1.23 0.21
Sя., мкм2 27.4/6.6 25.1/7.8 3.71 0.0002

ЯЦО 0.17/0.04 0.15/0.04 2.80 0.004
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Рис. 2. Ядерно-цитоплазматическое отношение непораженных и пораженных гемопаразитами эритро-
цитов самок T. g. nikolskii

Fig. 2. Nuclear-cytoplasmic ratio of uninfected and hemoparasite-affected erythrocytes of female 
T. g. nikolskii

сравнительно пологими скатами (рис. 3И); 
зазубренными ядрами, имеющими клино-
образную инвагинацию ядерной оболочки 
(рис. 3К); почкующимися ядрами, у которых 
имелись характерные выпячивания ядерной 
оболочки, заполненные хроматином, сохра-
няющим тесную связь с хроматином ядра 
(рис. 3Л), и пузырящимися ядрами, часть 
оболочки которых имела множественные 
мелкие выпячивания (рис. 3М). Реже встре-
чались двухлопастные ядра, или ядра в фор-
ме восьмерки с перетяжкой (рис. 3Н).

Частота встречаемости микроядер у неза-
раженных и инфицированных особей была 
одинаковой, доли морфологических анома-
лий клеток и их ядер были выше в эритроци-
тах здоровых особей (табл. 3).

Выявлена взаимосвязь возрастания мор-
фологических аномалий клеток (ρ = 0.38, 
p < 0.001) и их ядер (ρ = 0.51, p < 0.001) при 
увеличение ядерно-цитоплазматическо-
го отношения в эритроцитах. Уравнение 
регрессии, аппроксимирующее линейную 

зависимость числа ядерных аномалий от 
величины ядерно-цитоплазматического от-
ношения в клетках, имело вид: y = 0.129 + 
0.7153x (R2 = 0.20, r = 0.45, p < 0.001). Резуль-
тат анализа зависимости показал, что при-
мерно на 20 % (показатель детерминации 
R2 = 0.20) дисперсия числа морфологических 
аномалий ядер объясняется дисперсией по-
казателя ядерно-цитоплазматического отно-
шения в эритроцитах, с увеличением кото-
рого количество ядерных аномалий в клетке 
возрастает (рис. 4).

Для визуализации различий по совокуп-
ности изученных показателей между неза-
раженными и зараженными средиземно-
морскими черепахами мы воспользовались 
методом главных компонент. Участие глав-
ных компонент, выделенных при помощи 
графика каменистой осыпи, с общим каче-
ством репрезентации 99.43 %, в дифферен-
циации было неодинаково. Первая главная 
компонента (факторная ось), соответствую-

щая собственному значению 27.39, описы-
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Рис. 3. Эритроциты средиземноморской черепахи Никольского с морфологическими и ядерными 
аномалиями: А – нормальный эритроцит; Б – эритроцит с примыкающим микроядром каплевидной 
формы; В – эритроцит с хвостатым микроядром; Г – эритроцит с прикрепленным микроядром; Д – 

эритроцит вытянутой формы; Ж – эритроцит со смещенным ядром; З – эритроцит с лопастным ядром; 
И – ядро эритроцита с впадиной; К – эритроцит с зазубренным ядром; Л – эритроцит с почкующимся 

ядром; М – эритроцит с пузырящимся ядром; Н – ядро эритроцита в форме восьмерки
Fig. 3. Erythrocytes of T. g. nikolskii with morphological and nuclear abnormalities: A – normal erythrocyte; B 
– erythrocyte with an adjacent teardrop-shaped micronucleus; C – erythrocyte with a caudate micronucleus; 
D – erythrocyte with an attached micronucleus; E – elongated erythrocyte; F – erythrocyte with a displaced 
nucleus; G – erythrocyte with a lobed nucleus; H – erythrocyte nucleus with a depression; I – erythrocyte 

with a serrated nucleus; K – erythrocyte with a budding nucleus; L – erythrocyte with a vesicular nucleus; M – 
the figure-of-eight erythrocyte nucleus

Таблица 3. Доля эритроцитов (на 500 клеток) с аномалиями в крови незараженных и зараженных 
гемопаразитами средиземноморских черепах

Виды аномалий Незараженные 
особи

Зараженные 
особи

Статистические показатели:
z-критерий р-значение

Морфологические 
аномалии клеток  0.06 0.196 6.25 p < 0.001

Морфологические 
аномалии ядер  0.207 0.325 4.22 p = 0.00001

Микроядра  0.02 0.03 1.16 p = 0.12
Примечание. Жирным выделены значимые различия.
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Рис. 4. Зависимость возрастания морфологических аномалий ядер эритроцитов T. g. nikolskii при увели-
чении ядерно-цитоплазматического отношения клеток

Fig. 4. Dependence of the increase in morphological anomalies of the erythrocyte nuclei of T. g. nikolskii with 
an increase in the nuclear-cytoplasmic ratio of cells

вала приблизительно 71.54 % общей дис-
персии, и ее роль выше других по информа-
ционной насыщенности. Вторая компонента 
(факторная ось), соответствующая собствен-
ному значению 10.67, описывала 27.89 % 
оставшейся дисперсии, ее роль меньше по 
сравнению с первой компонентой. Первая 
факторная ось коррелировала с размерны-
ми показателями клеток и имела сильные 
положительные корреляции с длиной ма-
лой оси клеток (0.88), с площадью клеток 
(0.87), ядерно-цитоплазматическим отно-
шением (0.79) и сильные отрицательные 
корреляции с индексом удлинения клеток 
(-0.85) и площадью ядра (-0.81). Вторая фак-
торная ось имела сильную положительную 
корреляцию с морфологическими аномали-
ями клеток (0.71). График наблюдений в про-
странстве главных компонент визуализиро-
вал полученный результат (рис. 5).

Незараженные и зараженные гемогрега-
ринами черепахи по совокупности изучен-
ных показателей разошлись как по первой, 

так и по второй главным компонентам. За-
раженные особи сгруппировались в первом 
и четвертом квадрантах, т.е. имели положи-
тельные значения по первой главной ком-
поненте. Незараженные занимали второй, 
третий и четвертый квадранты и имели как 
отрицательные, так и положительные зна-
чения по первой главной компоненте, объ-
единяясь в области переменных «площадь 
ядра» и «площадь клетки». По второй глав-
ной компоненте незараженные черепахи 
группировались относительно близко друг к 
другу в области переменных «морфологиче-
ские аномалии клеток и их ядер». Поражен-
ные эритроциты по совокупности изученных 
показателей располагались ближе друг к 
другу по сравнению со здоровыми клетка-
ми и заметно разошлись по второй главной 
компоненте, которая, как уже отмечалось, 
дает объяснение более чем вдвое меньшей 
дисперсии (27.89 %) по сравнению с первой 
главной компонентой.
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Рис. 5. График рассеивания данных об эритроцитах T. g. nikolskii в пространстве двух главных компонент
Fig. 5. A graph of the scattering of erythrocyte data T. g. nikolskii in the space of the first two main components

Обсуждение 
Известно, что микроядерные образова-

ния в эритроидных клетках существуют прак-
тически у всех видов рептилий, в т.ч. и не яв-
ляющихся носителями простейших (Крюков, 
2023), что подтверждается полученными 
данными об отсутствии значимых различий 
по частоте встречаемости микроядер у не-
зараженных и зараженных гемопаразитом 
черепах. Ядерно-цитоплазматическое от-
ношение – объективный показатель оценки 
прижизненного состояния клетки и важная 
морфологическая характеристика, позволя-
ющая получить определенное представле-
ние об уровне метаболизма и компенсатор-
ных реакциях клеток крови. У незараженных 
самок и самцов средиземноморской чере-
пахи этот показатель был сопоставимым. 
Хорошо известно, что ядро несет наслед-
ственный материал, его размер и форма 
являются отражением состояния клетки и 
позволяют судить об особенностях протека-
ния формообразовательных и регуляторных 
процессов в клетке как во времени, так и в 

пространстве. Эта функция осуществляется 
посредством ядерно-цитоплазматических 
взаимодействий: из ядра в цитоплазму по-
ступают различные РНК, а из цитоплазмы в 
ядро – регуляторные молекулы (индукторы 
и супрессоры) (Ченцов, 2004). При этом ко-
личество ДНК в ядре не является фактором, 
определяющим его размеры и форму, но на 
ядерную морфологию могут влиять струк-
тура и модификация хроматина (Арешидзе, 
2022), в частности, приобретение ядрами 
неправильной формы рассматривается как 
показатель высокой интенсивности метабо-
лизма (Singla et al., 2013).

У незараженных особей размерные пока-
затели ядер и ядерных структур эритроцитов 
определяются функциональным состояни-
ем клетки за счет повышенного клеточного 
метаболизма (Струков, Серов, 2020), более 
высокое ядерно-цитоплазматическое отно-
шение свидетельствует об активации клеток 
гемопоэтического ростка в красном костном 
мозге (Донкова, Рубай, 2017). Анализ полу-
ченных данных показал, что внедрение и 
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жизнедеятельность внутриэритроцитарных 
гемопаразитов в здоровые клетки с высо-
ким уровнем метаболизма и синтетической 
активностью ядер приводит к уменьшению 
площади ядра и снижению процессов мета-
болизма, о чем свидетельствует уменьше-
ние их ядерно-цитоплазматического отно-
шения. Аномальные по форме и размерам 
эритроциты не способны полноценно вы-
полнять основную функцию переноса кис-
лорода (Song et al., 2021), что впоследствии 
может привести к развитию анемии и воспа-
лительных заболеваний в организме чере-
пах, инфицированных Haemogregarina spp.
Заключение

Выявлены межполовые различия карио-
метрических показателей эритроцитов здо-
ровых средиземноморских черепах, про-
являющиеся у самок увеличением длины 
малой оси ядра и более низким значением 
индекса удлинения ядра по сравнению с 
самцами. Установлено уменьшение малой 
оси ядер, площади ядер и снижение ядер-
но-цитоплазматического отношения пора-
женных эритроцитов по сравнению с неза-

раженными клетками инфицированных са-
мок средиземноморских черепах. Выявлена 
корреляционная связь (ρ = 0.38, p < 0.001; ρ 
= 0.51, p < 0.001) и зависимость возрастания 
морфологических изменений ядер (R2 = 0.20, 
r = 0.45, p < 0.001) при увеличение ядерно-
цитоплазматического отношения в эритро-
цитах, свидетельствующая о возрастании 
числа аномалий при нарушении регуляции 
формообразовательных процессов в клетке.

Следует обратить внимание на высокую 
долю морфологических и ядерных анома-
лий в эритроцитах незараженных особей, 
что требует дальнейшего изучения для вы-
явления факторов, вызывающих морфо-
логические и цитогенетические патологии 
клеток организма подвида средиземномор-
ской черепахи, который находится в России 
под угрозой исчезновения (Туниев, Остров-
ских, 2017; Туниев, 2021). Кроме Краснодар-
ского края Российской Федерации, подвид 
T. g. nikolskii сохранился только в Республике 
Абхазия (Пестов и др., 2009), где еще сравни-
тельно недавно (Туниев, Туниев, 2006) счи-
тался исчезнувшим.
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Summary: We analyzed cytometric, karyometric parameters and morpholog-
ical anomalies of erythrocytes of the Testudo graeca nikolskii Ckhikvadze et 
Tuniyev, 1986 when infected with parasites of the genus Haemogregarina spр 
Morphological parameters of erythrocytes of uninfected females and males 
were comparable. Intersexual differences affected the linear dimensions of 
the erythrocyte nuclei. The minor axis of the nucleus is larger in females and 
the elongation index of the nucleus is smaller compared to males. The eryth-
rocytes infected by hemoparasites had a smaller nuclear area, a shorter minor 
axis, and a lower nuclear-cytoplasmic ratio compared to uninfected erythro-
cytes. The proportion of micronuclei in uninfected and infected individuals 
was the same, the proportion of morphological anomalies of cells and their 
nuclei was higher in the erythrocytes of uninfected individuals. A correlation 
and dependence of the increase in morphological anomalies of the nuclei 
with an increase of nuclear-cytoplasmic ratio in erythrocytes was established. 
This indicates the increase in the proportion of anomalies when the regula-
tion of formative processes in the cell is disrupted. The obtained results ev-
idence the influence of parasitic stages of intracellular parasites on the size 
parameters of erythrocytes and the intensity of cellular metabolism. The rel-
atively high level of morphological and cytogenetic pathologies in blood cells 
illustrates the adverse impact of a complex of environmental factors on the 
body of turtles of the endangered subspecies T. g. nikolskii.
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Введение
Ко Дню знаний открылся доступ к коллек-

ции практических занятий курса «Оценка во-
дных биоресурсов при недостатке данных в 
среде R (для начинающих)», разработанно-
го ведущим научным сотрудником Поляр-
ного филиала ГНЦ РФ «Всероссийский НИИ 
рыбного хозяйства и океанографии» (ВНИ-
РО) С. В. Баканевым (Баканев, 2025). Ресурс 
представляет собой практико-ориентиро-
ванный учебный курс по оценке запасов и 
анализу промыслово-биологических дан-
ных в условиях ограниченной информации 
(data-limited). Материал организован в виде 
самостоятельных модулей с пошаговыми 
скриптами на R, подробными комментари-
ями, диагностикой и визуализациями, что 
обеспечивает воспроизводимость анализов 
и осторожную интерпретацию результатов. 
Курс нацелен на начинающих ихтиологов, 
гидробиологов и специалистов по управле-
нию рыболовством, нуждающихся в рабочих 
процедурах при неполноте данных, а также 
на исследователей, осваивающих современ-
ный стек R для задач от разведочного анали-
за и картографии до пространственно-вре-
менного моделирования и имитационных 
экспериментов управления.

Содержательно курс охватывает полный 
цикл работы с данными: загрузку, очистку, 
описательную статистику, выявление вы-
бросов и проверку здравого смысла; изуче-
ние размерно-возрастной структуры (гисто-
граммы и плотности, кластеризация, смеси 
нормалей, метод Бхаттачарии, модели роста 
фон Берталанфи, оценка огив зрелости и 
параметров селективности). Рассматрива-
ются элементы машинного обучения и ней-

росетевых подходов для задач регрессии и 
классификации, а также пространственное 
моделирование с акцентом на прикладную 
картографию в R: от точечных и тепловых 
карт до картограмм промыслового усилия и 
карт локальной автокорреляции. Отдельный 
блок посвящен оценке индексов обилия и 
плотности с применением sdmTMB и подхо-
да SPDE, включая учет нулей, распределение 
Твиди, построение сеток (mesh) и получение 
индексов с доверительными интервалами. 
Для продукционных оценок представлены 
инструменты SPiCT (включая диагностику, 
Kobe-диаграммы и сценарии управления) 
и JABBA (байесовская оценка с MCMC, про-
верка сходимости, ретроспектива, MASE). 
Освещены процедуры прогнозирования 
пополнения на основе отбора предикто-
ров и ансамблевых методов с временной 
перекрестной валидацией, стандартизация 
CPUE с использованием GLM/GAM/GAMM 
и диагностика остатков, а также моделиро-
вание распределения видов (SDM) с подго-
товкой предикторов и ансамблированием 
(biomod2) с оценкой неопределенности и 
переносимости. Для строго data-limited сце-
нариев включены DLM-методы (Catch-MSY, 
инструменты DLMtool) с оценками ориенти-
ров управления и элементами MSE; допол-
нительно рассматриваются модели истоще-
ния Лесли / Делури, робастные смеси для 
задач распознавания морфотипов, а также 
вопросы ресэмплинга и визуализации рас-
тровых данных.

Методический аппарат курса опирает-
ся на широкий спектр пакетов R (tidyverse, 
ggplot2, sf, spdep, sdmTMB, INLA, SPiCT, 
JABBA, biomod2, DLMtool, mgcv/gamm4, 
terra, marmap, rnaturalearth и др.) и сочета-
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ет встроенные примеры с инструкциями по 
подготовке собственных данных. Особое 
внимание уделяется проверке допущений, 
явному представлению неопределенности 
и управлению рисками, что делает ресурс 
актуальным для практики принятия реше-
ний (включая оценку ориентиров, форми-
рование ОДУ и тестирование правил управ-
ления). Благодаря пошаговой структуре, ак-

центу на воспроизводимости и реалистично-
му фокусу на неполноте данных курс может 
служить как вводным учебным материалом, 
так и справочником по современным мето-
дам оценки водных биоресурсов в R. Ресурс 
регулярно обновляется и пополняется при-
мерами; доступ осуществляется свободно 
по указанному адресу.
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МЕСТООБИТАНИЕ ГРЕБЕНЧАТОГО 
ТРИТОНА (TRITURUS CRISTATUS) НА 

СЕВЕРЕ КАРЕЛИИ

УДК 591.522

Описанию биотопов гребенчатого трито-
на на севере Карелии посвящено не так мно-
го трудов. Северная граница доходит до села 
Сопоха (62°20’ с. ш.) Кондопожского района, 
где численность составляет около 0.5 экз. 
на 1 м² зеркала водоема (Ивантер, Коросов, 
2002). Амфибия предпочитает небольшие 
лесные озера, осоковые болотца и канавы с 
глубокими лужами, образовавшиеся на ме-
сте вырубок.

Одно из таких местообитаний обнаруже-
но нами в мае 2025 г. недалеко от поселка 
Малая Гомсельга (Кондопожский район, Ре-
спублика Карелия, 62°03’ с. ш.). Здесь на ме-
сте бывшего луга образовались несколько 
водоемов и канав, прилегающих к трассе; ру-
чей соединяет их в единую сеть. Около пяти 
лет назад сеть канав образовала неболь-
шой разлив, густо заросший по берегам. В 
этом месте проходил нерест гребенчатых и 
обыкновенных тритонов, мигрировавших к 
нему через трассу. Позднее здесь поселил-
ся канадский бобр, что отразилось на месте 
нереста тритонов. Плотина стала разделять 
разлив на два небольших водоема, из кото-
рых самый ближний к трассе пересох, пре-
вратившись в скопление луж. Сам ручей был 

завален повалом. Теперь данная вырубка 
представляет сеть заваленных бревнами ка-
нав, поросших гигрофитами, и небольшого 
ручья. Вдоль него располагаются небольшие 
осоковые болотца, связанные с канавами, 
глубина которых не превышает метра. Их 
окружает молодой лиственный лес, который 
на холмах по бокам вырубки сменяется сме-
шанным сосняком. После появления плоти-
ны частота встречаемости тритонов снизи-
лась (рис. 1).

Вниз по течению ручья 30 мая 2025 г. 
было обнаружено скопление из 20 особей 
гребенчатого тритона (5 самцов и 15 самок), 
которые расположились на илистом дне, в 
центре слабого течения (рис. 2). Тремя дня-
ми ранее в прилегающих лужах были зафик-
сированы недавно вылупившиеся личин-
ки тритонов, следовательно, нерест давно 
был окончен. Земноводные были найдены 
утром, когда температура воздуха не превы-
шала 9 °С, шел дождь. Предположительно 
тритоны были после ночной охоты, а низ-
кие температуры способствовали концен-
трации особей в одном месте. Гребенчатый 
тритон является одним из самых стойких к 
низким температурам европейских видов 

Ключевые слова:
гребенчатый тритон
местообитание
вырубка
Карелия
биотоп

Аннотация: Описанию биотопов, которые заселяют гребенчатые трито-
ны, уделено не так много работ. В основном работы посвящаются опи-
санию нерестилищ. Но на северной границе вида в Карелии, недалеко 
от поселка Малая Гомсельга, было обнаружено скопление гребенчатых 
тритонов, нерест которых закончился тремя неделями ранее. Данное 
место представляет собой вырубку с сетью канав и ручьем, где ранее 
был зафиксирован нерест гребенчатых тритонов. С зафиксированно-
го места нереста особи по сети канав мигрируют на север по течению, 
предпочитая заселять биотопы, которые претерпели антропогенное 
воздействие.
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Рис. 1. Вырубка, где были обнаружены тритоны (место локализации особей отмечено красным). Кос-
мический снимок 2024 г. с сайта Google Earth Pro

Fig. 1. The area where the newts were found (the location of the newts is marked in red). The satellite image 
2024 from Google Earth Pro website
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амфибий, сохраняя активность при темпе-
ратуре, равной нулю, поэтому подобные 
скопления характерны только для зимовок 
на суше. В более южных регионах тритоны 
способны зимовать в воде, но по отноше-
нию к гребенчатому тритону такого выявле-
но не было (Фокина, Соболев, 2019; Ширя-
ев, Терентьев, 2024). Минуя плотину, вверх 
по течению, было обнаружено скопление 
особей обыкновенного тритона (6 самок и 2 
самца). Группа особей тоже располагалась в 
центре течения, слегка зарывшись в ил. Над 
местами скопления амфибий в обеих точках 
был завал из бревен, поэтому, возможно, 

данное место является дневным убежищем. 
Позднее особи обоих видов были зафик-
сированы вдоль ручья. Они были активны 
как днем, перемещаясь по течению, так и в 
сумерках, выходя на сушу в поисках пищи. 
Из этого можно заключить, что данное ме-
сто, подвергшееся антропогенному воздей-
ствию, осталось не только нерестилищем 
для двух видов тритонов, но стало также ос-
новным местом их локализации, из которого 
они постепенно перемещаются вдоль ручья 
на север, заселяя места с более быстрым те-
чением и древесными завалами.

Рис. 2. Обнаруженное скопление гребенчатых тритонов
Fig. 2. A cluster of combed newts was found 

Библиография
Ивантер Э. В., Коросов А. В. Земноводные и пресмыкающиеся . 3-е изд., испр. и доп.  Петрозаводск: 

Изд-во ПетрГУ, 2002. 160 с.
Фокина Н. Н., Соболев Н. А. Сезонные миграции гребенчатых и обыкновенных тритонов в Рыбнов-

ском районе // Современное состояние, проблемы и перспективы исследований в биоло-
гии, географии и экологии: Материалы Национальной научно-практической конференции с 
международным участием, посвященной 85-летию естественно-географического факульте-
та РГУ имени С. А. Есенина и 90-летию со дня рождения профессора Леопольда Васильевича 
Викторова, 3–5 октября 2019 года. Рязань: Изд-во Рязанского гос. ун-та, 2019. С. 66–69.

Ширяев К. А., Терентьев Р. А. Материалы к распространению гребенчатого тритона Triturus cristatus 
(Laurenti, 1768) (Amphibia, Cfudata, Salamandridae) в Тульской области // Современная герпе-
тология. 2024. Т. 24, вып. 3/4. С. 184–199.



112

Ткачев А. Н. О строительстве мусороперерабатывающего завода (КПО «Рахья») на побережье Ладожского озера // 
Принципы экологии. 2025. № 3. С.112–113. DOI: 10.15393/j1.art.2025.16542

О СТРОИТЕЛЬСТВЕ 
МУСОРОПЕРЕРАБАТЫВАЮЩЕГО 

ЗАВОДА (КПО «РАХЬЯ») НА ПОБЕРЕЖЬЕ 
ЛАДОЖСКОГО ОЗЕРА

УДК 502.15

Получена: 05 сентября 2025 года                                          Подписана к печати: 25 сентября 2025 года  

ТКАЧЕВ 
   Александр Николаевич ООО «Арсенал-Коммерц», Ярославль, alecka@yandex.ru

Уважаемые товарищи! Пишут вам эколо-
гические активисты Ленинградской области. 
В настоящее время в Ленинградской области 
возможна экологическая катастрофа. Мы оз-
накомились со статьями известного эколога 
и исследователя Павла Алексеевича Паш-

кова и теперь уже не удивляемся так назы-
ваемой законности проводимых действий. 
Для извлечения сверхприбыли чиновники 
готовы угодить бизнесу, уничтожая природу. 
Они готовы уничтожить систему заповедни-
ков, которая начала складываться еще при 
Российской империи. Они готовы выдавать 
лицензии на отстрел все большего количе-
ства диких животных. И так далее. Склады-
вается стойкое ощущение, что девиз бизне-
са и чиновников – «После нас хоть потоп». 
Экологические проблемы превращаются в 
угрозу национальной безопасности. И вот 
чиновники Ленинградской области решили 
построить мусорный полигон – КПО «Рахья» 
на расстоянии 2.7 километра от Ладожского 
озера. Предысторию этого можно прочитать 
в статье Павла Алексеевича Пашкова «Му-
сорный полигон "Рахья" угрожает Ладож-
скому озеру: когда ложь начинается с пер-
вого слова» (Пашков, 2025). Сейчас же суть 
заключается в том, что есть две экспертизы 
– Общественная экологическая экспертиза 
(ОЭЭ), которую заказывали экологические 
активисты, и Государственная экологическая 
экспертиза (ГЭЭ). Вывод из ОЭЭ: предостав-
ленных сведений недостаточно для полно-
го и всестороннего анализа воздействия на 
окружающую среду, однако те сведения, ко-
торые имеются, позволяют сделать вывод, 

что Проект в представленном виде является 
нереализуемым, имеющим существенные 
недоделки и недооцененные опасности для 
экологии региона размещения.

Однако вывод Государственной экологи-
ческой экспертизы противоположен (РЭО, 
2025). Законодательство соблюдено. Можно 
строить. Обращение в Следственный коми-
тет и другие инстанции дали один результат 
– законность соблюдена, можно строить (От-
вет..., 2025). Как говорится, было гладко на 
бумаге, да забыли про овраги. Обществен-
ные слушания проходили формально. Народ 
в основном не знает об этой проблеме. Эта 
проблема может стать не проблемой Ленин-
градской области, а всей России, т. к. вода 
– стратегический ресурс. Проект предусма-
тривает складирование мусора высотой до 
37 метров. Расстояние от Ладоги по прямой 
– 2.7 километра. Рядом находится болото 
Соколье. Территория подтапливаемая. Близ-
ки грунтовые воды. Скорее всего, власти вы-
брали это место как удаленное от больших 
городов, малонаселенное, а есть участки и с 
девственной, нетронутой природой. Ладога 
– озеро пресной воды, стратегический за-
пас страны. Жемчужина Севера России. Из 
Ладожского озера вытекает Нева – источник 
питьевой воды для Санкт-Петербурга. Даже 
эти данные позволяют говорить о потенци-
альной опасности КПО «Рахья». Даже при ус-
ловии полной экологической безопасности, 
что сомнительно, возможны аварии. Куда 
потечет фильтрат при аварии? Мы не против 
переработки и, при необходимости, захо-
ронения мусора. Мусора много, и его надо 
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перерабатывать. Но не на берегу озер и рек, 
т. к. вода – это жизнь. Это прописные исти-
ны. Что оставим будущим поколениям? Мы 
не против мусорных полигонов как таковых, 
но необходимо соблюсти экологическую 
безопасность. А также искать и внедрять но-
вые технологии переработки мусора.

В настоящее время экологические акти-
висты готовятся к оспариванию выводов 

ГЭЭ в судах. Если суды будут проиграны, то, 
к сожалению, КПО «Рахья» будет построен 
фактически на берегу Ладожского озера. Ре-
зультаты функционирования КПО «Рахья» 
непредсказуемы.

Пусть хоть ученые, прочитав эту статью, 
проанализировав ситуацию, озвучат свое 
мнение.
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