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Association Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae  
(Isoëto-Nanojuncetea) in the South of the Tyumen Region  
(the Irtysh River, Russia)

Georgy S. Taran*
West-Siberian Department of the V. N. Sukachev  

Institute of Forest SB RAS 
Branch of FRC «Krasnoyarsk Scientific Center of SB RAS»  

Novosibirsk, Russian Federation

Received 10.06.2025, received in revised form 16.06.2026, accepted 16.06.2026

Abstract. The ephemeral wetland vegetation of the Irtysh River in the southern Tyumen Region is poorly 
studied: only one publication on this topic is known, including 14 relevés. The current article presents 
a new dataset (31 relevés). Based on it, this article characterizes plant communities of the association 
Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae Taran 2005 (Eleocharition soloniensis Philippi 1968, 
Nanocyperetalia Klika 1935, Isoëto-Nanojuncetea Br.-Bl. et Tx. in Br.-Bl. et al. 1952) studied at two key 
areas in the Tobolsky (the city of Tobolsk) and Uvatsky districts of the Tyumen Region. Most of the relevés 
are attributed to the subassociation R.d.-L.a. typicum Taran 2005 (synonym: R.d.-L.a. rumicetosum 
ucranici Taran 2005), which is represented by six facies: salicosum triandrae, physcomitrellosum 
patentis, filaginellosum rossicae, limosellosum aquaticae, mixtum, elatinosum hydropiperis. The last 
listed facies is very rare, while the first four are common. On the banks of the Irtysh, the main facies 
are located above the river water level in the following order (listed in descending order of the average 
height of the bank levels they occupy): salicosum triandrae, physcomitrellosum patentis, filaginellosum 
rossicae, limosellosum aquaticae. In the internal delta of the Bartak River, a small tributary of the 
Irtysh, extrazonal communities of the subassociation R.d.-L.a. coleanthetosum subtilis Taran 2005 
were found. They were represented by the limosellosum aquaticae and callitrichosum palustris facies. 
The cold microclimate in the internal delta of the Bartak River, caused by the long-term presence of a 
seasonally frozen layer in the soils of this small floodplain, is an extrazonal analogue of the Ob-Irtysh 
floodplain climate in the middle taiga subzone.

	 © Siberian Federal University. All rights reserved 
This work is licensed under a Creative Commons Attribution-NonCommercial 4.0 International License (CC BY-NC 4.0).
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Keywords: ephemeral wetland vegetation, syntaxonomy, Limosella aquatica, Rorippa dogadovae, 
Rumex ucranicus, Physcomitrella patens, Riccia frostii.
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Ассоциация Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae  
(Isoëto-Nanojuncetea) на юге Тюменской области  
(река Иртыш, Россия)

Г. С. Таран
Западно-Сибирское отделение Института леса 

им. В. Н. Сукачева СО РАН – 
филиал ФИЦ «Красноярский научный центр СО РАН» 

Российская Федерация, Новосибирск

Аннотация. Пойменный эфемеретум р. Иртыш на  юге Тюменской области изучен слабо: 
известна лишь одна публикация по  этой теме, включившая 14 геоботанических описаний. 
В данной статье публикуется новый набор данных (31 описание). На этой основе характеризуются 
растительные сообщества ассоциации Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae Taran 
2005 (союз Eleocharition soloniensis Philippi 1968, порядок Nanocyperetalia Klika 1935, класс 
Isoëto-Nanojuncetea Br.-Bl. et Tx. in Br.-Bl. et al. 1952), изученные на двух ключевых участках 
в Тобольском (г. Тобольск) и Уватском районах Тюменской области. Большая часть описаний 
отнесена к  субассоциации R.d.-L.a. typicum (синоним: R.d.-L.a. rumicetosum ucranici Taran 
2005), которая представлена шестью фациями: salicosum triandrae, physcomitrellosum patentis, 
filaginellosum rossicae, limosellosum aquaticae, mixtum, elatinosum hydropiperis. Последняя 
фация очень редка, первые четыре – ​обычны. На берегах Иртыша основные фации располагаются 
над уровнем воды в  реке в  следующем порядке (перечисляются по  мере убывания средней 
высоты занимаемых ими уровней берега): salicosum triandrae, physcomitrellosum patentis, 
filaginellosum rossicae, limosellosum aquaticae. В  приустьевом соре (внутренней дельте) 
малого притока Иртыша, реки Бартак, найдены экстразональные сообщества субассоциации 



– 201 –

Georgy S. Taran. Association Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae (Isoëto-Nanojuncetea)…

R.d.-L.a. coleanthetosum subtilis Taran 2005. Они представлены фациями limosellosum 
aquaticae и  callitrichosum palustris. Холодный микроклимат в  приустьевом соре р. Бартак, 
обусловленный долгим сохранением в почвах этой малой поймы сезонной мерзлоты, является 
экстразональным аналогом климата Обь-Иртышской поймы в подзоне средней тайги.

Ключевые слова: пойменный эфемеретум, синтаксономия, Limosella aquatica, Rorippa dogadovae, 
Rumex ucranicus, Physcomitrella patens, Riccia frostii.
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Цитирование: Таран Г. С. Ассоциация Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae (Isoëto-Nanojuncetea) на юге Тюменской 
области (река Иртыш, Россия)/ Г. С. Таран // Журн. Сиб. федер. ун-та. Биология, 2026. 19(2). С. 199–215. EDN: NSUZGY

Введение

Пойменный эфемеретум (Pietsch, 1973; 
Таран, 1995; Deil, 2005), заселяющий межен-
ные отмели достаточно крупных рек, на юге 
Тюменской области изучен слабо. Известна 
только одна статья (Таран, Саодатова, 2008), 
в которой с отрезка Иртыша, заключенного 
в границах Уватского административного 
района, приведены детальные геоботаниче-
ские описания аллювиальных эфемеровых 
сообществ, отнесенных к ассоциации Rorippo 
dogadovae-Limoselletum aquaticae Taran 2005. 
Согласно сводке высших европейских синтак-
сонов эколого-флористической классифика-
ции (Mucina et al., 2016), ассоциацию следу-
ет включать в союз Eleocharition soloniensis 
Philippi 1968, порядок Nanocyperetalia Klika 
1935 и класс Isoëto-Nanojuncetea Br.-Bl. et Tx. 
in Br.-Bl. et al. 1952.

В раннюю публикацию (Таран, Саодато-
ва, 2008) вошла лишь малая часть собранных 
материалов (14 описаний). Задача настоящей 

статьи  – ​расширить синтаксономическую 
характеристику иртышских сообществ асс. 
Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae 
с  привлечением впервые публикуемых дан-
ных (31 описание).

Материалы и методы

Район исследований расположен в  под-
зоне южной тайги Западной Сибири (Ильина 
и  др., 1985) в  пределах Уватского и  Тоболь-
ского районов Тюменской области. Материа-
лы собраны в августе-сентябре 2004 г.

На  берегах Иртыша в  окрестностях 
«Миссии», научно-исследовательского ста-
ционара Тобольской комплексной научной 
станции УрО РАН (Уватский район Тюмен-
ской области, 58º43′ с.ш., 68º41′ в.д.), автором 
сделано 21 геоботаническое описание (оп.), 
на  южной окраине г.  Тобольска на  правом 
берегу Иртыша – ​10 оп. Описания выполня-
лись на  учетных площадках (УП) величи-
ной 10, реже 15–20 м2, фитоценозы меньшей 
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площади характеризовались в  естественных 
границах. Проективное покрытие (ПП) видов 
оценивалось в  процентах. В  настоящей ста-
тье ПП, не достигающее 1 %, указано балла-
ми: «r»  – ​не  более 0,01  %; «+»  – ​более 0,01, 
но менее 0,3 %; «#» – ​0,3–0,7 %. Образцы мхов 
определила д.б.н. О. Ю. Писаренко (ЦСБС СО 
РАН), сборы печеночников определил д.б.н. 
В. А. Бакалин (БСИ ДВО РАН). Правильность 
определения гербарных образцов Polygonum 
volchovense Tzvel. подтвердила д.б.н. Н. Н. Ту-
пицына (Красноярский государственный 
университет им. В. П. Астафьева).

Обработка описаний проведена путем 
табличной сортировки столбцов и  строк 
по  методу Браун-Бланке (Westhoff, van der 
Maarel, 1978), при этом использована компью-
терная программа IBIS (Зверев, 2007). Назва-
ния синтаксонов ранга союза и  выше даны 
по L. Mucina et al. (2016). Название субассо-
циации, включающей голотип асс. Rorippo 
dogadovae-Limoselletum aquaticae, скоррек-
тировано в  соответствии с  рекомендаци-
ями International Code of Phytosociological 
Nomenclature, далее  – ​ICPN (Theurillat et 
al., 2021). Виды сосудистых растений ука-
заны по  С. К.  Черепанову (1995), мхов  – ​
по M. S.  Ignatov et al. (2006), печеночников – ​
по N. A. Konstantinova et al. (2009).

Результаты

Материалы из  Уватского района 
(табл.  1)  собраны на  левом берегу Иртыша 
на  побочнях Ирымского пойменного масси-
ва (оп. 1–10, 13–16), а  также на  отмелях ма-
лой реки Бартак близ ее впадения в р. Иртыш 
с правого берега (оп. 11–12).

Описания (табл.  1)  отнесены к  ассоци-
ации (асс.) Rorippo dogadovae-Limoselletum 
aquaticae Taran 2005 (далее  – ​Rorippo-
Limoselletum). Ее диагностические виды: 
Rorippa dogadovae и  Riccia frostii. Асс. 

Rorippo-Limoselletum объединяет сообще-
ства, появляющиеся в  маловодные годы 
на илистых и илисто-песчаных берегах водо-
токов Обь-Иртышской поймы в пределах под-
зон средней и южной тайги (Таран, 2001, 2005, 
2009).

В  рамках асс. Rorippo-Limoselletum 
описания (табл.  1)  входят в  субассоциацию 
(субасс.) R.d.-L.a. typicum Taran 2005. Си-
нонимы последней: R.d.-L.a. rumicetosum 
ucranicae Taran 2005 (ICPN, Art. 5b), Cypero-
Limoselletum rumicetosum ucranicae Taran 
1994 (Таран, 1994, 2005). Ее диагностиче-
ские виды: Rumex ucranicus и Bidens radiata. 
Субассоциация объединяет эфемеровые це-
нозы, развивающиеся в  пределах вышеука-
занного ареала на берегах крупных рек, осо-
бенно Оби и  Иртыша. Номенклатурный тип 
(holotypus) асс. Rorippo-Limoselletum и  су-
басс. R.d.-L.a. typicum  – ​оп. 537 ГТ (Таран, 
2005).

Уватские сообщества субасс. 
R.d.-L.a. typicum, изученные в окрестностях 
стационара «Миссия», по  признаку домини-
рования тех или иных видов растений можно 
разделить на ряд фаций.

Ценозы филагинелловой фации (facies 
filaginellosum), нередкие на  берегах Ирты-
ша, отличаются доминированием Filaginella 
rossica; в  них также с  немалым ПП отмече-
ны Limosella aquatica, Chenopodium rubrum 
и бриотерофит Physcomitrella patens (табл. 1, 
оп. 1–5). Видовая насыщенность сосудисты-
ми растениями варьирует в  широких преде-
лах (14–35 видов), ее среднее значение – ​22,4 
вида на  10  м2. Толщина ила, отложенного 
на  поверхности грунта, на  большинстве УП 
укладывается в диапазон 7–14 см и лишь в од-
ном случае (оп. 5) равна как минимум 25 см 
(полная толщина ила не выявлена).

Широко распространены ценозы лужни-
цевой фации (facies limosellosum), в которых до-
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Таблица 1. Субассоциация Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae typicum (Уватский район)

Table 1. Subassociation Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae typicum (Uvatsky district)

Номер описания 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16

Полевой номер 4 6 8 12 17 10 15 19 21 23 24 37 51 52 38 14
Площадь, м2 4 10 20 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 15
ПП всходов ив, % + + 1 # 0 + + r + + r # 1 0 7 0
ПП трав, % 35 50 35 55 60 40 45 80 90 35 25 7 25 3 30 70
ПП мхов, % 3 + 1 25 + 8 4 + 3 + + 15 30 38 30 r
ПП риччий, % # 0 r # r 7 1 r + # 2 10 + 2 + r
ЧВ сосудистых растений 17 14 16 30 35 22 22 18 27 22 24 15 15 11 14 27
ЧВ мхов 3 1 1 2 1 2 2 1 2 1 2 2 5 2 5 1
ЧВ печеночников 2 0 3 2 2 2 2 1 2 2 2 2 3 2 1 1
Уклон, градусы 15 … 12 … 10 … … 5 … 1# 7 7 20 2# 5 0
Толщина ила, см 12 7 7 14 25 16 … 35 30 … … 24 20 15 13 …

Д.в. асс. Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae
Rorippa dogadovae # 7 # 3 + # + # 3 + + 2 7 # 20 +
Riccia frostii # . r # r 7 1 r + r r 10 + 2 + .

Д.в. субасс. R.d.-L.a. typicum
Rumex ucranicus 1 7 1 1 6 # r 1 3 rj rj 1 5 + 10 .
Bidens radiata 1 # + # 2 + + # 2 . . + + + # r

Доминанты фаций
Filaginella rossica 20 35 25 25 40 10 15 12 15 + + 1# 15 + 1 r
Limosella aquatica 10 1 5 15 10 30 30 75 70 30 20 1 # 1 # 1
Physcomitrella patens 3 + 1 25 + 8 4 + 3 + + 15 30 40 30 r
Elatine hydropiper . . . . . . . . . . . . . . . 70

Д.в. класса Isoëto-Nanojuncetea
Riccia cavernosa r . r r r + + . + # 2 # + + . r
Androsace filiformis . . r r + + + + + . r . r . . .
Physcomitrium sphaericum r . . r . r r . r . . + + + + .
Botrydium granulatum . . . r . r . r r 2 18 r . . . 1
Juncus bufonius . . . r + + + . . r rj . . . . r
Callitriche palustris f. terrestris . . . + r r . . . 1 # . . . . +

Д.в. класса Bidentetea
Rorippa palustris + + 1 2 # # + + + 3 1 + # # + .
Chenopodium rubrum + 10 5 10 2 1 1 # # . + # 1 . + r
Potentilla supina ssp. paradoxa + . . + + +j . r + . . + + + + .
Ranunculus sceleratus . . . + . + . . + . . + . . r .
Atriplex prostrata + + . . # . . . + . . . . . . .

Д.в. класса Salicetea purpureae
Salix triandra (juv.) + + 1 # . + + . + . . + 1 . 5 .
Salix alba (juv.) + + + . . . . r r . . # + . 2 .
Mentha arvensis . . . + . rj . r r rj . . + + . rj
Inula britannica . . . +j + + + + + . . . . . . +
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Номер описания 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16

Salix viminalis (juv.) . . + . . . . . + + r . + . + .
Д.в. класса Phragmito-Magnocaricetea

Carex acuta # . . . +j rj + +j +j +j +j +j . . +j +j
Rorippa amphibia + # + rj + . . . 1 +j + . . . . r
Eleocharis palustris . . . r + + + r + + +j . . . . +
Agrostis stolonifera . . . . # . # r + + . . . . . +j
Lythrum salicaria . . . . r +j + . + +j + . . . . .
Juncus compressus . . . + + . + . r . . . . . . .
Phalaroides arundinacea . . r + r . . . . . r . . . . .

Прочие виды
Equisetum arvense # + + rj + . rj . . +j + + + + rj .
Plantago intermedia 1 . . # 3 + # 1 2 # 3 . . . . .
Epilobium ciliatum . . . rj rj + r . . . . . + + . rj
Poa annua . . . rj r . . . . . . + . . . r

Примечания: виды, отмеченные с постоянством менее 20 %: сосудистые растения – ​Alisma plantago-aquatica 8(+), 
10(r), 16(5); Artemisia vulgaris 9(+), 11(rj); Astragalus danicus (imm.) 1(+); Bidens cernua 9(+); Bidens tripartita 2(+), 10(+), 
11(+); Chenopodium acerifolium 3(+); Chenopodium glaucum 5(+), 7(+), 8(+); Crepis tectorum 3(+), 9(+); Eleocharis acicularis 
5(r), 16(2); Epilobium palustre 6(r); Galium palustre 11(rj), 16(r); Juncus nastanthus 4(+), 5(+); Lysimachia vulgaris 11(r); 
Myosoton aquaticum 5(r); Oenanthe aquatica 16(rj); Persicaria amphibia 1(#), 16(+); Persicaria lapathifolia 4(#), 5(+), 16(rj); 
Persicaria scabra 4(+); Poa palustris 5(r); Poa pratensis 5(r); Polygonum volchovense 11(r); Populus nigra 2(+j); Potentilla 
anserina 9(r), 14(rj); Potentilla norvegica 5(rj), 12(+); Ranunculus repens 5(+j), 10(rj); Rumex maritimus 4(+), 5(#); Sagittaria 
sagittifolia 16(+); Scirpus lacustris (imm.) 16(+); Spergularia rubra 5(+); Stachys palustris 10(rj), 11(rj); Tripleurospermum 
perforatum 7(+), 10(rj); Typha angustifolia (imm.) 16(+); Typha latifolia (juv., imm.) 4(r), 16(+); Urtica dioica 4(rj); Veronica 
anagallis-aquatica 6(+), 7(+); Veronica longifolia (juv.) 4(r), 10(+), 11(r); мхи – ​Barbula unguiculata 13(r); Dicranella sp. 13(r), 
15(r); Leptobryum pyriforme 15(r); Pohlia sp. 1(r), 13(r), 15(r); печеночники – ​Marchantia alpestris 3(r), 13(r).
Условные обозначения: ПП – ​проективное покрытие; ЧВ – ​число видов; «…» – ​нет данных; Д.в. – ​диагностические 
виды; (juv.), j (справа от балла ПП) – ​всходы; (imm.) – ​имматурные растения. В оп. 5, 8 и 9 толщина ила составляла 
не менее 25, 35 и 30 см соответственно (нижняя граница ила в прикопках не была вскрыта); 1# и 2# – ​1,5 и 2,5 % ПП 
соответственно. Уровень грунтовых вод в оп. 8–22 см.
Автор описаний – ​Г. С. Таран; описания публикуются впервые. Даты описаний в 2004 г. (день.месяц): 1–17.08; 2–18.08; 
3–20.08; 4–31.08; 5–04.09; 6–20.08; 7–02.09; 8–04.09; 9–05.09; 10–08.09; 11–08.09; 12–11.09; 13–22.09; 14–22.09; 15–
11.09; 16–31.08.
Координаты описаний (WGS  84; с.ш., в.д.): 1–58,72944º, 68,67175º; 2–58,72736º, 68,68806º; 3–58,72817º, 68,69256º; 
4–58,72853º, 68,69406º; 5–58,73531º, 68,66211º; 6–58,72817º, 68,69256º; 7–58,73922º, 68,69867º; 8–58,73953º, 68,65931º; 
9–58,73981º, 68,65911º; 10–58,72122º, 68,68792º; 11–58,72083º, 68,68767º; 12–58,75017º, 68,65186º; 13–58,753º, 68,64942º; 
14–58,72886º, 68,69497º; 15–58,75142º, 68,65083º; 16–58,72978º, 68,69431º.

Таблица 1. Продолжение

Table 1. Continued

минирует лужница Limosella aquatica и со зна-
чительным ПП встречаются Filaginella rossica 
и  (реже) напочвенная водоросль Botrydium 
granulatum (оп. 6–11). Последний вид на  УП 
отмечался, как правило, в  виде побуревших 
(вероятно, уже отмерших) особей. Видовая на-
сыщенность сосудистыми растениями в цено-
зах фации варьирует в диапазоне 18–27 видов, 
ее среднее значение – ​20,5 вида на 10 м2. Наи-

большего обилия лужница достигает на мощ-
ных отложениях ила (не менее 30–35 см) при 
высоком уровне грунтовых вод (оп. 8–9). Сход-
ные почвенные условия, благоприятствующие 
оптимальному развитию лужницы, отмечены 
на соседних УП, расположенных на чуть более 
низком уровне берега: толщина ила – ​не менее 
30–35  см, уровень грунтовых вод  – ​13–15  см 
(Таран, Саодатова, 2008: оп. 11–12).
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Реже предыдущих встречаются це-
нозы фискомитрелловой фации (facies 
physcomitrellosum). В  них доминирует 
Physcomitrella patens, а также с заметным ПП 
могут отмечаться Filaginella rossica, Riccia 
frostii, Rorippa dogadovae и  Rumex ucranicus 
(табл.  1, оп. 12–15). Содоминирование Riccia 
frostii (оп. 12)  наиболее характерно для ран-
них стадий развития ценозов данной фации. 
Ко  времени массового созревания спорофи-
тов фискомитреллы большая часть риччий 
обычно наблюдается в отмершем состоянии. 
Видовая насыщенность УП сосудистыми рас-
тениями невысока (11–15 видов), ее среднее 
значение – ​13,8 вида на 10 м2. Ценозы фации 
встречаются на  отложениях ила с  низким 
залеганием грунтовых вод. На  пике разви-
тия они увлажняются лишь моросящими 
дождями и  туманами, обычными в  августе-
сентябре.

Повойничковая фация (facies elatinosum 
hydropiperis) в пойме Иртыша наиболее ред-
ка. Отнесенный к ней фитоценоз (оп. 16) най-
ден не на береговом склоне, открытом к руслу 
Иртыша, как прочие ценозы, а на некотором 
удалении от  реки: на  илистом дне пересо-
хшего межгривного понижения прирусловой 

зоны. Ко дню описания Elatine hydropiper до-
стиг стадии отмирания: были живы, большей 
частью, только плоды и  прилегающие фраг-
менты стеблей. Участки с невысохшими сте-
блями повойничка встречались на  УП лишь 
в виде небольших латок. Общая площадь це-
ноза достигала 20 м2, толщина ила не замеря-
лась.

Отнесенные к  субасс. R.d.-L.a. typicum 
уватские ценозы белолозняковой фации (facies 
salicosum triandrae) характеризовались в пре-
дыдущих статьях (Таран, Саодатова, 2008: 
оп. 1–4; Таран, 2015: табл. 1, оп. 1–4). Относи-
тельно перечисленных выше травяных фаций 
субасс. R.d.-L.a. typicum сеголетние ивняки, 
или ивовые фации, занимают более высо-
кие участки береговых склонов и  молодых 
островов. Их синтаксономическое положение 
двояко: они схожи с субасс. R.d.-L.a. typicum 
по  видовому составу, но  в  сукцессионном 
плане являются начальной стадией развития 
(стадией заселения) асс. Salicetum triandro-
viminalis Lohm. 1952 (Таран, 1999).

Материалы по субасс. R.d.-L.a. typicum, 
собранные на  правом берегу Иртыша в  юж-
ных окрестностях г. Тобольска, представлены 
в табл. 2 (оп. 17–26).

Таблица 2. Субассоциации R.d.-L.a. typicum (оп. 17–26, Тобольск, р. Иртыш) и R.d.-L.a. coleanthetosum 
(оп. 27–31, Уватский район, р. Бартак)

Table 2. Subassociations R.d.-L.a. typicum (relevés 17–26, Tobolsk, the Irtysh River) and R.d.-L.a. coleanthetosum 
(relevés 27–31, Uvatsky district, the Bartak River)

Номер описания 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 П1 П2

Полевой номер 39 40 42 43 48 44 45 46 41 47 33 34 35 49 50
Площадь, м2 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 6 2 2 1 2
ПП всходов ив, % # # + + 3 1 3 # 20 1 0 + 0 0 0
ПП трав, % 35 45 50 60 50 80 7 5 30 35 40 40 35 65 15
ПП мхов, % + 8 4 1 5 19 50 37 15 9 r r + 0 5j
ПП риччий, % + 2 1 + + 1 + 3 15 1 # + 2 0 r
ЧВ сосудистых растений 25 25 32 27 38 27 20 21 23 30 22 17 15 17 21
ЧВ мхов 1 1 1 1 1 1 6 3 1 1 1 1 1 0 …
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Номер описания 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 П1 П2

ЧВ печеночников 1 2 2 2 2 2 1 3 3 2 1 1 1 0 1
Уклон, градусы 1 5 12 10 15 5 7 12 7 10 … 2 4 5 …
Толщина ила, см 11 50 40 30 32 15 … … 33 … … … … … …
УГВ либо ВНУВ, см 32 34 … … … … … … … … 30 35 15 0 …

Д.в. асс. Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae
Rorippa dogadovae + + # + # + # + + 1 + . . # + 100 60
Riccia frostii . 2 1 r + 1 + 3 15 1 . . . . . 90 .

Д.в. субасс. R.d.-L.a. typicum
Bidens radiata # 2 7 12 + + # + 2 15 . . . + . 100 20
Rumex ucranicus + 4 7 5 # 1 4 1# 20 15 . . . . . 100 .

Доминанты фаций
Limosella aquatica 35 40 40 50 40 40 # 1 7 7 30 35 25 7 + 100 100
Filaginella rossica 2 7 5 5 1 50 # + 3 # . . . . . 100 .
Physcomitrella patens + 8 4 1 5 20 50 37 15 9 r r + . . 100 60

Д.в. субасс. R.d.-L.a. coleanthetosum
Callitriche palustris f. 
terrestris . . . . # . . . . . # # 1 60 r 10 100
Filaginella pilularis (loc.) . . . . . . . . . . + 1 # 1 + . 100
Eleocharis acicularis . . . . . r . . . . r . . r + 10 60
Polygonum volchovense . . . . . . . . . . 2 . . # 5 . 60
Coleanthus subtilis . . . . . . . . . . . . . # . . 20

Д.в. класса Isoëto-Nanjuncetea
Riccia cavernosa + + r + + r . r + r # + 2 . r 90 80
Botrydium granulatum . . . . . . . . . . 7 7 8 + # . 100
Juncus bufonius + + + . + + . + . r r . . . . 70 20
Juncus nastanthus + # . . + # . . . . . . . . . 40 .

Д.в. класса Bidentetea tripartitae
Rorippa palustris + + + r # r . + . . 5 5 8 1 + 70 100
Chenopodium rubrum + + + # 10 # + + + + + . . . . 100 20
Chenopodium glaucum + + # # 1 1 # + + # . . . . r 100 20
Atriplex prostrata + + + + + + + + + + . . . . . 100 .
Bidens tripartita . . r . r + . . . + + # + 1 + 30 100
Potentilla supina ssp. 
paradoxa + + +j +j + . + + + 2 . . . . . 90 .
Ranunculus sceleratus . # # # . . . . # # . . . . . 50 .

Д.в. класса Salicetea purpureae
Salix triandra (juv.) + # + + 3 1 # # 15 1 . . . . . 100 .
Salix alba (juv.) + + + + + + 2# + 5 + . . . . . 100 .
Mentha arvensis r . +j . + r + . r + . . + . . 70 20
Salix viminalis (juv.) r + . . + r + . . . . . . . . 50 .

Таблица 2. Продолжение

Table 2. Continued
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Номер описания 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 П1 П2

Д.в. класса Phragmito-Magnocaricetea
Carex acuta . +j + +j + . + . + +j +j +j +j +j +j 70 100
Rorippa amphibia . # + + . + + . . # 2 # 1 # 2 60 100
Eleocharis palustris + + . . + . . . . . + + + 1 1 30 100
Agrostis stolonifera + . . . # + . . r + # r + . . 50 60
Juncus brachyspathus . . . . . . . . . . . + + + + . 80
Phalaroides arundinacea . + # . r r . . . r + . . . . 50 20
Lythrum salicaria . . . . + . . . . . + + . + . 10 60
Juncus compressus . . + r . + . + + + . . . . . 60 .
Typha latifolia +j rj rj . rj . . . +j . . . . . . 50 .

Прочие виды
Plantago intermedia + . + + 1 1 + . + . 2 2 1 # 7 70 100
Equisetum arvense . +j +j +j . +j 1 # +j + + . . . 1 80 40
Epilobium ciliatum +j +j rj rj + . . + rj + rj . . . . 80 20
Conyza canadensis + + + rj + . + + r + . . . . . 90 .
Potentilla anserina . r +j + . . . . r +j . + . . rj 50 40
Ranunculus repens . . . . r . + . . + rj . +j . . 30 40
Artemisia vulgaris rj . rj . . rj . . . rj . . . . . 40 .
Chamaenerion angustifolium +j . . rj rj . . rj . . . . . . . 40 .
Senecio tataricus . . . . . . . . . . . +j +j . . . 40
Urtica dioica . . . . . . . . . . . rj . . rj . 40
Poa annua . . r . + . . r . . . . . . . 30 .

Примечания: виды, отмеченные в  субассоциациях с  постоянством не  более 20  %: сосудистые растения  – ​Alisma 
plantago-aquatica 19(+), 20(+), 30(+); Androsace filiformis 21(r); Artemisia absinthium 19(rj); Bidens cernua 19(+), 26(+); 
Butomus umbellatus 21(+); Capsella bursa-pastoris 26(+); Carduus crispus 23(+j); Carex vesicaria 26(+); Chenopodium 
polyspermum 27(+); Crypsis alopecuroides 21(r); Echinochloa crusgalli 22(r); Elytrigia repens 20(r); Epilobium palustre 
29(rj); Equisetum fluviatile 31(+j); Eragrostis amurensis 21(+), 22(+); Juncus ambiguus 21(+); Juncus articulatus 22(r); Inula 
britannica 21(+), 26(+); Myosoton aquaticum 31(+); Oenanthe aquatica 20(+); Persicaria amphibia 17(+); Persicaria scabra 
20(+), 21(+); Polygonum aviculare agg. 21(r); Potentilla norvegica 25(r), 27(rj); Ptarmica cartilaginea 24(r); Rumex maritimus 
20(+); Sagittaria sagittifolia 19(+); Salix pentandra 28(+j); Senecio vulgaris 24(r); Sparganium emersum 31(rj); Veronica 
longifolia 27(rj); мхи  – ​Barbula unguiculata 23(r); Leptobryum pyriforme 23(r); Physcomitrium sphaericum 23(r), 24(r); 
Pohlia sp. 23(r), 24(r); Tortula truncata 23(r); печеночники – ​Marchantia alpestris 24(r); Riccia canaliculata 25(r).
Условные обозначения: П1  – ​постоянство видов в  субасс. R.d.-L.a. typicum; П2  – ​постоянство видов в  субасс. 
R.d.-L.a. coleanthetosum; ЧВ – ​число видов; УГВ – ​уровень грунтовых вод; ВНУВ – ​высота над урезом воды в русле 
р. Бартак. В оп. 18, 19, 21 и 25 толщина ила составляла не менее 50, 40, 32 и 33 см соответственно (нижняя граница ила 
в прикопках не была вскрыта); 1# и 2# – ​1,5 и 2,5 % ПП соответственно.
Автор описаний – ​Г. С. Таран; описания публикуются впервые. Даты описаний в 2004 г. (день.месяц): 17–18–14.09; 
19–20–15.09; 21–19.09; 22–17.09; 23–24–18.09; 25–15.09; 26–18.09; 27–29–10.09; 30–31–21.09.
Координаты описаний (WGS 84, с.ш., в.д.): 17–58,14994º, 68,25383º; 18–58,15069º, 68,26264º; 19–58,15153º, 68,26511º; 20–
58,15197º, 68,26642º; 21–58,16383º, 68,21722º; 22–58,15336º, 68,26936º; 23–58,15603º, 68,27294º; 24–58,15628º, 68,27336º; 
25–58,15119º, 68,26369º; 26–58,1565º, 68,27386º; 27–58,71997º, 68,68608º; 28–58,71978º, 68,6835º; 29–58,71825º, 68,68222º; 
30–58,71939º, 68,68306º; 31–8 м на З от оп. 30.

Таблица 2. Продолжение

Table 2. Continued
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Ценозы фации limosellosum (оп. 17–21) 
на  тобольском отрезке Иртыша обычны. 
От уватских аналогов они отличаются боль-
шей видовой насыщенностью (среднее значе-
ние – ​29,4 вида сосудистых растений на 10 м2) 
и более высоким ПП Bidens radiata и Rumex 
ucranicus (до  7–12  %); в  одном случае с  ПП 
10  % отмечен Chenopodium rubrum (оп. 21). 
На большинстве УП (оп. 18–21) толщина ила 
варьирует от  30  см (оп. 20)  до  как минимум 
32–50 см (оп. 18, 19, 21), грунтовые воды от-
мечены на глубине 32–34 см (оп. 17–18).

Фация filaginellosum под Тобольском не-
редка, но  в  собранных материалах ее харак-
теризует лишь оп. 22, переходное к  фации 
limosellosum. Примечательная особенность 
оп. 22 – ​высокое ПП фискомитреллы.

В  ценозах фации physcomitrellosum (оп. 
23–24) суммарное ПП фискомитреллы и рич-
чии Фроста (40–50 %) резко преобладает над 
ПП трав (5–7 %) и всходов ив (0,3–3 %). Рич-
чия Фроста в оп. 23 была обильна, но ко дню 
описания большая часть ее слоевищ отмерла. 
По сравнению с уватскими аналогами (табл. 1, 
оп. 12–15), в оп. 23–24 выше видовая насыщен-
ность сосудистыми растениями (20–21 вид 
на 10 м2). Высотное положение изученных УП – ​
верхняя часть суглинистых береговых отко-
сов. Берега, занятые ценозами фации на пике 
их развития, приобретают характерную жел-
товатую окраску (рис. 1). Хорошо освещенные 
участки берегов покрывает низкорослая (све-
товая) форма фискомитреллы: высота ее осо-
бей (с учетом спорофитов) не превышает 1 мм.

Рис.  1. Ценозы фации physcomitrellosum имеют желтоватый аспект, обусловленный обилием зрелых 
спорофитов Physcomitrella patens. Красные пятна на  общем фоне  – ​особи Rumex ucranicus. Берег р. 
Иртыша около Тобольска, оп. 23 (табл. 2), 18.09.2004. Автор – ​Г. С. Таран

Fig. 1. The physcomitrellosum facies stands have yellowish aspect caused by an abundance of mature sporophytes 
of Physcomitrella patens. Red spots on the general background are the individuals of Rumex ucranicus. A bank of 
the Irtysh River near Tobolsk, relevé 23 (table 2), 18.09.2004. Photo by G. S. Taran
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Фацию physcomitrellosum можно ин-
терпретировать и  в  качестве субасс. Riccio 
cavernosae-Physcomitrelletum patentis (Allorge 
1921) von Hübschmann 1957 riccietosum frostii 
Cortini Pedrotti et Aleffi 1990 (Cortini Pedrotti, 
Aleffi, 1990; Дьяченко, Таран, 2023).

Оп. 25–26, в  которых нет ярко выра-
женного доминанта, отнесены к  смешанной 
фации (facies mixtum). Отличительная осо-
бенность ценозов этой фации  – ​высокое ПП 
Rumex ucranicus (15–20  %). Состав видов-
спутников с  высоким ПП сильно варьирует: 
в одном случае это всходы ив (Salix triandra, 
S. alba), Physcomitrella patens и  Riccia frostii 
(оп. 25), в  другом  – ​Bidens radiata (оп. 26). 
Две трети верхушек ив в оп. 25 обкусаны ско-
том. По почвенным условиями и положению 
на профиле береговых склонов фация mixtum 
довольно разнородна.

Оп. 27–31 (табл. 2), выполненные в ниж-
нем течении реки Бартак, пойма которой рас-
ширена выше устья в виде малого сора, отне-
сены к субасс. R.d.-L.a. coleanthetosum Taran 
2005 (Таран, 2005). Ее диагностические виды: 
Coleanthus subtilis, Polygonum volchovense, 
Callitriche palustris f. terrestris и  Filaginella 
pilularis. Последний выступает в роли локаль-
ного диагностического вида в подзоне южной 
тайги. Основной ареал сообществ субассоци-
ации – ​приустьевые соры и подпорные зоны 
притоков Оби и  Иртыша в  подзоне средней 
тайги (Таран, 2001, 2009; Таран, Тюрин, 2006).

На  Бартаке ценозы субассоциации 
представлены преимущественно фацией 
limosellosum (оп. 27–29). Оп. 31  также отно-
силось к  лужницевой фации (ПП  Limosella 
aquatica достигало 15 %), но ко дню описания 
почти все особи лужницы отмерли. Заглав-
ный вид субассоциации, Coleanthus subtilis, 
указан лишь в  оп. 30, что можно объяснить 
редкостью вида на бартаковском соре: на нем 
найдено не  более 10 особей колеанта, при-

чем половина из них отмечена в оп. 30 (фация 
callitrichosum palustris).

УП с  оп. 30 имеет следующие особен-
ности: поверхность ее выпуклая, уклон ва-
рьирует от 3–5º по верхнему краю и в центре 
УП до 15–20º по нижнему и боковым краям, 
высота над урезом воды в  реке составляет 
10–30  см, ил плотный (размягчен лишь его 
верхний слой толщиной 2  см), по  поверхно-
сти ила пленчатым слоем стекают холодные 
грунтовые воды, выходящие из-под крутого 
склона Спартаковской горы на  поверхность 
чуть выше УП. Нижний край УП распола-
гался в  полуметре от  русла Бартака, вода 
в котором в день описания была также очень 
холодной. Можно сделать вывод, что микро-
климат на  бартаковском соре близок к  эко-
логическим условиям пойм Иртыша и  Оби 
в подзоне средней тайги, а  сам сор является 
экстразональным экотопом, к которому при-
урочены экстразональные же ценозы субасс. 
R.d.-L.a. coleanthetosum.

«Северный» микроклимат поймы Бар-
така обусловлен тем, что в  водном питании 
этой малой и  короткой (14  км) реки велика 
доля грунтовых вод, в  годы низких полово-
дий достигающая 47–53  % (Бачурин и  др., 
1975. С.  57). На  глубине 1  м сезонная мерз-
лота в ее пойме сохраняется до августа (Цит. 
соч. С. 67). Даже в июле, когда воды Иртыша 
прогреваются до  25–26º, температура воды 
в  русле Бартака не  превышает 14–15º (Цит. 
соч. С. 64). В сентябре вода в этой речке еще 
холодней.

Обсуждение результатов

Материалы, приведенные в  настоя-
щей статье, а  также опубликованные ранее 
(Таран, Саодатова, 2008; Таран, 2015), по-
зволяют сравнить ведущие фации субасс. 
R.d.-L.a. typicum, распространенные по  бе-
регам Иртыша в  Уватском и  Тобольском 
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районах Тюменской области (табл. 3). Фации 
в  таблице расположены в  порядке убывания 
их высотного положения над уровнем воды 
в  русле Иртыша. Надстрочными индекса-
ми справа от показателей постоянства видов 
указаны средние значения ПП, округленные 
до целых процентов либо до балла «#». Сред-
ние значения ПП, соответствующие баллам 
«+» и «r», в таблице опущены.

Согласно табл. 3, в высотном ряду фаций, 
если рассматривать их сверху вниз, выявля-
ются следующие закономерности: снижают-
ся средние показатели ПП всходов ив (с  59 
до  0,2–0,8  %) и  аллювиальных бриотерофи-
тов (с 29–30 до 3,6 %) и, напротив, возрастают 
средние показатели ПП трав (с 7 до 48–55 %), 
а  также среднего и  общего пофациально-
го числа видов сосудистых растений (с  10,2 

Таблица 3. Основные фации субассоциации R.d.-L.a. typicum на юге Тюменской области

Table 3. Main facies of the subassociation R.d.-L.a. typicum in the south of the Tyumen Region

Номер фации 1 2 3 4 5 6

Число описаний 8 7 2 9 11 5
Средняя площадь УП, м2 10 10 10 9,8 9,6 10
Среднее ПП всходов ив, % 59 1,7 10,5 0,6 0,2 0,8
Среднее ПП трав, % 7 12 32 48 55 48
Среднее ПП мхов, % 29 30 12 5,6 4,4 3,6
Среднее ПП риччий, % 0,5 3,9 8 0,3 1,1 0,7
Среднее ЧВ сосудистых растений 10,2 15,6 26,5 20,7 20,7 29,4
Среднее ЧВ мхов 2,0 3,6 1,0 1,4 1,4 1,0
Среднее ЧВ печеночников 2,0 2,0 2,5 1,4 1,8 1,8
Общее ЧВ сосудистых растений 25 34 33 54 49 52
Общее ЧВ мхов 3 7 1 3 2 1
Общее ЧВ печеночников 3 3 3 3 2 2

Д.в. асс. Rorippo dogadovae-Limoselletum aquaticae
Rorippa dogadovae 1003 1004 100# 1002 100# 100
Riccia frostii 881 1004 1008 67# 911 801

Д.в. субасс. R.d.-L.a. typicum
Rumex ucranicus 753 864 10018 1002 911 1003

Bidens radiata 50# 100 1008 89# 821 1004

Доминанты фаций
Salix triandra (juv.) 10059 861 1008 89# 55 1001

Physcomitrella patens 10029 10030 10012 1006 1004 1004

Filaginella rossica 100 1003 1002 10030 10012 1004

Limosella aquatica 1001 100# 1007 10011 10044 10041

Д.в. класса Isoëto-Nanojuncetea
Riccia cavernosa 100 71 100 67 91# 100
Physcomitrium sphaericum 88 100+ . 22 36 .
Juncus bufonius . 14 50 33 73 80
Androsace filiformis 12 14 . 33 73 20
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Номер фации 1 2 3 4 5 6

Botrydium granulatum (senile) . 29 . 11 553 .
Juncus nastanthus . . . 33 . 60
Riccia canaliculata . . 50 . . .

Д.в. класса Bidentetea tripartitae
Chenopodium rubrum 25 86# 100 1005 911 1002

Rorippa palustris 75 86 . 100# 1001 100
Potentilla supina ssp. paradoxa 50 100 1001 33 45 100
Atriplex prostrata . 29 100 44 18 100
Chenopodium glaucum . 29# 100# 22# 27 100#

Ranunculus sceleratus 12 29 100# 11 36 60#

Bidens tripartita . . 50 22 18 40
Bidens cernua . . 50 . 9 20
Persicaria scabra . . . 11 . 40

Д.в. класса Salicetea purpureae
Salix alba (juv.) 25 861 1003 78# 36 100
Mentha arvensis 12 43 100 22 55 60
Salix viminalis (juv.) 12 43 . 44 36 60
Inula britannica 25 . 50 33 73 20

Д.в. класса Phragmito-Magnocaricetea
Carex acuta 50 57 100 44 82 80
Rorippa amphibia 12 14 50# 89# 36# 60
Agrostis stolonifera 12 14 100 33 55 40#

Phalaroides arundinacea 38 . 50 56 27 60
Juncus compressus . 14 100 33 18 40
Eleocharis palustris . . . 22 82 60
Typha latifolia . . 50 11 18 80
Lythrum salicaria . . . 11 73 20
Persicaria amphibia . . . 44# . 20
Alisma plantago-aquatica . . . . 18 40
Carex vesicaria . . 50 . . .

Прочие виды
Equisetum arvense 88 100# 100 1001 36 60
Plantago intermedia . 14 50 671 100 80#

Epilobium ciliatum . 57 100 22 27 100
Conyza canadensis . 29 100 . . 80
Potentilla anserina 12 17 100 . 9 60
Artemisia vulgaris 12 . 50 11 27 40
Ranunculus repens 12 14 50 11 9 20
Potentilla norvegica 12 14 50 11 9 .
Pohlia sp. 25 57 . 11 . .

Таблица 3. Продолжение

Table 3. Continued
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Номер фации 1 2 3 4 5 6

Poa annua . 29 . 22 . 40
Chamaenerion angustifolium . 14 . . . 60
Capsella bursa-pastoris . . 50 . . .

Примечания: виды, отмеченные с  постоянством менее 40  %: сосудистые растения  – ​Artemisia absinthium 6(20); 
Butomus umbellatus 6(20); Callitriche palustris 4(22), 5(36#), 6(20#); Carduus crispus 2(17); Chenopodium album 4(11); Crepis 
tectorum 4(11), 5(18); Crypsis alopecuroides 6(20); Echinochloa crusgalli 4(11); Eleocharis acicularis 4(22); Elytrigia repens 
6(20); Eragrostis amurensis 4(11), 6(20); Galium palustre 5(9); Juncus ambiguus 6(20); Juncus articulatus 4(11); Lysimachia 
vulgaris 5(18); Myosoton aquaticum 4(11), 5(18); Oenanthe aquatica 6(20); Persicaria lapathifolia 4(33); Poa palustris 4(11); 
Poa pratensis 4(11), 5(18); Polygonum aviculare 5(9), 6(20); Polygonum volchovense 5(9); Populus nigra 4(33); Ptarmica 
cartilaginea 2(17); Rumex maritimus 1(12), 4(22), 6(20); Sagittaria sagittifolia 6(20); Senecio vulgaris 2(17); Spergularia 
rubra 4(11); Stachys palustris 5(18); Tripleurospermum perforatum 5(18); Urtica dioica 4(11); Veronica anagallis-aquatica 
5(18); Veronica longifolia 4(11), 5(27); мхи – ​Barbula unguiculata 2(29); Dicranella sp. 1(12), 2(29); Leptobryum pyriforme 
2(29); Tortula truncata 2(14); печеночники – ​Marchantia alpestris 1(12), 2(14), 4(11).
Вклад в  структуру ценозов наиболее обильных видов охарактеризован их средним ПП (см. надстрочный индекс 
справа от показателя постоянства), округленным до целых процентов либо, если среднее ПП меньше 1 %, до балла 
«#». Среднее ПП, не достигающее балла «#», надстрочным индексом не указывается.
Названия фаций: 1 – ​salicosum triandrae; 2 – ​physcomitrellosum patentis; 3 – ​mixtum; 4 – ​filaginellosum rossicae; 5 – ​
limosellosum aquaticae (Уватский район); 6 – ​limosellosum aquaticae (Тобольск).
Источники описаний: 1  – ​Таран, Саодатова, 2008 (4 оп.); Таран, 2015 (4 оп.); 2  – ​Таран, Саодатова, 2008 (1 оп.); 
настоящая статья (6 оп.); 3 – ​настоящая статья (2 оп.); 4 – ​Таран, Саодатова, 2008 (3 оп.); настоящая статья (6 оп.); 
5 – ​Таран, Саодатова, 2008 (5 оп.); настоящая статья (6 оп.); 6 – ​настоящая статья (5 оп.).

Таблица 3. Продолжение
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до  29,4 вида и  с  25 до  52–54 видов соответ-
ственно).

Высокое ПП Physcomitrella patens отмече-
но в  фискомитрелловой (столбец 2)  и ивовой 
(стлб. 1)  фациях, однако если первая фация 
характеризуется высоким обилием спорофи-
тов, то в ценозах последней светолюбивая фи-
скомитрелла угнетена и потому представлена 
большей частью гаметофитами и  протонема-
ми. Это, по-видимому, обусловлено затенением 
почвы пологом ивовых сеянцев, густо смыка-
ющимся к концу лета – ​началу осени (август-
сентябрь). Благодаря хорошей освещенности 
поверхности почвы наибольшее число бриоте-
рофитов (7 видов) отмечено в ценозах фиско-
митрелловой фации (стлб. 2). В них же посто-
янство Physcomitrium sphaericum максимально 
(100 %), причем во всех описаниях его ПП со-
ответствует баллу «+», что является высоким 
показателем для этого малообильного вида.

Смешанная фация (стлб. 3) представлена 
двумя довольно разными по  составу описа-
ниями. Их роднит весьма высокое ПП Rumex 
ucranicus (15–20 %), которое равно или даже 
выше ПП прочих наиболее обильных видов-
спутников.

Уватские ценозы филагинелловой и луж-
ницевой фаций (стлб. 4 и 5) характеризуются 
сходной средней видовой насыщенностью 
(20,7 вида на 9,8 и 9,6 м2 соответственно), тог-
да как ценозы лужницевой фации из-под То-
больска (стлб. 6)  – ​более высокой (29,4 вида 
на  10  м2). Высокая видовая насыщенность 
тобольских ценозов лужницевой фации, воз-
можно, объясняется большей эвтрофирован-
ностью береговых биотопов, что обусловлено 
близостью крупного города и,  в  частности, 
спорадическим выпасом крупного рогатого 
скота, чего не наблюдалось на Уватском клю-
чевом участке.
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Заключение

Сообщества пойменного эфемеретума, 
изученные на южнотаежном отрезке Иртыша 
(Уватский и  Тобольский районы Тюменской 
области), отнесены к  двум субассоциаци-
ям и  семи фациям асс. Rorippo dogadovae-
Limoselletum aquaticae.

Класс Isoëto-Nanojuncetea Br.-Bl. et Tx. 
in Br.-Bl. et al. 1952

Порядок Nanocyperetalia Klika 1935
Союз Eleocharition soloniensis Philippi 

1968
Асс. Rorippo dogadovae-Limoselletum 

aquaticae Taran 2005
Субасс. R.d.-L.a. typicum [syn. 

R.d.-L.a. rumicetosum ucranicae Taran 2005 
(ICPN, Art. 5b)]

Фации: salicosum triandrae, physco
mitrellosum patentis, filaginellosum rossicae, 

limosellosum aquaticae, mixtum, elatinosum 
hydropiperis

Субасс. R.d.-L.a. coleanthetosum subtilis 
Taran 2005

Фации: limosellosum aquaticae, 
callitrichosum palustris

В составе субасс. R.d.-L.a. typicum на бе-
регах Иртыша в  районе исследований наи-
более обычны фации salicosum triandrae, 
limosellosum aquaticae, filaginellosum 
rossicae, physcomitrellosum patentis, наиболее 
редка – ​фация elatinosum hydropiperis.

Ценозы субасс. R.d.-L.a. coleanthetosum, 
найденные в  приустьевом соре малой реки 
Бартак, в подзоне южной тайги экстразональ-
ны. Они приурочены к экотопам с холодным 
(экстразональным) микроклиматом, имити-
рующим климат в поймах среднетаежных от-
резков Оби и Иртыша.
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Abstract. Fieldwork, analysis of previously published studies, and review of materials stored in the 
NS and NSK collection funds have provided the basis for updating the information on the distribution 
of rare alien and native plant species in Krasnoyarsk Krai and the Republic of Tyva. Astilbe japonica, 
Corylus avellana, Myosotis chakassica, and Prunus domestica were encountered for the first time in 
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were revealed and their range boundaries were updated: Convallaria majalis, Cosmos bipinnatus, 
Hordeum roshevitzii, Inula helenium, Prunus cerasus, Ribes uva-crispa, and Saponaria officinalis. The 
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Флористические находки во флоре Красноярского края  
и Республики Тыва

Д. Н. Шауло, Е. Ю. Зыкова, И. А. Артемов
Центральный сибирский ботанический сад СО РАН 
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Аннотация. В ходе полевых исследований, анализа ранее опубликованных работ и просмотра 
материалов, хранящихся в коллекционных фондах NS и NSK, уточнены сведения о распространении 
в Красноярском крае и Республике Тыва редко встречающихся чужеродных и аборигенных видов 
растений. Во флоре Красноярского края впервые отмечены: Astilbe japonica, Corylus avellana, 
Myosotis chakassica, Prunus domestica, в Республике Тыва – ​Myosotis chakassica. Для 7 видов 
выявлены новые местонахождения и уточнены границы ареалов: Convallaria majalis, Cosmos 
bipinnatus, Hordeum roshevitzii, Inula helenium, Prunus cerasus, Ribes uva-crispa, Saponaria officinalis. 
Впервые в национальном парке «Шушенский бор» отмечено нахождение Astilbe japonica, Corylus 
avellana, Prunus domestica, Calystegia inflata, Convallaria majalis, Prunus cerasus, Ribes uva-crispa, 
Saponaria officinalis.

Ключевые слова: инвазионные виды, Красноярский край, Тыва, флористические находки, 
чужеродные виды.
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Введение

Статья продолжает публикации по уточне-
нию флористического разнообразия чужерод-
ной и аборигенной фракций флоры в южных 
регионах Сибири.

Известно, что с конца XX и в начале 
XXI в. основной причиной, влияющей на со-
стояние окружающей среды в южных рай-
онах Красноярского края (Западный Саян 
и Минусинская котловина), было формиро-
вание и развитие Саянского территориально-
промышленного комплекса. К значительным 
изменениям природной среды привели воз-

ведение Саяно-Шушенской и Майнской ГЭС, 
строительство линейных объектов (линий 
ЛЭП, автомобильных дорог), Саяногорского 
алюминиевого завода, активизация развития 
инфраструктуры, добыча и первичная пере-
работка минерального сырья, интенсивная 
ежегодно увеличивающаяся рекреационная 
нагрузка. В этот период построены новые по-
селки и города (Черемушки, Саяногорск), что 
повлекло за собой увеличение численности 
населения региона. На части горной системы 
Западного Саяна, примыкающей к Майнскому 
водохранилищу, благодаря наличию микрозон, 
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наиболее благоприятных для выращивания 
плодовых (косточковых) и др. культур (Дуска-
билов, Дускабилова, 2023), возникли и полу-
чили широкое развитие садоводческие товари-
щества. Вследствие происходящих изменений 
в структуре флоры, вызванных названными 
процессами, увеличивается число и обилие 
чужеродных видов растений. Изучение их ми-
граций – ​одно из актуальнейших направлений 
флористических исследований в южных, наи-
более освоенных регионах Средней Сибири. 
Поскольку чужеродные виды теоретически 
могут представлять угрозу местным экосисте-
мам, возникает необходимость в регулярных 
наблюдениях их состояния. Если естественная 
(аборигенная) флора региона выявлена доста-
точно полно, то ее чужеродная часть является 
наименее изученной (Тупицына и др., 2017). 
Вероятность нахождения на этих территориях 
как аборигенных, так и чужеродных видов 
достаточно высока, что подтверждается ис-
следованиями последних лет (Шауло и др., 
2020, 2022, 2023а, 2024; Зыкова, Шауло, 2025; 
Зыкова и др., 2025 и др.). Изучение флоры на-
ционального парка «Шушенский бор» (окр.п. 
Шушенское; долины рр. Пойлово и Таловка) 
позволили выявить не известные ранее место-
нахождения редких аборигенных видов и чу-
жеродных растений, большей частью ушедших 
из культуры (эргазиофитов).

Существенная часть материалов, положен-
ных в основу написания статьи, собрана автора-
ми во время проведения полевых исследований 
в летне-осенний период (июнь-сентябрь) 2024 г. 
По материалам экспедиционных исследований 
и в результате камеральной обработки более 
ранних сборов выявлено четыре вида, впер-
вые отмеченных во флоре Красноярского края 
и один – ​в Республике Тыва, а также обнару-
жены местонахождения восьми видов, являю-
щихся редкими для этих субъектов Российской 
Федерации. Отмечен уход некоторых видов 

(Astilbe japonica, Calystegia inflata, Convallaria 
majalis, Corylus avellana, Cosmos bipinnatus, 
Prunus cerasus, Prunus domestica, Ribes uva-
crispa, Saponaria officinalis) из культурных 
посадок и расселение в естественных фитоце-
нозах (сосновые леса, луга) и в нарушенных 
местообитаниях – ​на обочинах дорог, пустырях, 
свалках, газонах, по берегам водоемов.

Материалы и методы исследования

В 2023 и 2024 гг. авторами статьи про-
должено изучение флоры Южной Сибири, 
позволившее пополнить сведения о видовом 
составе как аборигенных, так и  чужерод-
ных (в  том числе инвазионных) растений, 
а  также уточнить их современные ареалы 
в пределах южной части Красноярского края 
и Республики Тыва. Основной метод иссле-
дования  – ​маршрутный. Маршрутами охва-
чены низкогорная часть хр. Борус в пределах 
национального парка «Шушенский бор», 
Минусинская, Тоджинская и  Убсунурская 
степные котловины. Дополнительно про-
ведена верификация гербарных образцов, 
хранящихся в  коллекционных фондах Цен-
трального сибирского ботанического сада 
СО РАН (NS, NSK). В  комментариях к  на-
ходкам даны краткие сведения по  общему 
распространению видов в  Красноярском 
крае и  Тыве. В  тексте статьи роды и  виды 
внутри них приведены в  порядке латинско-
го алфавита. Латинские названия растений 
приведены по  «Catalogue of Life» (Bánki et 
al., 2023). Координаты мест сбора и  высота 
над уровнем моря определены с  помощью 
GPS‑навигатора Garmin 12. При цитирова-
нии сохранен оригинальный текст гербар-
ных этикеток. Материалы будут переданы 
в  биоресурсную научную коллекцию Цен-
трального сибирского ботанического сада 
(ЦСБС) СО РАН «Гербарий высших сосуди-
стых растений, лишайников и грибов (NS)».
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Новые виды во флоре  
Красноярского края и Тывы

Astilbe japonica (C.  Morren & Decne.) 
A.  Gray (Saxifragaceae): «Красноярский 
край, Шушенский р-н, Западный Саян, хр. 
Борус, нац. парк «Шушенский бор», р. Та-
ловка вблизи устья, «Горное лесничество», 
визит-центр парка, 52º50′11.3″ с.ш., 91º24′58.6″ 
в.д., сосновый лес. 11.07.2024. Д. Н.  Шауло» 
(NS 0062736). – ​Восточноазиатский вид. В Си-
бири довольно часто выращивается в  каче-
стве декоративного, вне культуры неизвестен. 
В  европейской части России выращивается 
также A. chinensis (Maxim.) Franch. et Savat., 
но более обычен A. × arendsii Arends (гибрид 
A. chinensis и A. japonica) (Кудряшова, 2001). 
Впервые приводится для Красноярского края 
и национального парка «Шушенский бор».

Corylus avellana L. (Betulaceae): «Крас-
ноярский край, Шушенский р-н, Западный 
Саян, хр. Борус, нац. парк «Шушенский 
бор», Майнское водохранилище, 52º52′27.8″ 
с.ш., 91°25′21.9″ в.д., заброшенные посад-
ки. 11.07.2024. Д. Н.  Шауло» (NS  0062865).  – ​
Европейско-кавказско-малоазиатский вид 
(Цвелев, 2004). Выращивается в  садах 
и  на  приусадебных участках. В  культуре 
иногда дает поросль и  возобновляется семе-
нами. В Сибири известны единичные место-
нахождения в  Курганской и  Новосибирской 
областях (Науменко, 2008; Зыкова, Шауло, 
2023), в  Республике Алтай отмечен самосев 
из дендрария Алтайского заповедника в леса 
в  окрестностях с. Яйлю (Золотухин и  др., 
2021). На  территории заброшенных посадок 
отмечался в Алтайском крае (Эбель, 2012; Си-
лантьева, 2013). Как реликт культуры впервые 
отмечен в Красноярском крае в национальном 
парке «Шушенский бор».

Myosotis chakassica O.  Nikiforova 
(Boraginaceae): «Красноярский край, Крас-
нотуранский р-н, окр.с. Саянск. Ковыль-

ная степь. 10.06.1965. А.  Куминова, Г.  Зве-
рева» (NS  0062806); «Республика Тыва, 
Эрзинский р-н, хр. Хорумнуг-Тайга, верх.р. 
Дуруглуг-Хачыт (прав. прит.р. Улар-Хем), 
50°31′ с.ш., 95°30′ в.д., 1680 м над ур.м., южн. 
склон, остепненный разнотравно-ирисовый 
луг. 03.07.2000. Д. Н.  Шауло, Ч. С.  Кыргыс, 
А. С.  Дирчин» (NS  0054248); «Республика 
Тыва, [Тоджинский] Каа-Хемский р-н, вер-
ховья р. Сынак, 52°00′35′′ с.ш., 95°32′27′′ в.д., 
2038 м над ур.м., высокогорный луг. 12.07.2010. 
И. В. Хан, Е. А. Балде» (NSK0168423). – ​Ранее 
вид приводился лишь для Республики Хака-
сия (Никифорова, 1997). Цитируемые образ-
цы определены автором вида О. Д.  Никифо-
ровой в 1995, 2000 и 2010 гг. Новый вид для 
Красноярского края и  Республики Тыва, эн-
демик Алтае-Саянской флористической про-
винции.

Prunus domestica L. (Rosaceae): «Крас-
ноярский край, Шушенский р-н, Западный 
Саян, хр. Борус, нац. парк «Шушенский бор», 
Майнское водохранилище, 52º52′27.8″ с.ш., 
91º25′21.9″ в.д., сосновый лес. 11.07.2024. 
Д. Н.  Шауло» (NS  0062862).  – ​Культигенный 
вид (Цвелев, 2001). В качестве плодовой куль-
туры широко выращивается по  всему зем-
ному шару. В Сибири вне культуры отмечен 
в  северо-западной части Алтае-Саянской 
провинции (Эбель, 2012) и  в  Иркутской об-
ласти (Prunus domestica…, 2023). Впервые 
указывается для Красноярского края и наци-
онального парка «Шушенский бор».

Новые местонахождения  
редко встречающихся видов  
в Красноярском крае

Calystegia inflata Sweet (Convolvulaceae): 
«Красноярский край, Шушенский р-н, Запад-
ный Саян, хр. Борус, нац. парк «Шушенский 
бор», р. Пойлова, 52º52′27.2″ с.ш., 91º25′30.3″ 
в.д., возле строений. 09.07.2024. Д. Н.  Шау-
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ло» (NS  0062868).  – ​Восточноазиатский вид 
с  голарктическим вторичным ареалом (Гри-
горьев, 1953). Культивируется и  расселяется 
в  Южной Сибири (Зыкова, 2010). Инвази-
онный или потенциально инвазионный вид 
в  Тюменской области (Kuzmin, 2022), Крас-
ноярском и Забайкальском краях, Иркутской 
области (Эбель и др., 2014), Республике Буря-
тия (Суткин, 2022). Впервые приводится для 
национального парка «Шушенский бор».

Convallaria majalis L. (Asparagaceae): 
«Красноярский край, Шушенский р-н, окр.п. 
Шушенское, вблизи дендрария нац. парка 
«Шушенский бор», 53º19′01.2″ с.ш., 91°58′30.7″ 
в.д., обочина проселочной дороги. 17.07.2024. 
Д. Н.  Шауло» (NS  0062872).  – ​Неморальный 
европейский вид (Власова, 1987). Культиви-
руется в  Сибири как лекарственное и  деко-
ративное растение с  начала XIX  в. (Брыков, 
1830), ядовит. Во  флоре Красноярского края 
известен из г. Красноярска и его окрестностей 
(Шауло и  др., 2023б), окрестностей гг. Же-
лезногорска и Дивногорска, а также Емелья-
новского и  Ачинского районов (Convallaria 
majalis, 2023). Как ушедший из  культуры, 
впервые отмечен в  Минусинской котловине 
на  территории национального парка «Шу-
шенский бор».

Cosmos bipinnatus Cav. (Asteraceae): 
«Красноярский край, Шушенский р-н, п. 
Шушенское, ул. Пионерская, 53º19′03.5″ 
с.ш., 91°57′01.8″ в.д., на  газоне. 03.09.2024. 
Д. Н. Шауло» (NS 0062866). – ​Первичный аре-
ал находится в Северной и Центральной Аме-
рике (Цвелев, 1994). Культивируется в  каче-
стве декоративного растения и иногда дичает, 
встречается в  населенных пунктах, у  дорог. 
Уход из культуры отмечен в большинстве ре-
гионов Сибири (Шауло, 1997; Науменко, 2008; 
Эбель, 2012; Силантьева, 2013; Степанов, 
2016; Зыкова, 2019; Шауло и др., 2020, 2023а). 
В Красноярском крае как ушедший из куль-

туры отмечен в п. Танзыбей (Степанов, 2016) 
и г. Красноярске (Антипова, Антипова, 2016), 
а также в Курагинском и Березовском районах 
(Cosmos bipinnatus, 2023).

Hordeum roshevitzii Bowden (Poaceae): 
«Красноярский край, Шушенский р-н, 
окр.п. Шушенское, карьер Н 1, 53º18′51.9″ 
с.ш., 91º57′02.2″ в.д., на  просеке под высоко-
вольтной линией электропередач. 27.06.2023. 
Д. Н.  Шауло» (NS  0062871).  – ​Вид распро-
странен на  территории Азии (Цвелев, 1976). 
Обычное растение солонцеватых лугов Хака-
сии и Тывы (Ревердатто, 1964; Пешкова, 1994; 
Ломоносова, 2007). В Красноярском крае вид 
чаще отмечался в Канско-Ачинской лесосте-
пи (Черепнин, 1959). Как очень редкий приво-
дится для лесостепной части природного пар-
ка «Ергаки» (Степанов, 2016). В Минусинской 
котловине встречен впервые.

Inula helenium L. (Asteraceae): «Красно-
ярский край, Шушенский р-н, п. Шушенское, 
ул. Заповедная, 53º19′01.1″ с.ш., 91°56′58.0″ в.д., 
на  обочине дороги. 05.09.2024. Д. Н.  Шауло» 
(NS  0062867).  – ​Широко распространенный 
евро-западносибирский вид (Губанов, 1994; 
Антипова, 1997). Первые сведения о нахожде-
нии вида на территории Красноярского края, 
без указания точного местонахождения, при-
ведены Н. В. Степановым (2016). Вид изредка 
встречается на нарушенных местообитаниях 
вблизи жилья, на сырых лугах в поймах рек 
и  вблизи водоемов. Отмечен в  Ермаковском 
районе (Inula helenium, 2023). Культивируется 
на приусадебных участках как лекарственное 
и декоративное растение (Науменко, 2008).

Prunus cerasus L. (Cerasus vulgaris 
Mill.) (Rosaceae): «Красноярский край, Шу-
шенский р-н, Западный Саян, хр. Борус, 
нац. парк «Шушенский бор», р. Таловка 
вблизи устья, «Горное лесничество», визит-
центр парка, 52º50′11.3″ с.ш., 91º24′58.6″ 
в.д., сосновый лес. 11.07.2024. Д. Н.  Шауло» 
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(NS 0062861). – ​Культигенный вид европей-
ского происхождения с вторичным космопо-
литным ареалом (Бузунова, 2001). В Южной 
Сибири культивируется на  садовых и  при-
усадебных участках, сохраняется на местах 
бывшей культуры. В Алтайском крае являет-
ся потенциально инвазионным видом (Эбель 
и  др., 2014), вне культуры отмечен также 
в Курганской (Науменко, 2008), Новосибир-
ской (Зыкова, Шауло, 2021), Кемеровской 
(Стрельникова, 2023) областях, Республике 
Алтай (Зыкова, 2024) и  Красноярском крае 
(Степанов, 2016). Впервые отмечен во  фло-
ре Западного Саяна и  национальном парке 
«Шушенский бор».

Ribes uva-crispa L. (Grossulariaceae): 
«Красноярский край, Шушенский р-н, За-
падный Саян, хр. Борус, нац. парк «Шушен-
ский бор», р. Таловка вблизи устья, «Горное 
лесничество», визит-центр парка, 52º50′11.3″ 
с.ш., 91º24′58.6″ в.д., сосновый лес. 11.07.2024. 
Д. Н.  Шауло» (NS  0062864).  – ​Популярная 
ягодная культура европейского происхожде-
ния, выращивается и  расселяется по  всему 
миру. Вне культуры отмечен в  большинстве 
сибирских регионов (Конспект…, 2008; На-
уменко, 2008; Силантьева, 2013; Степанов, 
2016; Рупышев, Рупышева, 2020; Зыкова, Ша-
уло, 2021 и др.). Инвазионный вид в Томской 
области (Эбель и  др., 2014). Впервые приво-
дится для национального парка «Шушенский 
бор».

Saponaria officinalis L. (Caryophyllaceae): 
«Красноярский край, Шушенский р-н, За-
падный Саян, хр. Борус, нац. парк «Шушен-
ский бор», Майнское водохр., 52º52′28.6″ 
с.ш., 91º25′18.1″ в.д., разнотравно-злаковый 
луг. 11.07.2024. Д. Н. Шауло» (NS 0062863). – ​
Европейско-кавказско-западноазиатский вид 
(Горшкова, 1936), вторичный ареал охваты-
вает Южную Сибирь, Дальний Восток и Се-
верную Америку (Безделева, 1996; Эбель, 

2012; Степанов, 2016; Хозяинова, 2017; Зыко-
ва, 2019; Шауло и др., 2023а). Выращивается 
в  качестве декоративного растения, часто 
уходит из культуры. Инвазионный вид в Си-
бири (Антипова, 2016). В Красноярском крае 
встречается редко, были известны местона-
хождения в г. Красноярске и его окрестностях 
и в г. Минусинске (Антипова, Антипова, 2016; 
Степанов, 2016), а  также в  Манском, Кура-
гинском, Емельяновском, Ачинском районах 
(Saponaria officinalis…, 2023). Впервые отме-
чен в Западном Саяне на территории нац. пар-
ка «Шушенский бор».

Заключение

Во флоре региона установлены новые ме-
стонахождения и  уточнено распространение 
у 12 видов. Большая их часть отмечена на юге 
Минусинской котловины и в низкогорьях За-
падного Саяна, и только Myosotis chakassica, 
ранее считавшийся узколокальным эндеми-
ком Хакасии, встречен в  Красноярском крае 
и обнаружен в Тыве. Изучение флоры нацио-
нального парка «Шушенский бор», в районах 
непосредственно примыкающих к  террито-
риям с высокой рекреационной нагрузкой (по-
бережье Майнского водохранилища, окрест-
ности пгт. Шушенское и  Черемушки), 
позволило выявить чужеродные виды, ранее 
не  известные во  флоре особо охраняемой 
природной территории (Сонникова, 2012). 
Отмечено расселение чужеродных видов, 
активно расширяющих свой ареал в  южных 
районах Средней Сибири: Astilbe japonica, 
Corylus avellana, Prunus domestica, P. cerasus, 
Calystegia inflata, Convallaria majalis, Ribes 
uva-crispa и  Saponaria officinalis. Внедрение 
в  естественные растительные сообщества 
наблюдается у  потенциально инвазионных 
видов Astilbe japonica, Prunus domestica, P. 
cerasus, Ribes uva-crispa, Saponaria officinalis, 
другие  же  – ​Calystegia inflata, Convallaria 
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majalis, Cosmos bipinnatus и  Inula helenium  – ​
остаются только в антропогенных ландшаф-

тах или  же сохраняются как реликт культу-
ры – ​Corylus avellana.
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Abstract. This study examines the morphology of underground organs and the genetic diversity of 
Corydalis bracteata s.  l. populations growing in plant communities of the Eastern Sayan, Western 
Sayan, Khamar-Daban, Kuznetsk Alatau, and Altai. Morphological analysis revealed the division of 
the populations into two groups. The presence of a large additional tuber in the axil of the basal 
scale and the plagiotropic orientation of the stolon bring the plants from the Eastern Sayan, Western 
Sayan, and Baikal populations closer to the recently described species Corydalis talpina Stepanov and 
C. bombylina Stepanov. The second group consists of C. bracteata populations growing in the Altai, 
Kuznetsk Alatau, and Western Sayan (Borus Range). This group is characterized by the absence of 
an additional tuber and an orthotropic stolon orientation. These results are supported by the iPBS 
analysis of the genetic variability of Corydalis populations. High values of the population subdivision 
coefficient (Gst = 0.3626  %) indicate the presence of different species within the total sample. The 
division into two groups was also demonstrated by constructing a similarity dendrogram and clustering 
genotypes using a Bayesian approach in the software STRUCTURE. Sequencing of chloroplast DNA 
(atpB‑rbcL, rpoB‑trnC, rpl14-rps8-infA‑rpl36, trnS‑trnG‑trnG) from the type specimens of C. talpina 
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and C. bombylina and the Altai specimen of C. bracteata revealed species-specific single- and di-
nucleotide substitutions distinguishing these species. The congruent results of morphological and 
genetic analyses indicate differentiation among yellow-flowered Corydalis populations from Southern 
Siberia initially assigned to C. bracteata and point to the morphological and genetic distinctness of 
the group with an additional tuber. This conclusion is supported by the analysis of material from 
nine herbarium collections, which revealed that the Yenisei River serves as the boundary between the 
distributions of the two morphological forms of yellow-flowered Corydalis.

Keywords: Corydalis bracteata, Corydalis talpina, Corydalis bombylina, Fumarioidae, iPBS markers, 
Papaveraceae, genetic diversity, atpB‑rbcL, rpoB‑trnC, rpl14-rps8-infA‑rpl36, trnS‑trnG‑trnG.

Acknowledgements. The study was conducted within the framework of the state assignment of the 
Federal Research Center “Krasnoyarsk Science Center of the Siberian Branch of the Russian Academy 
of Sciences” on the topic “Genomic, population, and metagenomic studies of forest biocenoses. 
Taxonomic and phylogenetic analysis of plant communities of forest ecosystems” No. FWES 2025 0015. 

Citation: Ryabova  K. K., Yamskikh  I. E., Stepanov  N. V., Kutsev  M. G.  Differentiation of South Siberian 
populations of Corydalis bracteata sensu lato based on the data from sequencing of chloroplast DNA sites, 
iPBS markers, and morphology of underground organs. J. Sib. Fed. Univ. Biol., 2026, 19(2), 227–244. EDN: 
KEGTFH

Дифференциация южносибирских популяций  
Corydalis bracteata sensu lato на основе данных  
секвенирования участков хлоропластной ДНК,  
iPBS маркеров и морфологии подземных органов
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Аннотация. В  работе проведено изучение морфологии подземных органов и  генетического 
разнообразия популяций Corydalis bracteata s.  l., произрастающих в  растительных 
сообществах Восточного Саяна, Западного Саяна, Хамар-Дабана, Кузнецкого Алатау, 
Алтая. В  ходе морфологического анализа выявлено разделение совокупности популяций 
на две группы. Наличие крупного дополнительного клубенька в пазухе прикорневой чешуи, 
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плагиотропное расположение столона сближают особи из восточносаянских, западносаянских 
и  байкальской популяций с  недавно описанными видами Corydalis talpinа Stepanov 
и С. bombylina Stepanov. Вторую группу образуют популяции C. bracteata, произрастающие 
на  Алтае, в  Кузнецком Алатау, Западном Саяне (хр. Борус). Для данной группы отмечено 
отсутствие дополнительного клубенька и ортотропное расположение столона. Эти результаты 
подтверждаются и  проведенным iPBS анализом генетической изменчивости популяций 
хохлатки. Высокие значения коэффициента подразделённости популяций (Gst = 0,3626  %) 
свидетельствуют о наличии в общей выборке разных видов. Разделение на две группы также 
продемонстрировано при построении дендрограммы сходства и  кластеризации генотипов 
с  использованием байесовского подхода в  программе STRUCTURE. Секвенирование 
последовательностей хлоропластной ДНК (atpB‑rbcL, rpoB‑trnC, rpl14-rps8-infA‑rpl36, 
trnS‑trnG‑trnG) типовых образцов C. talpinа и C. bombylina и алтайского образца C. bracteata 
показало наличие видоспецифичных одно- и  двунуклеотидных замен, отличающих данные 
виды друг от друга. Согласованные результаты морфологического и генетического анализов 
свидетельствуют о дифференциации популяций желтоцветковых хохлаток из Южной Сибири, 
изначально относимых к виду C. bracteata, и указывают на морфологическую и генетическую 
обособленность группы хохлаток с  дополнительным клубеньком. Этот тезис подтверждает 
анализ материала из 9 гербарных коллекций, который выявил, что границей распространения 
двух морфологических форм желтоцветковых хохлаток является р. Енисей.

Ключевые слова: Corydalis bracteata, Corydalis talpina, Corydalis bombylina, Fumarioidae, iPBS 
маркеры, Papaveraceae, генетическое разнообразие, atpB‑rbcL, rpoB‑trnC, rpl14-rps8-infA‑rpl36, 
trnS‑trnG‑trnG.
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Введение

Corydalis bracteata sensu lato  – ​много-
летний клубневой геофит, эфемероид из  се-
мейства Papaveraceae, имеющий удлиненный 
побег с  2–3 ассимилирующими листьями 
и  верхушечным соцветием  – ​многоцветко-
вой кистью. Ранней весной из  зимующего 
(материнского) клубня выходит столон, рас-

полагающийся ортотропно или плагиотроп-
но. Зачатки годичного побега до  его выхода 
на поверхность прикрывает прикорневая че-
шуя. Материнский клубень нарастает изну-
три, а  старая оболочка превращается в  про-
зрачные чешуи. В пазухе прикорневого листа 
иногда формируется дополнительный до-
черний клубень шаровидной или вытянутой 
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формы. Вид C.  bracteata (Stephan ex Willd.) 
Pers. описан с Алтая (Безделева, 1996, 2010).

Карл Фридрих фон Ледебур впервые об-
наружил неоднородность вида C.  bracteata, 
описав еще один нижнеенисейский эндемич-
ный вид из  окрестностей города Туруханск 
(Красноярский край) с  цельнокрайними эл-
липтическими прицветниками  – ​Corydalis 
gracilis Ledeb. (Ledebour, 1842; Михайлова, 
2008). На  территории Красноярского края 
также произрастают C. bombylina Stepanov – ​
хохлатка шмелиная и  C. talpina Stepanov  – ​
хохлатка кротовая. Виды описаны: первый – ​
из окрестностей пос. Танзыбей (Ермаковский 
район), второй  – ​из  местонахождения близ 
города Красноярска (пойма ручья Лалетино) 
(Степанов, 2015).

C.  bombylina и  C. talpina отличаются 
от  C.  bracteata наличием дополнительного 
клубня в пазухе чешуевидного листа и спо-
собностью к  вегетативному размножению. 
Образование таких клубней также отмечает 
Т. А.  Безделева у  близкородственного вида 
из  секции Corydalis  – ​C. remota Fisch. ex 
Maxim. и  выделяет две жизненные формы: 
клубневой геофит (столон всегда растет ор-
тотропно и имеет длину 1–3 см) и столонно-
клубневой геофит, когда плагиотропно ра-
стущий столон переходит к  ортотропному 
росту (Безделева, 2010). Данная жизненная 
форма, по данным автора, в редких случаях 
образует «клубень размножения» в  пазухе 
прикорневой чешуи (Безделева, 1972, 1991).

Особи C. talpina имеют, как прави-
ло, крупные размеры, слабо надрезанные 
прицветники, веретеновидную форму до-
полнительного клубенька. Данный вид тя-
готеет к затененным, сырым участкам, встре-
чается вдоль берегов ручьев и рек в черневых 
и  таежно-черневых сообществах. Растения 
редко образуют густые разновозрастные 
куртины, не  проявляют активности на  сеге-

тальных участках и,  более того, не  способ-
ны там устойчиво существовать, в  отличие 
от  C.  bombylina. Хохлатка шмелиная харак-
теризуется шаровидным дополнительным 
клубнем, более мелкими размерами, округло-
эллиптическими зубчатыми прицветниками 
с клиновидным основанием (Степанов, 2015). 
Типовые образцы двух видов приведены 
на рис. 1.

До  2015  года в  научной литературе до-
минировало мнение, что на юге Сибири про-
израстает лишь один вид желтоцветковой 
клубневой хохлатки  – ​Corydalis bracteata. 
Однако детальная таксономическая реви-
зия, проведенная нами, выявила, что таксо-
номическое разнообразие хохлаток на  юге 
Сибири было существенно недооценено. 
В настоящее время C. bombylina и C. talpina 
признаны самостоятельными видами с  си-
бирскими ареалами, согласно базам данных 
POWO (Govaerts et al., 2021) и  GBIF (GBIF 
Secretariat, 2023).

В последние годы для решения таксоно-
мических проблем, наряду с  морфологиче-
скими, активно используются молекулярно-
генетические подходы, которые включают 
как изучение последовательностей ДНК, так 
и популяционно-генетические исследования. 
Оценка генетического полиморфизма попу-
ляций необходима для определения их ге-
нетического потенциала и  играет ключевую 
роль в сохранении биоразнообразия и рекон-
струкции филогенеза. Большое значение при 
проведении популяционных исследований 
имеют методы фрагментного анализа ДНК, 
одним из которых является метод амплифика-
ции iPBS (inter PBS amplification), основанный 
на  использовании праймеров, комплемен-
тарных участкам связывания тРНК (Primer 
Binding Site, PBS) в последовательностях ре-
тротранспозонов. Данный метод не  требует 
предварительного знания последовательно-
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сти ДНК (Kalendar et al., 2010). Полученные 
паттерны ПЦР‑продуктов являются сорто- 
и видоспецифичными.

Цель настоящего исследования  – ​
морфолого-генетический анализ желтоц-
ветковых клубневых хохлаток (Corydalis 
bracteata s. l.), произрастающих в горах Юж-
ной Сибири.

Материалы и методы

На первом этапе исследований была со-
ставлена карта распространения C. bracteata 
s. l. в горах Южной Сибири. Для этого были 
использованы материалы из 9 гербарных кол-
лекций (табл. 1). Нанесение координат на кар-
ту осуществлялось с  использованием пакета 
утилит «ggmap» (Kahle et al., 2019) для язы-

ка программирования R версии 3.6.2 (R Core 
Team, 2013).

Для выявления различий в  последова-
тельностях ДНК между тремя изучаемыми 
видами были секвенированы следующие 
участки хпДНК: atpB‑rbcL, rpoB‑trnC, rpl14-
rps8-infA‑rpl36 и trnS‑trnG‑trnG. Для секвени-
рования были использованы типовые образ-
цы C. bombylina и C. talpina, а также образец 
C. bracteata, произрастающий в окрестностях 
г. Белокуриха. Используемые праймеры при-
ведены в табл. 2.

Полимеразную цепную реакцию прово-
дили в 50 мкл реакционной смеси с помощью 
набора Биомастер HS-Taq ПЦР-Color 2x (ООО 
«Биолабмикс», г. Новосибирск) в следующем 
составе на  один образец: 25 мкл БиоМастер 

Рис. 1. Типовые образцы C. bombylina и C. talpina

Fig. 1. Type specimens of C. bombylina and C. talpina



– 232 –

Kseniya K. Ryabova, Irina E. Yamskikh… Differentiation of South Siberian Populations of Corydalis bracteata Sensu Lato…

Таблица 1. Количество нанесенных на карту образцов C. bracteata s. l. из гербарных коллекций

Table 1. The number of mapped specimens of C. bracteata s. l. from herbarium collections

Гербарий, город Акроним
Количество 
нанесенных 

точек на карту
Гербарий Южно-Сибирского ботанического сада Алтайского 
государственного университета, г. Барнаул ALTB 43

Гербарий им. проф. В. И. Смирнова Иркутского госуниверситета, 
г. Иркутск IRKU 12

Гербарий Сибирского федерального университета, г. Красноярск KRSU 12
Гербарий отдела экологии и растительных ресурсов ИАЭ СО РАН, 
г. Кемерово KUZ 27

Гербарий им. Д. П. Сырейщикова Московского государственного 
университета, г. Москва MW 41

Гербарий высших растений, лишайников и грибов им. проф. 
М. Г. Попова Центрального сибирского ботанического сада СО РАН, 
г. Новосибирск

NS, NSK 43

Гербарий Саяно-Шушенского государственного природного 
биосферного заповедника, пос. Шушенское SSHZ 12

Гербарий Национального парка «Красноярские столбы», г. Красноярск STOLBY 1
Гербарий проф. П. Н. Крылова Томского государственного 
университета, г. Томск TK 8

Таблица 2. Праймеры и их последовательности, используемые для секвенирования участков ДНК видов 
рода Corydalis

Table 2. Primers and their sequences used for DNA sequencing of species of the genus Corydalis

Участок Пары  
праймеров Последовательность 5ʹ–3 ,́ (длина) Источник

atpB‑rbcL
atpBF AGTAGTAGGATTGATTCTCA, (20) Miikeda et al., 

2006rbcLR CAACACTTGCTTTAGTCTCT, (20)

rpoB‑trnC
rpoBF CCTTGATCAATGAACCTACAAAATC, (25) Miikeda et al., 

2006trnCR ATTTGCAGTCCTCTGCCTTAC, (21)

rpl14-rps8-
infA‑rpl36

rpL14 AAGGAAATCCAAAAGGAACTCG, (22) Shaw et al., 
2007rpL36 GGRTTGGAACAAATTACTATAATTCG, (26)

trnS‑trnG‑trnG
trnS (GCU) AACTCGTACAACGGATTAGCAATC, (24) Shaw et al., 

2007trnG (UUC) GAATCGAACCCGCATCGTTAG, (21)

HS-Taq ПЦР-Color (2×); 21 мкл ddH2O; 2 мкл 
ДНК (200–400 нг/мкл); 1 мкл 10 mM прямого 
праймера; 1 мкл 10 mM обратного праймера. 
Программа амплификации: 95 ºC (5 мин); 35 
циклов: 95 ºС (20 с), 53 ºС (30 с), 72 ºС (30 с); 
72 ºС (7 мин). Определение нуклеотидных по-
следовательностей проводили методом Сэн-

гера на секвенаторе Honor 1616 (лаборатория 
геномных исследований и  биотехнологии 
ФИЦ КНЦ СО РАН). Электроферограммы 
были проанализированы с  помощью про-
граммы Chromas (Technelysium, 2024).

Изначально нами целенаправленно 
не производилось деления популяций на от-
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дельные виды в целях определения видоспе-
цифичных морфологических и генетических 
маркеров. Рассматривалась единая груп-
па 14 популяций C.  bracteata s.  l. (табл.  3). 
Для морфологического анализа измерялось 

не менее 30 особей. Генетический полимор-
физм хохлаток изучен на  примере 10 попу-
ляций, произрастающих на  северных отро-
гах Алтая (БЕЛ), в  северо-западной части 
(КЕМ) и  на  восточном макросклоне (КОМ) 

Таблица 3. Характеристика мест произрастания популяций C. bracteata s. l.

Table 3. Characteristics of the growth sites of C. bracteata s. l. populations

Обозначение Место Название сообщества, ассоциация Координаты

Алтайский край

БЕЛ Смоленский район, 
окр.г. Белокуриха

Смешанный лес разнотравно-
орляковый

51°54'59.0"
84°57'38.2"

Кемеровская область

КЕМ Кемеровский район, 
окр.г. Кемерово

Пихтово-осиновый лес разнотравно-
папоротниковый

55°28'13.3"
86°14'06.1"

Республика Хакасия

КОМ Ширинский район, окр. пос. 
Коммунар

Кедрово-пихтовое редколесье 54°20'50.8"
89°17'35.1"

Красноярский край

ШБ
Шушенский район, Национальный 
парк «Шушенский бор», экотропа 
на г. Борус

Смешанный темнохвойный лес 
с примесью березы 52°48'59.5"

91°28'26.2"

ВС1
Емельяновский район, окр.с. 
Зеледеево

Пихтарник с примесью березы 
и осины разнотравно-анемоново-
папоротниковый

56°11'17.3"
91°54'58.4"

ВС2 Емельяновский район, окр.с. 
Известковый

Березово-пихтовый лес 
разнотравно-крупнотравный

55°59'55.9"
92°06'22.1"

ВС3
Окр.г. Красноярск, пойма руч. 
Лалетина

Осиново-березовый лес 
папоротнико-высокотравно-
разнотравный

55°57'39.1"
92°44'52.7"

ВС4
Емельяновский район, окр.д. 
Крутая

Смешанный сосново-елово-
березовый лес осочково-
разнотравный

56°15'32.6"
92°27'07.8"

ВС5 Емельяновский район, окр.с. 
Арейское

Сосново-березовый лес 
разнотравный

56°04'54.1"
92°27'40.4"

ЗС1 Ермаковский район, окр.п. 
Танзыбей, хр. Веховой

Черневой осинник крупнотравно-
широкотравно-папоротниковый

53°10'37.0"
92°53'54.4"

ЗС2 Ермаковский район, пойма Аллеева 
ключа

Пойменный черневой ивняк 
широкотравно-папоротниковый

53°04'8.31"
93°07'1.43"

ЗС3
Ермаковский район, окрестности 
смотровой площадки природного 
парка «Ергаки»

Субальпийское пихтовое редколесье 52°52'31.5"
93°15'36.3"

ЗС4
Ермаковский район, кордон 
Таловка природного парка 
«Ергаки»

Лиственично-березовый лес 
осочково-разнотравный 52°20'53.2"

93°10'24.7"

Иркутская область

ХД Слюдянский район, 10 км от д. 
Выдрино, пойма реки Снежная

Тополево-березовый лес 
широкотравно-страусниковый

51°23'56.1"
104°38'51.3"
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Кузнецкого Алатау, северо-западной части 
Восточного Саяна (ВС4–ВС5), западной 
(ШБ) и  северо-восточной части Западного 
Саяна (ЗС1–ЗС4). Для сравнения также было 
использовано 5 образцов C. subjenisseensis 
E. M.  Antipova  – ​хохлатки приенисейской 
(CS), произрастающей на  территории Вос-
точного Саяна (Новоселовский район Крас-
ноярского края).

Для проведения популяционных ис-
следований были собраны листовые пла-
стинки 10 образцов растений из  каждой 
популяции. Выделение ДНК проводилось 
с  помощью набора DiamondDNATM (ООО 
«Научно-производственная фирма «Алтай-
биотех»). Предварительно на 2 образцах ДНК 
было протестировано 10 iPBS праймеров. 
В  популяционном анализе использовались 
праймеры, дающие наибольшее количество 
фрагментов (табл. 4) (Kalendar et al., 2010).

Амплификацию проводили в 20 мкл ре-
акционной смеси, включающей реактивы «на-
бора для проведения ПЦР с HS-Taq (+MgCl2)» 
(ООО «Биолабмикс», Новосибирск): 4 мкл «5х 
ПЦР‑буфер (+MgCl2)»; 4,5 мкл ddH2O; 1,5 мкл 
MgCl2 (50мМ); 0,4 мкл 50х смеси dNTP (10mM 
каждого); 2 мкл ДНК (200–400 нг/мкл) и 2 мкл 
(10 мМ) праймера. Конечная концентрация 
MgCl2 в смеси составляла 7,5 mM. Програм-
ма амплификации: 95 °C (5 мин); 13 циклов: 

95 °C (20 с), 55 °C (45 с, понижение темпера-
туры на 0,7 °C в каждом последующем цикле), 
72 °C (90 с); 25 циклов: 95 °C (20 с), 44 °C (30 
с), 72 °C (90 с); 72 °C (7 мин).

Разделение продуктов амплификации 
производилось в  1,3  % агарозном геле с  до-
бавлением бромистого этидия (в  конечной 
концентрации 1 мкг/мл) в  горизонтальной 
электрофорезной камере в 1-кратном ТАЕ‑бу-
фере при 180V. Визуализацию продуктов ам-
плификации проводили в  УФ‑свете с  помо-
щью системы гель-документирования Gel Doc 
XR (Bio-Rad, USA). Электрофореграммы ана-
лизировали с  помощью программы Quantity 
One 1-D Analysis Software (https://www.bio-
rad.com).

Обработку результатов анализа проводи-
ли с помощью программы Popgene version 1.32 
(Yeh, Yang, 1999). Определяли: процент поли-
морфных локусов (P), генетическое разноо-
бразие Нея (Iо), информационный индекс Шен-
нона (He), генетические дистанции Нея (D) 
(Nei, 1972), коэффициент пoдраздeлeннoсти 
пoпуляций (Gst). Дендрограмму сходства по-
пуляций строили при помощи компьютерной 
программы TFPGA version 1.3 (Miller, 1997) 
невзвешенным парно-групповым методом 
(UPGMA – ​unweighted pair-group method using 
arithmetic average) со  значением бутстрепа 
5000.

Таблица 4. Праймеры и  их последовательности, используемые для генетического исследования 
популяций C. bracteata s. l. iPBS методом

Table 4. Primers and their sequences used for the genetic study of populations of C. bracteata s. l. by the iPBS 
method

Праймер Последовательность 5ʹ–3 ,́ (длина)

iPBS 2074 GCTCTGATACCA, (12)
iPBS 2232 AGAGAGGCTCGGATACCA, (18)
iPBS 2386 CTGATCAACCCA, (12)
iPBS 2382 TGTTGGCTTCCA, (12)
iPBS 2385 CCATTGGGTCCA, (12)
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Для оценки генетической структуры 
популяций на  основе данных iPBS анализа 
также был использован байесовский подход 
(MCMC: Марковская цепь Монте-Карло), ре-
ализованный в  программном обеспечении 
STRUCTURE версии 2.3.4. Использовалось 
длительное выгорание (Burn-In) 250 000 
и MCMC 750 000 циклов. При проведении не-
скольких прогонов результаты были равно-
значными, что говорит о  стабильности ре-
зультатов. Наиболее вероятное количество 
кластеров оценивалось с  помощью ориги-
нального метода (Pritchard et al., 2000) и ста-
тистики ΔK (Evanno et al., 2005). Количество 
возможных кластеров (K) проверялось от  1 
до 15. Для визуализации результатов была ис-
пользована веб-программа Structure Selector 
(https://structureselector.com).

Результаты

При описании новых видов C. bombylina 
и  C. talpina было акцентировано внимание 
на  образовании дополнительного клубенька 

в  пазухе чешуевидного листа, отличающего 
эти виды от C. bracteata. На первом этапе был 
проведен анализ распространения желтоц-
ветковых клубневых хохлаток в горах Южной 
Сибири по материалам, взятым из гербарных 
коллекций. Было выявлено, что растения, 
имеющие дополнительный клубенёк, имеют 
ареал, отличный от  бесклубеньковых расте-
ний: первые встречаются восточнее р. Енисей 
(вплоть до  Байкала), в  то  время как бесклу-
беньковые распространены от Алтая до Ени-
сея (рис. 2).

На  втором этапе были секвениро-
ваны участки хпДНК типовых образцов 
C.  bombylina и  C. talpina, а  также образца 
C.  bracteata, произрастающего в  окрестно-
стях г.  Белокуриха. Общая длина последо-
вательностей составила 2364 нуклеотида. 
В  качестве референсного образца использо-
вана последовательность C. solida (L.) Clairv. 
(GenBank BK063234). Позиции нуклеоти-
дов указаны относительно этого референса 
(табл. 5).

Рис. 2. Карта произрастания растений C. bracteata s. l., не образующих (окрашено синим) и образующих 
(красным) дополнительный клубенек в пазухе прикорневой чешуи. Построена по данным из гербарных 
коллекций

Fig. 2. A map of the vegetation range of C. bracteata s. l. plants that do not form (colored in blue) and form (in red) 
an additional nodule in the axil of the basal scales. Built according to data from herbarium collections
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В  каждой изученной последовательно-
сти были обнаружены однонуклеотидные 
полиморфизмы. Вид C. bracteata однозначно 
диагностируется по  замене цитозина на  ти-
мин в  позиции 1056 межгенного спейсера 
atpB‑rbcL. C.  bombylina отличается по  по-
ложению 129 в  последовательности гена 
rps8 (трансверсия цитозина на аденин). Наи-
большее число видоспецифичных призна-
ков отмечено для C. talpina: трансверсия гу-
анина на  тимин в  позиции 1222 межгенного 
спейсера atpB‑rbcL, замена двух нуклеоти-
дов АС на  TA в  позициях 655–656 спейсера 
rpoB‑trnC и  замена тимина на  гуанин в  по-
зиции 93 спейсера trnS‑trnG. Таким образом 
мы видим, что последовательности хпДНК 
видов C. bracteata и C. bombylina отличают-
ся двумя точечными мутациями (1 транзиция 
и  1  трансверсия), тогда как морфологически 
сходные C.  bombylina и  C.  talpina демон-
стрируют большие различия: 3  трансверсии 
и одна замена двух нуклеоидов.

На следующем этапе исследований был 
проведен морфологический анализ под-
земных органов популяций изучаемых ви-
дов. Крупные дополнительные клубеньки 
в  пазухе прикорневой чешуи обнаружены 
во всех популяциях, кроме алтайской (БЕЛ), 
кемеровской (КЕМ), хакасской (КОМ) и  за-
падносаянской (ШБ). Для данных популя-

ций характерно ортотропное расположе-
ние столона между материнским клубнем 
и  прикорневой чешуей (рис.  3), что может 
являться диагностическим признаком, как 
и  наличие/отсутствие клубенька в  пазухе 
прикорневой чешуи. Также выявлено, что 
для восточно- и  западносаянской популя-
ций ВС2 и  ЗС4 дополнительный клубенек 
образуется у 14 % и 3 % изученных особей 
соответственно, однако большинство рас-
тений имеют плагиотропный столон. Дан-
ные популяции могут быть смешанными 
или собраны в  момент начала образования 
клубенька. Полученные результаты под-
тверждают наличие географически обуслов-
ленной изменчивости по  признаку наличия 
дополнительного клубенька и  положению 
столона, что обосновывает необходимость 
дальнейшего таксономического изучения 
комплекса C.  bracteata s.  l. с  привлечением 
популяционно-генетических методов.

Популяционно-генетические исследова-
ния проводились с использованием 10 попу-
ляций. В ходе iPBS анализа выявлен 96 фраг-
мент ДНК, процент полиморфизма которых 
суммарно составляет 94 %. Число амплифи-
цированных фрагментов ДНК, в зависимости 
от  праймера, варьировало от  17 (iPBS  2382) 
до  21 (iPBS  2386). Максимальный уровень 
полиморфизма ДНК зафиксирован при ис-

Таблица 5. Вариабельность последовательностей хпДНК типовых образцов видов C.  bombylina 
и C. talpina, а также С. bracteata из окрестностей г. Белокуриха

Table 5. Variability of cpDNA sequences of type specimens of the species C. bombylina and C. talpina, as well 
as C. bracteata from the vicinity of Belokurikha

Участок atpB‑rbcL rpoB‑trnC rps8 trnS‑trnG

Положение относительно BK063234  
C. solida 1056 1222 655–656 129 93
C. bombylina C G AC A T
C. bracteata T G AC C T
C. talpina C T TA C G
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пользовании праймеров iPBS 2074, iPBS 2232, 
iPBS 2385, iPBS 2386 и составляет 95 %.

Уровень выявляемого внутрипопуляци-
онного генетического разнообразия средний 
(47–67  %). Показатели генетического поли-
морфизма максимальны для западносаянской 
популяции С. bracteata (ШБ, Шушенский 
район, Национальный парк «Шушенский 
бор», экотропа на г. Борус) (Р = 67 %; He = 0,23; 
Io = 0,35). Минимальные значения отмечены 
для западносаянской ЗС4 (Ермаковский рай-
он, кордон Таловка природного парка «Ерга-
ки») (Р = 47 %; He = 0,15; Io = 0,22) (табл. 6, 7).

Общий кoэффициeнт пoдраздeлeннoсти 
популяций (Gst) сoставляeт 0,3626. Со-
гласно данному показателю, на  дoлю 
мeжпoпуляциoннoгo разнooбразия прихo
дится 36  %, а  изучeнныe пoпуляции 
дeмoнстрируют очень высoкую стeпeнь 
диффeрeнциации по классификации С. Райта 
(Wright, 1943), характерную для отдельных 
видов.

На дендрограмме, построенной на осно-
ве iPBS маркеров, достоверно обособляют-
ся бесклубеньковые популяции, относимые 
нами далее к C. bracteata (БЕЛ, КЕМ, КОМ, 

ШБ) с бутстреп-поддержкой – ​91 % (рис.  4). 
Внутри группы C. bracteata достоверное объ-
единение демонстрируют западносибирские 
популяции (БЕЛ, КЕМ, КОМ), а  обособлен-
ное положение занимает западносаянская ШБ 
(хр. Борус).

В  группе популяций с  дополнительным 
клубеньком не  происходит четкого разделе-
ния на  кластеры. Генетически близкими яв-
ляются красноярские популяции ВС4 и ВС5, 
а остальные демонстрируют высокую гетеро-
генность, о  чем свидетельствуют невысокие 
значения бутстреп-поддержки узлов. Однако 
популяция ЗС4, произрастающая на  кордо-
не Таловка природного парка «Ергаки», от-
деляется от  группы клубеньковых популя-
ций и,  вероятно, может относиться к  виду 
C. bombylina.

При анализе генетических дистанций 
Нея также отмечается разделение на  две 
группы, генетические расстояния между 
которыми изменяются от 0,13 до 0,26. Вну-
три группы популяций БЕЛ, КЕМ, КОМ, 
ШБ, не  имеющих дополнительного клу-
бенька, значения генетических дистанций 
варьируют от 0,10 до 0,17, а внутри группы 

Рис. 3. Сравнительная характеристика популяций комплекса C. bracteata s. l.

Fig. 3. Comparative characteristics of populations of the C. bracteata s. l. complex
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Таблица 6. Сравнительная характеристика фрагментов ДНК популяций комплекса С. bracteata s.  l. 
на основе iPBS анализа

Table 6. Comparative characteristics of DNA fragments from populations of the C. bracteata s. l. complex based 
on iPBS analysis

iPBS‑ 
праймеры

Число полиморфных фрагментов ДНК, процент Общее число 
фрагментов

БЕЛ КЕМ КОМ ШБ ВС4 ВС5 ЗС1 ЗС2 ЗС3 ЗС4 ∑ Полимор
фных

iPBS 2074 8
42 %

10
53 %

12
63 %

14
74 %

12
63 %

11
58 %

9
47 %

10
53 %

7
37 %

10
53 % 19 18

95 %

iPBS 2232 10
53 %

12
63 %

13
68 %

13
68 %

12
63 %

11
58 %

12
63 %

11
58 %

12
63 %

12
63 % 19 18

95 %

iPBS 2382 8
47 %

9
53 %

6
35 %

12
71 %

8
47 %

5
29 %

8
47 %

8
47 %

9
53 %

5
29 % 17 15

88 %

iPBS 2385 11
55 %

11
55 %

8
40 %

14
70 %

7
35 %

6
30 %

9
45 %

9
45 %

10
50 %

9
45 % 20 19

95 %

iPBS 2386 13
62 %

13
62 %

11
52 %

11
52 %

12
57 %

13
62 %

12
57 %

12
57 %

9
43 %

9
43 % 21 20

95 %

∑ 50
52 %

55
57 %

50
52 %

64
67 %

51
53 %

46
48 %

50
52 %

50
52 %

47
49 %

45
47 % 96 90

94 %

Таблица 7. Показатели внутрипопуляционного генетического разнообразия С. bracteata s.  l. на основе 
iPBS анализа

Table 7. Indicators of intra-population genetic diversity of C. bracteata s. l. based on iPBS analysis

He Ϭ (He) Io Ϭ (Io)

БЕЛ 0,188 0,2 0,280 0,29
КЕМ 0,191 0,19 0,290 0,28
КОМ 0,177 0,19 0,268 0,28
ШБ 0,227 0,19 0,345 0,27
ВС4 0,186 0,2 0,279 0,29
ВС5 0,181 0,21 0,268 0,3
ЗС1 0,188 0,2 0,281 0,29
ЗС2 0,191 0,2 0,285 0,29
ЗС3 0,185 0,21 0,273 0,3
ЗС4 0,145 0,18 0,224 0,26

Все популяции 0,291 0,18 0,438 0,24

Примечание: Ϭ – ​стандартное отклонение.

клубеньковых популяций от  0,06 до  0,16 
(табл.  8). Стандартное генетическое рас-
стояние исследуемых популяций с внешней 
группой  – ​C. subjenisseensis сохраняется 
на высоком уровне D = 0,31–0,42.

Аналогичные результаты получены 
и при изучении степени генетической диф-
ференциации между парами популяций 
(табл. 8). Выявлено, что значение Gst мини-
мально внутри группы западносибирских 
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популяций (БЕЛ, КЕМ, КОМ) и  примыка-
ющих к  ней популяций из  национального 
парка «Шушенский бор» (ШБ), и варьирует 
от  0,17 до  0,24. Между клубеньковыми по-
пуляциями коэффициент подразделенности 

Рис. 4. Дендрограмма сходства популяций С. bracteata s. l. на основе iPBS анализа

Fig. 4. Dendrogram of similarity of populations of C. bracteata s. l. based on iPBS analysis

Таблица 8. Стандартное генетическое расстояние М. Нея (1972) (под диагональю) и степень генетической 
дифференциации (над диагональю) между популяциями С. bracteata s.  l. и  внешней группой 
(C. subjenisseensis) на основе iPBS анализа

Table 8. Standard genetic distance of M. Ney (1972) (under the diagonal) and the degree of genetic differentiation 
(above the diagonal) between populations of C. bracteata s. l. and the outer group (C. subjenisseensis) based on 
iPBS analysis

БЕЛ КЕМ КОМ ШБ ВС4 ВС5 ЗС1 ЗС2 ЗС3 ЗС4 CS

БЕЛ 0,17 0,18 0,19 0,23 0,27 0,24 0,21 0,29 0,34 0,4
КЕМ 0,1 0,19 0,2 0,24 0,25 0,26 0,24 0,29 0,34 0,37
КОМ 0,1 0,11 0,24 0,28 0,31 0,27 0,27 0,29 0,37 0,41
ШБ 0,13 0,14 0,17 0,19 0,24 0,27 0,21 0,27 0,28 0,35
ВС4 0,15 0,15 0,19 0,13 0,12 0,19 0,15 0,2 0,26 0,39
ВС5 0,18 0,16 0,21 0,17 0,06 0,2 0,18 0,22 0,27 0,4
ЗС1 0,16 0,18 0,18 0,21 0,12 0,12 0,17 0,18 0,26 0,41
ЗС2 0,13 0,16 0,18 0,15 0,09 0,11 0,1 0,21 0,26 0,42
ЗС3 0,2 0,21 0,2 0,21 0,12 0,14 0,11 0,13 0,25 0,39
ЗС4 0,22 0,24 0,26 0,19 0,15 0,16 0,15 0,15 0,14 0,39
CS 0,37 0,32 0,39 0,34 0,36 0,37 0,41 0,42 0,36 0,31

изменяется в пределах от 0,12 до 0,27. Суще-
ственными являются различия между дву-
мя данными группами (Gst варьирует 0,19 
до  0,37). Западносаянская популяция ЗС4 
демонстрирует максимальное обособле-
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ние как от  группы популяций C.  bracteata 
(0,28–0,37), так и от остальной группы по-
пуляций с  дополнительным клубеньком 
(0,25–0,27). Следует отметить, что между 
популяцией C. subjenisseensis с сиреневыми 
цветками, взятой нами в качестве аутгруп-
пы, и желтоцветковыми хохлатками, индекс 
подразделенности имеет значения от  0,35  
до 0,42.

Анализ структуры распределения ге-
нотипов особей в  программе STRUCTURE 
выявил разделение изучаемых образцов 
на пять генетических кластеров К = 5 (delta 
K = 321). На диаграмме вероятностей отнесе-
ния каждого образца к двум кластерам про-
слеживается разделение образцов на группу 
популяций C.  bracteata (БЕЛ, КЕМ, КОМ, 
ШБ) и  комплекс клубеньковых популяций 
С. bombylina и C. talpina (рис. 5). При К = 3 
отделяется западносаянская популяция ШБ 
(Национальный парк «Шушенский бор», 
экотропа на  г.  Борус). При К  = 4 мы видим 
отделение западносаянской популяции ЗС4, 
произрастающей на  кордоне Таловка при-
родного парка «Ергаки». При делении на  5 
кластеров отмечается гетерогенность попу-
ляции ЗC2 и  сходство как с  красноярскими 
(ВС4–5), так и с  западносаянскими популя-
циями (ЗС1, ЗС3).

Обсуждение результатов

Изучение гербарного материала жел-
тоцветковых клубневых хохлаток из районов 
Южной Сибири выявило географическую за-
кономерность: для экземпляров, собранных 
в пределах от реки Енисей до озера Байкал, ха-
рактерно наличие дополнительного клубень-
ка в  пазухе прикорневой чешуи. Напротив, 
у растений, обитающих западнее Енисея, этот 
признак не  выражен. Такую  же тенденцию 
выявил морфологический анализ подземных 
органов 14 популяций, который показал, что 
отсутствие дополнительного клубенька и ор-
тотропное расположение столона характер-
но для особей популяций, произрастающих 
на  Алтае (БЕЛ), в  Кузнецком Алатау (КЕМ, 
КОМ) и  частично в  Западном Саяне (ШБ). 
Напротив, у  большинства особей западно-
саянских, восточносаянских и  байкальской 
популяций формируется дополнительный 
клубенёк, а столон имеет плагиотропное поло-
жение. Река Енисей, таким образом, выступа-
ет вероятным биогеографическим барьером, 
разделяющим две морфотипические груп-
пы. Подобные барьеры хорошо известны для 
многих видов растений и животных Сибири 
и  связаны с  историей их расселения, напри-
мер: Polypodium vulgare L. – ​P. sibiricum Sipl., 
Erythronium sibiricum Fisch. & C. A. Mey. – ​E. 

Рис. 5. Апостериорные вероятности отнесения образцов С. bracteata s. l. к генетическим кластерам на 
основе iPBS анализа

Fig. 5. A posteriori probability of assigning C. bracteata s. l. samples to genetic clusters based on iPBS analysis
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sajanense Stepanov & Stasova, Rhododendron 
ledebourii Pojark. – ​Rh. dauricum L., Euporbia 
alpina C. A.  Mey. ex Ledeb.  – ​E. jenisseensis 
Baikov. (Байков, 1996; Степанов, 2003; Степа-
нов, Стасова, 2011; Тихонова и др., 2012).

Сравнительный анализ последовательно-
стей четырёх участков хлоропластной ДНК: 
межгенных спейсеров atpB‑rbcL, rpoB‑trnC, 
rpl14-rps8-infA‑rpl36, trnS‑trnG‑trnG выявил, 
что каждый из трёх изучаемых видов обладает 
как минимум одной уникальной нуклеотид-
ной заменой, что подтверждает их генетиче-
скую обособленность. Интересно, что наибо-
лее сходными оказались последовательности 
хпДНК видов C.  bracteata и  C.  bombylina, 
которые отличаются двумя точечными мута-
циями. Значительные различия (три однону-
клеотидные и одна двунуклеотидная замены) 
отмечены для пар C.  bracteata и  C. talpina, 
C. bombylina и C. talpina, что свидетельствует 
о самостоятельности трех изучаемых видов.

iPBS анализ генетического полиморфиз-
ма популяций желтоцветковых хохлаток вы-
явил наличие в  совокупной выборке отдель-
ных видов, о  чем свидетельствует высокое 
значение коэффициента пoдраздeлeннoсти 
пoпуляций (Gst = 0,3626). Проведенный нами 
ранее ISSR анализ также показал высокий 
уровень дифференциации изучаемых попу-
ляций (Gst = 0,3758) (Рябова, Ямских, 2019; Ря-
бова и др., 2024).

Согласно нашим исследованиям, попу-
ляции без дополнительного клубенька и име-
ющие ортотропный столон соответствуют 
виду С. bracteata и  произрастают на  Алтае, 
в  Кузнецком Алатау, в  западной части За-
падного Саяна. Данные популяции образуют 
четко обособленную кладу на дендрограмме 
сходства, построенной на основе данных iPBS 
анализа, и выделяются в отдельную генетиче-
скую группу при кластеризации в программе 
STRUCTURE. Причем для западносибирских 

популяций (БЕЛ, КЕМ, КОМ) отмечается 
большее генетическое сходство. Обособлен-
ное положение в данной группе занимает по-
пуляция, произрастающая в  национальном 
парке «Шушенский бор» (ШБ). Возможно, это 
связано с  расположением данной популяции 
на границе ареалов С. bracteata и комплекса 
видов С. bombylina и C. talpina.

Популяции с дополнительным клубень-
ком, определяемые нами как комплекс видов 
С. bombylina и  С. talpina, представляют со-
бой более гетерогенную группу. У  особей 
данной группы, как правило, присутствует 
дополнительный клубенек в пазухе прикор-
невой чешуи, а  столон расположен плагио-
тропно. В данной группе выделяется запад-
носаянская популяция ЗС4, произрастающая 
на кордоне Таловка природного парка «Ерга-
ки». Особи данной популяции часто не име-
ют дополнительного клубенька, однако их 
столон расположен горизонтально. Данная 
популяция характеризуется минимальны-
ми значениями генетической изменчивости 
и имеет максимальные генетические отличия 
как от группы С. bracteata, так и от осталь-
ных популяций с дополнительным клубень-
ком (рис. 4, 5).

Ранее проведенные нами морфологи-
ческие и  генетические (ISSR анализ) ис-
следования показали различия между ис-
следуемыми популяциями желтоцветковых 
хохлаток, которые соответствовали двум ви-
дам: С. bracteata и C. talpina. Было выявлено, 
что два вида отличаются друг от друга коли-
чеством цветков, количеством зубчиков при-
цветника, его формой и  размерами, длиной 
шпорца цветка, однако главным признаком 
является наличие клубенька в пазухе прикор-
невого листа. Можно предположить, что от-
личающаяся морфологически и  генетически 
от  группы клубневых хохлаток популяция 
ЗС4 относится к  виду С. bombylina, однако 
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для утверждения этого факта требуются до-
полнительные исследования.

Заключение

Представленные результаты подтверж-
дают существование двух глобальных мор-
фологически различимых групп популяций 
желтоцветковых клубневых хохлаток, про-
израстающих в  горах Южной Сибири. Попу-
ляции западнее р. Енисей отличаются отсут-
ствием дополнительного клубенька в  пазухе 
прикорневой чешуи и  ортотропным столо-
ном; восточнее Енисея – ​наличием клубенька 
и плагиотропным столоном.

Сравнительный анализ последователь-
ностей хлоропластной ДНК С. bracteata, 
С. bombylina и  C. talpina выявил уникальные 
одно- и двунуклеотидные замены, что свиде-
тельствует о  самостоятельности трех изуча-

емых видов. Полученные данные могут быть 
использованы для разработки молекулярных 
маркеров для идентификации этих видов, 
в том числе при анализе гербарного материала 
C. bracteata s. l.

Популяционно-генетический анализ с ис-
пользованием iPBS маркеров показал досто-
верное разделение совокупности исследуемых 
популяций на  две группы, соответствующие 
двум морфологическим типам по наличию/от-
сутствию дополнительного клубенька. Группа 
клубеньковых популяций является гетероген-
ной и требует более детального морфологиче-
ского и генетического исследования с привле-
чением дополнительных популяций и ядерных 
маркеров. Результаты iPBS анализа согласуют-
ся с данными, полученными при использова-
нии ISSR метода, и рекомендуются для подоб-
ного рода исследований.
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Abstract. This study investigates the effects of a high sodium chloride concentration (150 mM) on growth 
and physiological responses of Lolium perenne L. under controlled vegetation conditions. Given the increasing 
soil salinity in urbanized areas due to anthropogenic impact, we evaluated the potential of this species 
for use in green infrastructure in salt-affected environments. It was found that salinisation significantly 
inhibited shoot and root biomass accumulation. However, leaf chlorophyll content in experimental plants 
was maintained at the control level and the number of stomata on the lower leaf epidermis increased, thereby 
ensuring a sufficient level of photosynthesis. Additionally, a reduction in stomatal aperture diameter and a 
decrease in transpiration rate, along with an increased ratio of root fresh biomass to shoot fresh biomass, 
contributed to the maintenance of leaf tissue water content. Importantly, the ornamental quality of the 
aboveground part of the plants was not affected by salinisation. It is concluded that L. perenne is a highly 
salt-tolerant species and a promising candidate for landscaping in urban areas with elevated soil salinity, 
including northern regions where de-icing salt use is prevalent.
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Влияние хлоридного засоления  
на растения Lolium perenne L.

К. Б. Таскина, Н. М. Казнина
Институт биологии – ​обособленное подразделение  

Федерального государственного бюджетного учреждения науки  
Федерального исследовательского центра  

«Карельский научный центр Российской академии наук» 
Российская Федерация, Петрозаводск

Аннотация. В условиях вегетационного опыта изучено влияние высокой концентрации (150 мМ) 
хлорида натрия на продуктивность и некоторые физиологические процессы и показатели у Lolium 
perenne L. с целью выявления возможности использования растений этого вида в озеленении 
урбанизированных территорий, которые вследствие антропогенного воздействия характеризуются 
повышенным содержанием солей в почве. Установлено, что при указанном уровне засоления 
у L. perenne тормозился рост и снижалось накопление биомассы подземных и надземных органов. 
Вместе с тем в листьях опытных растений на уровне контроля поддерживалось содержание 
хлорофиллов, возрастало количество устьиц на нижнем эпидермисе листа, что обеспечивало 
необходимый уровень фотосинтеза. Помимо этого, уменьшение диаметра устьичной щели 
и замедление интенсивности транспирации, а также увеличение соотношения сырой биомассы 
корня к сырой биомассе побега способствовало сохранению оводненности тканей листьев. 
При этом не изменялась декоративность надземной части растений. Сделан вывод о высокой 
солеустойчивости L. perenne и перспективности использования этого вида в озеленении городов 
с высоким уровнем засоления почв, в том числе в северных регионах.

Ключевые слова: Lolium perenne L., засоление почв, хлорид натрия, рост, продуктивность, 
фотосинтетический аппарат, водный обмен.
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Введение

Засоление почв считается одной из наибо-
лее важных экологических проблем урбанизи-
рованных территорий. Основными причинами 
повышения количества соли в почве являются 
гидротехнические мероприятия, строитель-
ство и эксплуатация дорог, загрязнение раз-

личными поллютантами, а также применение 
антигололедных реагентов, в составе которых 
преобладают хлориды натрия (Артамонова 
и др., 2010). Значительная часть этих реагентов 
весной оказывается в почвах придорожных 
территорий и городских газонов, что приво-
дит к увеличению концентрации соли и, как 
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следствие, нарушению растительного покрова 
(Романова, 2021), а в некоторых случаях и к пол-
ному его уничтожению. В северных регионах 
засоление почв усугубляется неблагоприят-
ными климатическими условиями, например 
частыми понижениями температур, нередко 
носящими затяжной характер даже в период 
активной вегетации, что тормозит рост и раз-
витие растений в этих широтах. Вследствие 
этого успешное озеленение урбанизирован-
ных территорий на Севере является еще более 
сложной задачей.

Многолетние злаки часто используются 
в озеленении городов. Среди них такие виды, 
как Phleum pretense L. (Soliman et al., 2018), 
Festuca rubra L. (Borowski, 2008), Bromopsis 
inermis Leyss. (Baranovski et al., 2020) и др. Это 
связано с практически повсеместным распро-
странением злаков, их высокой ценотической 
активностью, повышенной устойчивостью 
к различным неблагоприятным факторам внеш-
ней среды, а также большой декоративностью 
(Лайдинен и др., 2021; Kozłowska et al., 2021; 
Dąbrowski et al., 2023).

Lolium perenne L. (плевел многолетний), 
известный также как английский райграс 
или пастбищный райграс, широко использу-
ется в  ландшафтном дизайне. Способность 
этого вида к кущению и формированию дер-
нины позволяет ему успешно осваивать на-
рушенные территории (Kozłowska et al., 2021; 
Dąbrowski et al., 2023). Известна также его 
устойчивость к низким температурам (Aiken 
et al., 2007; Faulkner, 2015). Более того, сре-
ди многолетних злаков L. perenne считается 
более устойчивым к  засолению, чем, напри-
мер, Dactylis glomerata L. (Ashraf et al., 1986), 
F. rubra L. (Borowski, 2008), Poa pratensis L. 
(Borawska-Jarmułowicz et al., 2017) или P. 
pratense L. (Soliman et al., 2018). В  частно-
сти, выявлено, что растения этого вида спо-
собны расти на  почвах с  уровнем засоления 

80 мМ NaCl (Wrochna et al., 2010; Nizam, 2011; 
Borawska-Jarmułowicz et al., 2017). Тем не ме-
нее в  настоящее время L. perenne довольно 
редко используется в  озеленении урбанизи-
рованных территорий северных регионов 
с  повышенным содержанием солей в  почве, 
несмотря на его высокую декоративность, что 
отчасти связано с  недостаточной изученно-
стью солеустойчивости этого вида многолет-
них злаков.

Исходя из  вышеизложенного, целью на-
стоящего исследования явилось изучение 
влияния высокой концентрации хлорида на-
трия на  продуктивность и  ряд физиологиче-
ских показателей и процессов, ее обеспечива-
ющих, у растений L. perenne.

Материалы и методы

Семена плевела многолетнего (L. perenne) 
были собраны в окрестностях г. Петрозавод-
ска (61.748643 с.ш., 34.347732 в.д.). Прора-
щивание семян проводили в  чашках Петри 
на фильтровальной бумаге в темноте при тем-
пературе воздуха 23 °C в течение 7 сут. Затем 
проростки переносили в сосуды с песком (V= 
0,8 л), в которые предварительно был добав-
лен питательный раствор Хогланда-Арнона 
без добавления соли (контроль) или с добав-
лением 150 мМ NaCl (опыт). Далее растения 
выращивали в  течение 25 суток в  условиях 
вегетационного опыта до  достижения ими 
фазы кущения.

О  влиянии засоления на  рост расте-
ний судили по  изменению (по  отношению 
к контролю) длины наиболее развитого кор-
ня, высоты главного побега, сырой и  сухой 
биомассы подземных и  надземных органов, 
площади четырех листьев, полностью за-
кончивших рост. Состояние фотосинтетиче-
ского аппарата (ФСА) оценивали по суммар-
ному содержанию хлорофиллов и  скорости 
фотосинтеза. Помимо этого, измеряли ко-
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личество устьиц на нижнем эпидермисе ли-
ста и  определяли диаметр устьичной щели. 
О водном обмене растений судили на осно-
вании устьичной проводимости и интенсив-
ности транспирации, а  также оводненности 
тканей побега.

Для определения сырой биомассы кор-
ни растений отмывали от  песка, отделяли 
их от надземной части и взвешивали. Сухую 
биомассу корней и  побегов определяли по-
сле высушивания при 105 °C до постоянного 
веса. Площадь листовой пластинки рассчи-
тывали по  формуле S= 2/3ld, где l  – ​длина, 
d  – ​ширина листа (Аникеев, Кутузов, 1961). 
Суммарное содержание хлорофиллов оце-
нивали с помощью измерителя уровня хло-
рофилла SPAD  502 Plus («Konica Minolta», 
Япония) и  выражали в  условных единицах 
SPAD. Интенсивность фотосинтеза, транс-
пирации и устьичную проводимость измеря-
ли с  помощью установки для исследований 
CO2-газообмена и водяных паров HCM‑1000 
(Walz, Германия), соединенной с  листовой 
камерой. Подсчет числа устьиц на  абакси-
альной стороне листа, а  также измерение 
диаметра устьичной щели осуществляли ме-
тодом отпечатков (реплик) с  использовани-
ем светового микроскопа Микмед 2 (Ломо, 
Россия) и  окуляр-микрометра (Третьяков, 
1990). Оводненность тканей корня и  побега 
(ОВ) рассчитывали по формуле: ОВ = [(сырая 
биомасса  – ​сухая биомасса)/сырая биомас-
са]·100 %.

Биологическая повторность в  пределах 
каждого варианта опыта составляла для раз-
ных показателей от  6 до  12 растений. Весь 
опыт повторяли дважды. В  таблицах при-
ведены средние значения и  их стандартные 
ошибки. Достоверность различий между 
контролем и опытом оценивали с помощью t-
критерия Стьюдента при уровне значимости 
р<0,05.

Результаты и их обсуждение

Проведенные исследования показа-
ли, что хлорид натрия в  концентрации 
150 мМ приводил к замедлению роста расте-
ний L. perenne (табл. 1). При этом рост корня 
тормозился в большей степени, чем рост по-
бега. Так, длина корня у  опытных растений 
оказалась на  54  % меньше, чем в  контроле, 
а  высота побега  – ​на  40  %. Уменьшение ро-
стовых показателей у  многолетних злаков 
при засолении отмечалось ранее и  другими 
исследователями. Например, длина корней 
у F. rubra L. и Puccinellia maritima (Huds.) Parl. 
в присутствии 100 мМ NaCl оказалась в 2 раза 
меньше, чем у растений в отсутствие засоле-
ния (Wang et al., 2021). У F. glauca Vill. та же 
концентрация соли привела к  уменьшению 
на 30 % по отношению к контролю высоты по-
бега (Xing et al., 2021), а у Sorghastrum nutans 
(L.) Nash. заметное торможение роста побе-
га наблюдалось при 170 мМ NaCl (Henschke, 
2016). Кроме того, при концентрации хлори-
да натрия 100 мМ отмечено снижение сы-
рой и  сухой биомассы корня у  Muhlenbergia 
capillaris (Lam.) Trin (Sun, Palmer, 2018) и су-
хой массы надземных органов у  Andropogon 
ternarius Michx. и  F. glauca Vill. (Xing et 
al., 2021). Отрицательное воздействие соли 
на  рост растений связывают с  уменьшением 
водного потенциала почвенного раствора, 
что замедляет поступление воды в  клетки 
растений и  приводит к  водному дефициту 
(физиологическая засуха), а  также с  токсич-
ным действием избыточных количеств ионов 
Na+ и  Cl- (Балнокин, 2012; Zhao et al., 2021). 
Нельзя исключить и  то, что торможение ро-
ста явилось хорошо известной адаптивной ре-
акцией растений на  стрессовое воздействие. 
Более  же сильное ингибирующее действие 
хлорида натрия на рост корня по сравнению 
с побегом, возможно, связано с большим со-
держанием в  клетках ионов натрия и  хлора, 
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как было отмечено в работах других авторов 
(Jennings, 1976; Cassaniti et al., 2009; Hammami 
et al., 2022).

Важным показателем солеустойчивости 
растений является их способность накапли-
вать в  стрессовых условиях необходимый 
уровень биомассы подземных и  надземных 
органов, что является результатом актив-
ности целого комплекса физиологических 
процессов. В  наших опытах в  условиях за-
соления у L. perenne значительно снижались 
(по отношению к контролю) и сырая, и сухая 
биомасса подземных и  надземных органов 
(табл. 1). Однако, в отличие от линейных по-
казателей, более сильное уменьшение сырой 
биомассы было отмечено у  побега по  срав-
нению с корнем, вследствие чего у опытных 
растений отношение сырой биомассы корня 
к сырой биомассе побега оказалось на 23 % 
выше, чем у контрольных. Аналогичную ре-
акцию наблюдали также у  L. perenne сорта 
Боксер и  Стадион при более сильном засо-
лении 200 мМ (Borawska-Jarmułowicz et al., 
2017). Предполагается, что данный эффект 
может быть адаптационным и  направлен-
ным на  поддержание обеспечения клеток 
водой в  стрессовых условиях, в  том числе 

за  счет увеличения ветвления корневой си-
стемы (Julkowska et al., 2017; Dinneny, 2019; 
Zou et al., 2022). Отрицательное воздействие 
хлорида натрия на  сухую биомассу корня 
и  побега оказалось почти одинаковым, по-
этому их соотношение у опытных растений 
почти не  отличалось от  контрольных. По-
скольку величина соотношения биомассы 
донорных (надземных ассимилирующих) 
и  потребляющих пластические вещества 
(подземных) органов чрезвычайно важна для 
нормальной жизнедеятельности растений, 
сохранение этого отношения неизменным 
может считаться адаптивной реакцией рас-
тений на засоление.

В  фазу кущения у  многолетних злаков 
биомасса побега в  значительной степени за-
висит от формирования листьев, которые со-
ставляют основу габитуса растения. В  ряде 
исследований отмечалось отрицательное воз-
действие хлорида натрия на размеры листьев 
у многолетних злаков. Так, уменьшение раз-
меров листовой пластинки было отмечено 
у Chasmanthium latifolium (Michx.) H. O. Yates 
(Sun, Palmer, 2018) при концентрации соли 
50, у  F. glauca Vill.  – ​при 100 мМ (Xing et 
al., 2021), а у Sporobolusal terniflorus (Loisel.) 

Таблица 1. Влияние хлорида натрия на показатели роста растений Lolium perenne L.

Table 1. Effect of sodium chloride on plant growth parameters of Lolium perenne L.

Показатель Контроль Опыт % к контролю

Длина корня, см 19,62±0,87a 9,01±0,52b 46
Высота побега, см 47,90±2,08a 28,54±1,17b 60
Сырая биомасса корня, г 0,550±0,044a 0,138±0,015b 25
Сырая биомасса побега, г 1,456±0,133a 0,289±0,031b 20
Сухая биомасса корня, г 0,079±0,008a 0,014±0,001b 18
Сухая биомасса побега, г 0,217±0,029a 0,038±0,004b 17
Сырая биомасса корня / сырая биомасса побега 0,388±0,020b 0,476±0,023a 123
Сухая биомасса корня / сухая биомасса побега 0,410±0,031a 0,378±0,028а 92

Примечание: здесь и далее в табл. 2–3 представлены средние значения и их ошибки; разные латинские буквы означают 
достоверные различия между контрольным и опытным вариантами при p ˂ 0,05.
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P. M. Peterson & Saarela – ​при 200 мМ (Ma et 
al., 2011). У  L. perenne под действием NaCl 
в  концентрации 150 мМ уменьшалась пло-
щадь всех четырех изученных нами листьев 
(табл.  2). При этом площадь первого листа 
у  растений опытного варианта была в  1,5 
раза меньше, чем в  контроле, а  остальных 
листьев  – ​почти в  3 раза. Более слабый от-
рицательный эффект засоления на  размеры 
первого листа, очевидно, связан с  тем, что 
процессы деления и растяжения клеток в нем 
начались до воздействия соли. Предполагает-
ся, что уменьшение размеров листьев в усло-
виях засоления способствует снижению поте-
ри воды растением (Gupta, Huang, 2014). Это 
подтверждают и  наши результаты. В  част-
ности, оводненность листьев у опытных рас-
тений L. perenne сохранялась на уровне кон-
трольных растений (табл. 2).

Хорошо известно, что процесс фотосин-
теза весьма чувствителен к  стрессовым воз-
действиям (Ahmad et al., 2022; Hu et al., 2022), 
поэтому способность растений сохранять 
в  неблагоприятных условиях необходимый 
уровень ассимиляции углерода обеспечивает 
их более высокую стрессоустойчивость. При 
засолении у растений, как правило, замедля-
ется скорость фотосинтеза. Так, у ячменя хло-
рид натрия в  концентрации 100 мМ снижал 
скорость фотосинтеза на 60 % по сравнению 
с  контролем (Таскина и  др., 2023), у  пшени-

цы  – ​на  35  % (Alam et al., 2023). У  дикора-
стущего злака Setaria sphacelata (Schumach.) 
Stapf & C. E. Hubb. ex Moss скорость фотосин-
теза при 100 мМ соли снизилась на 30 % от-
носительно контроля (Purbajanti et al., 2010), 
у  солеустойчивого генотипа райграса при 
250 мМ  – ​на  63  % (Hu  et al., 2013). Причин 
ингибирующего эффекта засоления на фото-
синтез может быть несколько, в  том числе: 
частичное или полное закрытие устьиц вслед-
ствие оттока из них ионов K+ и/или повыше-
ния уровня АБК (Балнокин, 2005); накопле-
ние избыточных количеств активных форм 
кислорода (Al Hassan et al., 2017); нарушение 
в  работе фотосистем (Ermakova et al., 2024); 
снижение активности ферментов темновой 
фазы фотосинтеза (например, РУБИСКО) 
(Koyro et al., 2013). У  L. perenne повышение 
концентрации соли до 150 мМ также приво-
дило к  замедлению скорости фотосинтеза 
на 21 % (по сравнению с контролем) (табл. 3), 
что отчасти было вызвано уменьшением диа-
метра устьичной щели (табл. 3) и снижением 
устьичной проводимости (рис. 1а). При этом 
количество устьиц возрастало (табл. 3).

Отметим также, что содержание хло-
рофиллов в  листьях опытных растений со-
хранялось на  уровне контрольных (табл.  3). 
В  литературе имеются различные данные 
относительно влияния засоления на содержа-
ние зеленых пигментов. Их анализ показыва-

Таблица 2. Влияние хлорида натрия на площадь листьев Lolium perenne L. и их оводненность

Table 2. Effect of sodium chloride on leaf area and water content in Lolium perenne L.

Показатель Контроль Опыт % к контролю

Площадь 1 листа, см2 1,01±0,12a 0,68±0,08b 67
Площадь 2 листа, см2 3,80±0,61a 1,32±0,10b 35
Площадь 3 листа, см2 9,33±0,46a 3,60±0,27b 39
Площадь 4 листа, см2 11,77±0,57a 4,54±0,45b 39
Оводненность тканей листьев, % 85,99±0,81a 86,57±0,46a 101



– 251 –

Kseniya B. Taskina and Natalia M. Kaznina. Effect of Chloride Salinization on Lolium perenne L. Plants

ет, что воздействие хлорида натрия на  этот 
показатель зависит от  концентрации соли, 
длительности воздействия, а  также от  вида 
растений. Что касается многолетних злаков, 
то, например, у Muhlenbergia capillaris (Lam.) 
Trin (Sun, Palmer, 2018) и Andropogon ternaries 
Michx. (Xing et al., 2021) содержание хлоро-
филлов значительно снижалось уже при кон-
центрации соли 100 мМ. Высокий уровень 
содержания зеленых пигментов в  условиях 
засоления, обнаруженный у  L. perenne, обе-
спечивает поддержание необходимого уровня 
ассимиляции СО2 в  листьях. Частичное  же 
закрытие устьичной щели, несмотря на  уве-
личение у  опытных растений количества 
устьиц, приводило к  замедлению интенсив-
ности транспирации у  растений L. perenne 

(рис. 1б), что отчасти способствовало сохра-
нению необходимого уровня оводненности 
листьев (табл. 2).

Заключение

В  целом полученные результаты свиде-
тельствуют о высокой устойчивости L. perenne 
к засолению, что обеспечивается целым рядом 
адаптационных механизмов, действующих 
на уровне основных физиологических процес-
сов, направленных, в  частности, на  поддер-
жание активности фотосинтетического аппа-
рата и сохранение водного обмена растений. 
Так, увеличение числа устьиц при частичном 
закрытии устьичной щели, а  также поддер-
жание на  уровне контрольных растений со-
держания зеленых пигментов обеспечивало 

Таблица 3. Влияние хлорида натрия на показатели фотосинтетического аппарата растений Lolium perenne L.

Table 3. Effect of sodium chloride on photosynthetic apparatus of Lolium perenne L.

Показатель Контроль Опыт % к контролю

Скорость фотосинтеза, мкмоль/(м2·с) 7,67±0,13a 6,04±0,19b 79
Содержание хлорофиллов, у.е. SPAD 33,56±0,90a 32,98±0,74a 98
Количество устьиц, шт./мм2 414,7±16,4b 518,7±9,9a 125
Диаметр устьичной щели, мкм 7,4±0,2a 6,9±0,1b 94

Рис.  1. Влияние хлорида натрия на  устьичную проводимость (a) и  интенсивность транспирации (б) 
у растений Lolium perenne L.

Fig. 1. Effect of sodium chloride on stomatal conductance (a) and transpiration rate (b) in Lolium perenne L.
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необходимый уровень фотосинтеза; замед-
ление скорости транспирации и  увеличение 
соотношения сырой биомассы корня к сырой 
биомассе побега способствовало сохранению 
оводненности тканей листьев. Обнаруженная 
в  опытах высокая солеустойчивость этого 

вида многолетних злаков, а также его декора-
тивность позволяет говорить о  возможности 
и перспективности использования L. perenne 
в озеленении урбанизированных территорий 
с высоким уровнем засоления почв, в том чис-
ле в северных регионах.
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Abstract. At present, there are very few available studies comparing the dendroclimatic potential of 
chronologies based on multiparametric data of annual rings (tree ring width, early/late wood width, 
delta blue intensity) for the territory of Russia. Such chronologies are also rare for the study area – ​the 
treeline of the mountains of Southern Siberia. The purpose of the present study is to analyze a set of 
quantitative growth parameters (earlywood width, latewood width, and delta blue intensity) of larch trees 
(Larix sibirica Ledeb.) growing on 12 sample sites of the constructed network. The results of cluster 
and correlation analyses showed that regardless of the selected linear parameter of the annual ring, 
the analyzed network of tree-ring chronologies is divided into two similar large clusters (western and 
eastern). Thus, the existing network of millennial chronologies for the mountains of Southern Siberia 
can be combined into two regional tree-ring chronologies, which will most fully reflect the general 
signal for the study territory. Spatiotemporal analysis of positive and negative extremes of tree ring 
width (W), early (E) and late wood width (L), and delta blue intensity (∆BI) of regional chronologies for 
the western and eastern clusters allowed us to determine the dates of 2 positive (1734 and 2010) and 5 
negative (1589, 1783–1784, 1788, 1813, and 1884) extremes that occurred simultaneously in early and late 
wood and corresponded to major climatic anomalies in the study region. Negative extremes demonstrate 
that, of the major volcanic eruptions of the last millennium, which had a huge impact on the climate of 
the northern hemisphere and led to a number of catastrophic consequences, the consequences of only 
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two eruptions (Laki – ​1783 and Krakatoa – ​1883) are clearly traced in Southern Siberia.

Keywords: dendrochronology, annual ring width, earlywood width, latewood width, delta blue intensity, 
tree-ring chronology, Siberian larch (Larix sibirica Ledeb.), treeline, the mountains of Southern Siberia.
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Построение сети древесно-кольцевых хронологий  
по ранней/поздней древесине  
и дельте оптической плотности  
для верхней границы леса гор Южной Сибири

В. С. Мыглана, Н. В. Рыгаловаб,  
В. В. Баринова, И. Л. Вахнинаа, А. В. Тайника
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Российская Федерация, Красноярск 

бАлтайский государственный университет 
Российская Федерация, Барнаул

Аннотация. В настоящее время для территории России опубликовано недостаточное количество 
работ по сравнительному анализу дендроклиматического потенциала хронологий, построенных 
по мультипараметрическим данным годичных колец (ширина годичных колец, ранней/поздней 
древесины, оптическая плотность годичного кольца и др.). Для исследуемой территории – ​верхней 
границы леса гор Южной Сибири – ​такие хронологии также единичны. Целью представленного 
исследования является анализ комплекса количественных (ширина ранней, поздней древесины 
и дельта оптической плотности годичного кольца) параметров прироста лиственниц (Larix sibirica 
Ledeb.), произрастающих на 12 пробных участках формируемой сети. Результаты кластерного 
и корреляционного анализа показали, что в независимости от выбранного параметра годичного 
кольца анализируемая сеть древесно-кольцевых хронологий (ДКХ) делится на два соразмерных 
кластера (западный и восточный). Это означает, что существующую сеть тысячелетних хронологий 
для гор Южной Сибири можно объединить в две региональные ДКХ, которые будут наиболее 
полно отражать общий сигнал для исследуемой территории. Пространственно-временной анализ 
положительных и отрицательных экстремумов ширины годичного кольца (W), ширины ранней 
(E) и поздней древесины (L), дельты оптической плотности (∆BI) региональных хронологий 
по западному и восточному кластеру позволил выявить 2 положительных (1734 и 2010 гг.) и 5 
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отрицательных (1589, 1783–1784, 1788, 1813 и 1884 гг.) экстремумов, которые одновременно 
проявились в ранней и поздней древесине и являются индикатором крупных климатических 
аномалий в исследуемом регионе. Отрицательные экстремумы демонстрируют, что из крупных 
вулканических извержений последнего тысячелетия, оказавших огромное влияние на климат 
Северного полушария и повлекших ряд катастрофических последствий, в Южной Сибири четко 
прослеживаются последствия только двух извержений (Лаки – ​1783 г и Кракатау – ​1883 г.).

Ключевые слова: дендрохронология, ширина годичного кольца, ширина ранней древесины, 
ширина поздней древесины, оптическая плотность, древесно-кольцевая хронология, лиственница 
сибирская (Larix sibirica Ledeb.), верхняя граница леса, горы Южной Сибири.
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Введение

Хорошо известно, что величина приро-
ста хвойных деревьев на верхнем и северном 
пределе распространения древесной раститель-
ности в основном зависит от изменчивости 
температур летних месяцев. Наличие такой 
связи позволяет исследователям по всему 
миру реконструировать изменения призем-
ной температуры воздуха в позднем голоце-
не по древесно-кольцевым хронологиям, что 
имеет огромное практическое и теоретиче-
ское значение (Esper et al., 2002; Mann et al., 
2008; Christiansen, Ljungqvist, 2011; Wilson et 
al., 2016; Hantemirov et al., 2022 и др.). Обычно 
для выполнения дендрохронологических ис-
следований используют такой параметр, как 
ширина годичного кольца. Наличие в годичных 
кольцах хвойных деревьев четко выраженной 
дифференциации между слоем тонкостенных 
клеток с широким просветом (ранняя древе-
сина) и слоем толстостенных клеток с узким 
просветом (поздняя древесина), которые об-
разуются в течение первой и второй половины 
вегетационного периода соответственно (Fritts, 

1976), позволяет построить сеть хронологий 
по ширине этих параметров. В настоящее время 
опубликованы научные работы, указывающие 
на то, что ранняя или поздняя древесина могут 
быть более чувствительны к климату по срав-
нению с общей шириной кольца (Lebourgeois, 
2000; Cabral-Alemán et al., 2017) или вовсе 
демонстрируют существование отдельного 
климатического сигнала (Nautiyal et al., 2019). 
Отдельно стоит сказать про оптическую плот-
ность поздней древесины, которая оценива-
ется через интенсивность отражения синего 
цвета (blue intensity, BI) (McCarroll et al., 2002) 
и может быть использована как альтернатива 
максимальной плотности поздней древесины 
(McCarroll et al., 2011). При этом применение 
параметра дельты оптической плотности (ΔBI – ​
delta blue intensity), который является резуль-
татом вычитания фонового значения данного 
параметра в ранней древесине из измерений 
в поздней древесине, демонстрирует улучшение 
качества дендроклиматических реконструкций 
по сравнению с оптической плотностью дре-
весины (Björklund et al., 2014).
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На территории России хронологии по ран-
ней/поздней древесине в  наибольшей степе-
ни представлены в субарктической зоне (по-
строены под руководством Ф. Швайнгрубера 
и при непосредственном участии С. Г. Шиято-
ва и Е. А. Ваганова (данные выставлены для 
публичного доступа в  ITRDB (International 
Tree-Ring Data Bank)  – ​https://www.ncei.noaa.
gov/products/paleoclimatology/tree-ring)). Для 
территории гор Южной Сибири есть несколь-
ко хронологий по ранней/поздней древесине, 
однако участки расположены ниже темпера-
турной верхней границы леса и по этой при-
чине содержат сильный локальный сигнал. 
На  сегодняшний день по  дельте оптической 
плотности древесины в России опубликована 
работа по Крымскому полуострову (Комарова 
и др., 2023). Для заполнения существующего 
пробела нами была построена сеть из 12 хро-
нологий по ранней/поздней древесине и дель-
те оптической плотности годичного кольца. 
Анализ полученной сети даст возможность 
оценить качество хронологий и их простран-
ственную однородность, а  также провести 
работу по  выделению согласованных мини-
мумов и максимумов прироста деревьев, что 
позволит уточнить сроки проявления экстре-
мальных климатических событий (охватили 
первую/вторую половину или затронули весь 
вегетационный сезон).

Проведение такой работы приблизит нас 
к пониманию, почему в настоящее время ис-
следователи в  основном сосредоточились 
на  измерении ширины годичного кольца, 
и  насколько корректна такая позиция при-
менительно к  исследуемому нами региону. 
Обращение к  этой теме позволит показать, 
какую дополнительную информацию о  кли-
матических событиях прошлого можно по-
лучить при использовании ДКХ по  ранней/
поздней древесине и дельте оптической плот-
ности годичного кольца.

Материалы и методы

Материалом для исследования послужи-
ли керны с лиственниц (Larix sibirica Ledeb.), 
произрастающих на  верхней границе леса 
в  пределах горного пояса Южной Сибири 
(Алтай, Западный и Восточный Саяны, хреб-
ты и нагорья Тувы, горная система Забайка-
лья, рис. 1). Выбор данной породы определял-
ся тем, что лиственница хорошо представлена 
на  верхнем пределе распространения дре-
весной растительности на  всей исследуемой 
территории. Всего было заложено 12 проб-
ных участков на  высоте от  2200 до  2400  м 
над ур.м.: Ak-ha (северная часть плато Укок), 
Aktru (Северо-Чуйский хребет), Jelo (Южно-
Чуйский хребет), Mongun, Bur и  Ks (горный 
массив Монгун-Тайга), TjTor (восточная часть 
Западного Танну-Ола), Taris и Se (хребет Сен-
гилен), Kungur (хребет Улан-Тайга), IRK (Ки-
тойские гольцы), SMuy (Северо-Муйский хре-
бет). В пространственном отношении данная 
сеть ДКХ с запада на восток охватывает тер-
риторию в 1800 км, с севера на юг – ​800 км.

Для территории гор Южной Сибири есть 
несколько хронологий по  ранней/поздней 
древесине, построенные Ф.  Швайнгрубером 
(ITRDB: https://www.ncei.noaa.gov/products/
paleoclimatology/tree-ring, участки RUSS: 127, 
129, 133, 135, 136, 137, 140). Данные хроноло-
гии не анализируются в работе из-за того, что 
они заложены ниже 2200  м над ур.м. Ранее 
проведенные исследования (Taynik et al., 2016) 
показали, что такие участки, расположенные 
ниже температурной верхней границы леса, 
содержат сильный локальный сигнал.

На каждом участке возрастным буром от-
бирались керны на высоте 1,2–1,5 м с отдель-
но стоящих деревьев, не имеющих наружных 
дефектов, и  рост которых не  был осложнен 
действием внешних факторов (пучением, по-
гребением наносными материалами, отклоне-
нием ствола от вертикали, переувлажнением 
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и  т.п.). В  большинстве случаев по  каждому 
дереву была зафиксирована следующая ин-
формация: GPS‑координаты, высота и  диа-
метр ствола. Камеральная пробоподготовка 
и обработка кернов проводились в Сибирской 
дендрохронологической лаборатории.

В работе все параметры годичных колец 
были получены путем измерения цифровых 
изображений поверхности образцов (получен-
ные на сканере Epson Perfection V850 Pro или 
микроскопе AXIO zoom V16 (CARL ZEISS)). 
В программе CooRecorder проведены измере-
ния нескольких параметров: ширины ранней 
(E) / поздней (L) древесины и дельта оптиче-
ской плотности (∆BI) (Larsson, 2023). Исполь-
зование последнего показателя связано с тем, 
что в различающихся по источнику происхож-
дения выборках (например, керны, отобран-
ные на разных участках или с деревьев разных 
пород на  одном участке) определенной ярко-
сти может соответствовать разная оптическая 
плотность поздней древесины. Для решения 
этого вопроса исследователями был введен 

новый параметр – ​дельта плотности древеси-
ны (разница между оптической плотностью 
ранней и  поздней древесины), где яркость 
в ранней древесине используется как фоновый 
показатель (более детально изложено в работе 
Björklund et al., 2013). Сопоставление значений 
ΔBI с рентгеновской плотностью (MXD) про-
демонстрировало, что этот параметр (ΔBI) име-
ет высокую чувствительность к изменчивости 
климатического сигнала и высокий потенциал 
для контроля качества перекрестной датиров-
ки (Rydval et al., 2014; Kaczka et al., 2018). Оп-
тическая плотность рассчитывалась способом 
pixel в программе CooRecorder, в качестве на-
строек использовались стандартные параме-
тры (раздел Help; Larsson, 2023). Указанные 
настройки были успешно применены ранее 
для получения параметров оптической плот-
ности древесины лиственницы с верхней гра-
ницы леса Алтая (детально изложено в работе 
Мыглан и  др., 2024). Графическое представ-
ление и анализ полученных данных были вы-
полнены в программе CDendro (Larsson, 2023). 

Рис. 1. Карта расположения участков отбора образцов

Fig. 1. Map of the location of the sampling sites
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Проверка качества измерений была проведена 
посредством сочетания графической пере-
крестной датировки и кросс-корреляционного 
анализа (в  программе COFECHA (Holmes, 
1983)). В  случае обнаружения выпавших ко-
лец и  ошибок измерений повторно обраща-
лись к цифровым изображениям. Развернутая 
(детальная) информация по  пробоподготовке 
и измерению параметров годичных колец с по-
мощью классического (аналогового) и  нового 
(цифрового) методов изложена на  сайте Си-
бирской дендрохронологической лаборатории 
(https://www.sibdendro.com/).

Удаление возрастного тренда в  хроно-
логиях по  ранней/поздней древесине годич-
ных колец достигалось путем применения 
отрицательной экспоненциальной функции, 
для дельты оптической плотности древесины 
была проведена индексация прироста отно-
сительно среднего значения (все расчеты вы-
полнены в программе ARSTAN (Cook, Krusic, 
2008)). По  причине того, что все хронологии 
по ранней/поздней древесине имели высокую 
автокорреляцию первого порядка, в  работе 
использовались индексированные остаточ-
ные хронологии (res), в  которых нивелирова-
но влияние прироста предшествующего года 
на  прирост текущего. Древесно-кольцевые 
хронологии оценивались с помощью традици-
онного набора характеристик: коэффициента 
межсериальной корреляции (для индивиду-
альных серий на каждом участке), корреляции 
Пирсона и  чувствительности (характеризует 
погодичную изменчивость ширины годич-
ных колец в диапазоне от 0 до 1,0, хронологии 
со значениями коэффициента около 0,2 и выше 
обычно считаются пригодными для рекон-
струкции климата (Speer, 2010)), стандартно-
го (среднеквадратического) отклонения и EPS 
(expressed population signal, Wigley et al., 1984), 
с помощью которого выделяется период, ког-
да древесно-кольцевая хронология корректно 

отражает реакцию генеральной совокупности 
деревьев на изменения условий среды (табл. 1).

Генерализация (объединение локальных 
ДКХ в региональные) древесно-кольцевых ря-
дов проводилась на основе результатов иерар-
хического кластерного анализа. При проведе-
нии группировки индексированных res ДКХ 
использованы следующие параметры класте-
ризации: метод объединения Уарда, квадрат 
евклидовой метрики в качестве меры расстоя-
ния (в программе Statistica 12.5, https://allsoft.ru/
software/vendors/statsoft/-statistica/?srsltid=AfmB
OopnmTcneNbu7Tth3YAyQvEjVrdO9A62zPZ8n
RlcSR 8XD 4P4kiRX). Выделение положитель-
ных и  отрицательных экстремумов выполня-
лось по линейным параметрам годичных колец 
с целью выявления лет с наиболее благоприят-
ными и  неблагоприятными условиями произ-
растания древесной растительности. В качестве 
экстремумов приняты значения, выходящие 
за границы двух среднеквадратических откло-
нений от среднего. Данные о выпавших кольцах 
были взяты из программы COFECHA.

Результаты
Анализ параметров ДКХ по ширине  
ранней/поздней древесины

Измеренные индивидуальные серии 
прироста по  каждому участку были собра-
ны в хронологии и стандартизированы, всего 
было получено 12 ДКХ по  ранней и  12 ДКХ 
по  поздней древесине (табл.  1). Для всех по-
строенных хронологий средняя длина состав-
ляет 522 года (изменяется в интервале от 362 
до 628 лет), при этом значение средней длины 
индивидуальной серии прироста значительно 
меньше  – ​307  лет. Количество выпавших ко-
лец незначительно  – ​менее одного процента. 
Cредняя высота ствола составляет 9  м (наи-
большая высота отмечается на участке SMuy), 
диаметр ствола – ​0,38 м (наибольший диаметр 
на участках IRK и Ak-ha).
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Таблица 1. Параметры хронологий гор Южной Сибири

Table 1. Parameters of chronologies from the mountains of Southern Siberia

№  Участок Период,
годы N R вып. 

кольца,% AС 1 (e/l) SD (e/l) MS (e/l)

Локальные ДКХ по ранней/поздней древесине
1 Ak-ha 1483–2015 20 0,73/0,58 0,59 0,79/0,75 0,24/0,22 0,30/0,25
2 Aktru 1477–2015 12 0,70/0,60 0,93 0,74/0,72 0,26/0,25 0,32/0,28
3 Jelo 1483–2015 21 0,79/0,62 0,91 0,65/0,64 0,28/0,25 0,35/0,27
4 Bur 1656–2018 19 0,69/0,59 0,59 0,64/0,57 0,26/0,25 0,32/0,31
5 Ks 1475–2013 16 0,77/0,66 1,87 0,68/0,66 0,30/0,27 0,37/0,32
6 Mongun 1393–2021 23 0,75/0,62 1,13 0,75/0,71 0,26/0,24 0,32/0,27
7 TjTor 1453–2021 23 0,66/0,54 0,09 0,70/0,68 0,27/0,30 0,32/0,33
8 Se 1522–2013 10 0,70/0,58 1,03 0,76/0,67 0,31/0,26 0,36/0,29
9 Kungur 1416–2013 10 0,73/0,61 0,62 0,74/0,66 0,28/0,26 0,34/0,29
10 Taris 1543–2016 14 0,74/0,55 0,93 0,70/0,67 0,31/0,25 0,36/0,29
11 IRK 1566–2019 31 0,71/0,60 0,68 0,75/0,70 0,23/0,21 0,28/0,25
12 SMuy 1467–2022 21 0,57/0,41 1,17 0,63/0,67 0,27/0,21 0,34/0,23

Среднее 0,72/0,58 0,88 0,71/0,68 0,27/0,25 0,33/0,28
Региональные ДКХ по западному (WsS) и восточному (EsS) кластеру

Ранняя древесина
Общий период/ 
период EPS≥0,85

13 WsS_e 1393–2021/ 
1500–2021 111 0,68 1,01 0,72 0,23 0,29

14 EsS_e 1416–2021/ 
1520–2021 88 0,65 0,69 0,74 0,24 0,30

Поздняя древесина

15 WsS_l 1393–2021/ 
1525–2021 111 0,57 1,02 0,68 0,21 0,24

16 EsS_l 1416–2021/ 
1570–2021 88 0,53 0,67 0,68 0,21 0,24

Ширина годичного кольца

17 WsS_w 1393–2021/ 
1500–2021 111 0,69 1,01 0,74 0,22 0,27

18 EsS_w 1416–2021/ 
1470–2021 88 0,66 0,67 0,76 0,23 0,28

Дельта оптической плотности древесины

19 WsS_∆BI 1393–2021/ 
1600–2021 111 0,49 1,19 0,58 0,10 0,06

20 EsS_∆BI 1416–2021/ 
1695–2021 88 0,48 1,11 0,57 0,09 0,06

Примечание: N – ​объем выборки (число образцов); R – ​межсериальный коэффициент корреляции; вып. кольца – ​процент 
выпавших колец в выборке; AC 1 – ​среднее значение автокорреляции первого порядка для нестандартизированных 
серий; SD  – ​величина стандартного отклонения ширины ранней/поздней древесин и  MS  – ​коэффициент 
чувствительности для стандартизированных остаточных хронологий. По  ранней/поздней древесине, ширине 
годичных колец (строки 1–18) приведены параметры для остаточных ДКХ, для дельты оптической плотности – ​для 
стандартизированных ДКХ (строки 19–20).
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У хронологий по ширине ранней древеси-
ны среднее значение межсериального коэффи-
циента корреляции достаточно высокое и  со-
ставляет 0,71, при этом минимальное значение 
отмечается у ДКХ SMuy (0,57), а максималь-
ное – ​у Jelo (0,79). Среднее значение автокорре-
ляции первого порядка составляет 0,71, стан-
дартного отклонения  – ​0,27, коэффициента 
чувствительности – ​0,33, что свидетельствует 
о пригодности ДКХ по ранней древесине для 
проведения климатических реконструкций. 
По сравнению с хронологиями по ранней дре-
весине у ДКХ по ширине поздней древесины 
значения коэффициентов ниже: межсериаль-
ный коэффициент равен 0,58, автокорреляция 
первого порядка – ​0,68, стандартное отклоне-
ние  – ​0,25, коэффициент чувствительности  – ​
0,28. Тем не  менее полученные показатели 
свидетельствует о  пригодности построенных 
ДКХ по ширине поздней древесины для про-
ведения климатических реконструкций.

Существенные различия наблюдают-
ся по  такому показателю, как пригодность 
хронологии для проведения климатических 
реконструкций (период хронологии, ког-
да EPS≥0,85). У  большинства хронологий 
по  ширине ранней и  поздней древесины об-
щий период приходится на 1885–2013 гг., что 
соотносится с  периодом, выделенным при 
анализе ДКХ по  ширине годичного кольца 
(Мыглан и др., 2025). Исключения составля-
ют две хронологии по  ширине поздней дре-
весины  – ​Taris, Se, у  которых период, когда 
EPS≥0,85, существенно меньше (1975–2016 
и 1905–2013 гг. соответственно).

Кластерный анализ сети ДКХ для гор 
Южной Сибири показал, что хронологии 
по ранней и поздней древесине делятся на два 
крупных кластера (внутри которых хроноло-
гии хорошо согласуются между собой на рас-
стоянии до 500 км): западный (WsS), куда вош-
ли ДКХ Ak-ha, Aktru, Jelo, Bur, Ks, Mongun, 

и  восточный (EsS)  – ​ДКХ TjTor, Taris, Se, 
Kungur, IRK, SMuy (рис. 2). Выделяемые кла-
стеры практически идентичны между собой 
(небольшая перегруппировка наблюдается 
в  восточном подкластере, которая не  влияет 
на общий результат). Можно отметить также, 
что серии по поздней древесине группируют-
ся при несколько меньших расстояниях объ-
единения. На  общем фоне выделяется ДКХ 
SMuy, которая значительно удалена от осталь-
ной группы хронологий. Возможно, террито-
риальная удаленность приводит к  тому, что 
прирост ДКХ SMuy содержит сильный ло-
кальный сигнал (рис.  2), а  сама хронология 
принадлежит к другому кластеру. Для ответа 
на этот вопрос требуются дополнительные ис-
следования и расширение сети в этом районе. 
Результаты кластерного анализа хронологий 
ранней и поздней древесины полностью соот-
ветствуют группировке этих же ДКХ по ши-
рине годичного кольца (Мыглан и  др., 2025), 
что позволяет перейти в дальнейшем от анали-
за локальных к двум региональным (восточной 
и западной) хронологиям.

Для проверки результатов кластерно-
го анализа были рассчитаны коэффициенты 
корреляции (Пирсона) для сети ДКХ, в  том 
числе для выделенных кластеров (табл.  2). 
По  ширине ранней древесины средние зна-
чения коэффициента корреляции (Пирсона) 
между всеми ДКХ составляют 0,48. При этом 
средние значения коэффициентов корреляции 
между хронологиями западного и восточного 
кластера значительно выше – ​0,68 и 0,65 (0,51 
с  включением в  выборку ДКХ SMuy) соот-
ветственно. По  ширине поздней древесины 
средние значения коэффициента корреляции 
(Пирсона) между всеми ДКХ составляют 
0,43. При этом средние значения коэффициен-
тов корреляции западного и восточного кла-
стера выше  – ​0,66 и  0,55 (0,43 с ДКХ SMuy) 
соответственно. Низкие значения коэффици-
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Рис. 2. Результаты кластерного анализа остаточных хронологий по ширине ранней (a) и поздней древесины 
(b) за период 1885–2013 гг. (для хронологий Taris и Se по поздней древесине расчеты приведены в том 
числе для периода, где EPS<0,85)

Fig. 2. Results of cluster analysis of residual chronologies for earlywood width (a) and latewood width (b) for 
the period from 1885–2013 (for Taris and Se latewood chronologies, calculations are shown including the period 
where EPS<0.85)

ентов корреляции ДКХ SMuy с  остальными 
хронологиями подтверждают предположение 
об отличии сигнала, содержащегося в приро-
сте данной хронологии, от сигнала в основной 
сети. По этой причине она не была использо-
вана при генерализации хронологий и исклю-
чена из дальнейшего анализа. Таким образом, 
полученные результаты подтвердили кор-
ректность деления сети ДКХ на два кластера, 
которые позволили построить четыре регио-

нальные стандартизированные ДКХ (запад-
ную (WsS) и  восточную (EsS) по  обоим ли-
нейным параметрам годичного кольца). Две 
по ширине ранней древесины WsS_e (участки 
Mongun, Ks, Bur, Jelo, Aktru, Ak-ha) и EsS_e 
(участки Kungur, Se, Taris, IRK, TjTor), и две 
по ширине поздней древесины WsS_l и EsS_l 
(распределение ДКХ аналогичное для ранней 
и  поздней древесины). Как правило, генера-
лизация ДКХ помогает усилить общий сиг-
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нал, содержащийся в приросте деревьев (так 
как нивелируются локальные особенности, 
в  том числе и  орографического характера), 
результаты расчетов подтвердили эту законо-
мерность (табл. 2 и 3, столбцы 14 и 15).

Можно отметить, что для поздней дре-
весины коэффициенты корреляции Пирсона 
между локальными ДКХ и соответствующей 
им региональной хронологией в целом ниже, 
чем для ранней древесины. Это особенно вы-
ражено для хронологий восточного кластера: 
среднее значение коэффициента для восточ-
ных ДКХ с EsS_l составляет 0,78, для запад-
ных с WsS_l – ​0,84 (табл. 3).

Дельта оптической плотности  
годичного кольца

В  ходе анализа хронологий по  ширине 
ранней/поздней древесины было установле-

но, что обобщение локальных хронологий 
до региональных повышает их дендроклима-
тический потенциал. Полученный результат 
позволяет миновать стадию построения ло-
кальных ДКХ по дельте оптической плотно-
сти и сразу перейти к построению региональ-
ных хронологий по западному и восточному 
кластеру (WsS∆BI и  EsS∆BI). Характеристи-
ки хронологий по дельте оптической плотно-
сти поздней древесины приведены в табл. 1. 
Анализ параметров показал, что по  сравне-
нию с  параметром ширины годичного коль-
ца ранней/поздней древесины у ДКХ по ∆BI 
увеличилось количество выпавших годичных 
колец (это логично, так как на отдельных уз-
ких кольцах не удалось измерить оптическую 
плотность), существенно уменьшились зна-
чения межсериальной корреляции, коэффи-
циентов автокорреляции первого порядка, 

Таблица 2. Коэффициенты корреляции Пирсона между стандартизированными остаточными ДКХ 
по ранней древесине, а также генерализованными сериями для общего периода с 1885 по 2013 г.

Table 2. Pearson’s correlation coefficients between standardized residual Chronologies of earlywood as well as 
generalized series for the common period from 1885 to 2013
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15
Ak-ha 0,77 0,69 0,59 0,67 0,64 0,86 0,47
Aktru 0,77 0,74 0,61 0,68 0,6 0,82 0,43
Jelo 0,69 0,74 0,6 0,65 0,61 0,82 0,37
Bur 0,59 0,61 0,6 0,82 0,74 0,85 0,54
Ks 0,67 0,68 0,65 0,82 0,8 0,9 0,53
Mongun 0,64 0,6 0,61 0,74 0,8 0,86 0,59
TjTor 0,53 0,45 0,42 0,62 0,53 0,64 0,5 0,61 0,66 0,52 0,19 0,62 0,75
Taris 0,37 0,39 0,31 0,43 0,47 0,46 0,5 0,77 0,69 0,61 0,19 0,46 0,81
Se 0,54 0,47 0,38 0,5 0,56 0,58 0,61 0,77 0,85 0,67 0,23 0,59 0,89
Kungur 0,42 0,38 0,39 0,51 0,54 0,57 0,66 0,69 0,85 0,66 0,28 0,54 0,87
IRK 0,27 0,26 0,22 0,36 0,35 0,41 0,52 0,61 0,67 0,66 0,26 0,36 0,88
SMuy 0,1 0,12 0,07 0,13 0,09 0,2 0,19 0,19 0,23 0,28 0,26 0,13 0,27
WsS_e 0,86 0,82 0,82 0,85 0,9 0,86 0,62 0,46 0,59 0,54 0,36 0,57

Примечание: жирным шрифтом выделены значимые коэффициенты корреляции при p < 0,05; ячейки таблицы 
со значениями коэффициентов корреляции, относящиеся к отдельным кластерам – ​залиты серым.
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стандартного отклонения и  чувствительно-
сти (последнее связано со слабой изменчиво-
стью значений оптической плотности). Кроме 
того, по  сравнению с  хронологиями по  ли-
нейным параметрам годичного кольца у ДКХ 
по дельте оптической плотности уменьшился 
период, на котором хронология пригодна для 
проведения климатических реконструкций 
(EPS≥0,85, табл. 1).

Экстремумы ранней  
и поздней древесины

Кольца деревьев выступают надежным 
источником информации для установления 
экстремальных климатических событий 
в  прошлом. При этом сегодня существует 
достаточно много способов их выявления. 
В нашем случае для этого использованы сле-

дующие количественные линейные параме-
тры: ширина годичного кольца (W), ширина 
ранней (E) и  поздней древесины (L), дельта 
оптической плотности (∆BI). На исследуемой 
территории нами было всего зафиксировано 
323 положительных и  отрицательных экс-
тремума по ширине годичных колец, по ран-
ней и поздней древесине (для периода, когда 
у ДКХ EPS≥0,85, табл. 1, строки с 13 по 18). 
В  процентном отношении они распредели-
лись в  равных пропорциях: в  региональной 
ДКХ WsS из  115 экстремумов 40 пришлись 
на W, 37 – ​E и 38 – ​L; в региональной ДКХ EsS 
из 208 экстремумов 62 пришлись на W, 69 – ​E 
и 77 – ​L.

Анализ распределения экстремумов 
в  ранней и  поздней древесине показал, что 
в  ДКХ WsS  37  % положительных экстрему-

Таблица 3. Коэффициенты корреляции Пирсона между стандартизированными остаточными ДКХ 
по поздней древесине, а также генерализованными сериями для общего периода с 1885 по 2013 г.

Table 3. Pearson’s correlation coefficients between standardized residual Chronologies of latewood as well as 
generalized series for the common period from 1885 to 2013
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15
Ak-ha 0,65 0,72 0,62 0,65 0,67 0,1 0,86 0,39
Aktru 0,65 0,64 0,6 0,66 0,62 0,11 0,78 0,44
Jelo 0,72 0,64 0,62 0,66 0,62 0,07 0,84 0,4
Bur 0,62 0,6 0,62 0,72 0,72 0,14 0,84 0,49
Ks 0,65 0,66 0,66 0,72 0,76 0,06 0,87 0,48
Mongun 0,67 0,62 0,62 0,72 0,76 0,15 0,87 0,5
TjTor 0,42 0,4 0,48 0,62 0,47 0,58 0,36 0,5 0,53 0,4 0,2 0,59 0,69
Taris 0,35 0,37 0,25 0,27 0,42 0,38 0,36 0,63 0,59 0,45 0,11 0,39 0,68
Se 0,45 0,46 0,38 0,42 0,44 0,41 0,5 0,63 0,8 0,56 0,24 0,49 0,82
Kungur 0,33 0,45 0,36 0,45 0,5 0,44 0,53 0,59 0,8 0,65 0,23 0,49 0,86
IRK 0,2 0,25 0,22 0,27 0,27 0,31 0,4 0,45 0,56 0,65 0,22 0,3 0,85
SMuy 0,1 0,11 0,07 0,14 0,06 0,15 0,2 0,11 0,24 0,23 0,22 0,13 0,25
WsS_l 0,86 0,78 0,84 0,84 0,87 0,87 0,59 0,39 0,49 0,49 0,3 0,53

Примечание: жирным шрифтом выделены значимые коэффициенты корреляции при p < 0,05; ячейки таблицы 
со значениями коэффициентов корреляции, относящиеся к отдельным кластерам – ​залиты серым; у хронологий Taris 
и Se не на всей длине EPS<0,85.
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мов приходятся на раннюю, а 63 % на позд-
нюю древесину; отрицательные экстремумы 
распределяются более равномерно: 58 % слу-
чаев фиксируется в ранней и 42 % – ​в поздней 
древесине. В ДКХ EsS 39 % положительных 
экстремумов пришлось на  раннюю и  61  % 
на  позднюю древесину; отрицательные экс-
тремумы фиксируются примерно в  равной 
пропорции – ​52 % в ранней древесине и 48 % 
в  поздней. Согласно полученным данным, 
по  процентному соотношению положитель-
ных и  отрицательных экстремумов  – ​регио-
нальные хронологии сопоставимы. Просле-
живается общая тенденция  – ​образование 
положительных экстремумов на исследуемой 
территории чаще сопряжено с  благоприят-
ными условиями произрастания во  второй 
половине периода вегетации (июль-август). 
Отрицательные экстремумы могут возникать 
на протяжении всего вегетационного сезона.

В  дендрохронологических исследова-
ниях важное значение имеет процедура вы-
деления экстремумов прироста, которые 
являются индикаторами аномальных клима-
тических проявлений. В нашем случае оценка 
экстремальности вегетационного сезона была 
выполнена двумя способами: выделены экс-
тремумы по ширине годичного кольца (кото-
рая является интегральной характеристикой 
изменений внешних условий за период веге-
тации) и в ранней/поздней древесине (первая 
и вторая половина вегетационного сезона со-
ответственно). Логично предположить, что 
год с  экстремальными для произрастания 
деревьев условиями вегетационного периода 
должен проявиться в каждом из этих показа-
телей. Давайте в этом убедимся.

Рассмотрим распределение положи-
тельных экстремумов. Проведенный анализ 
ДКХ показал, что в  ДКХ WsS выявлено 10 
положительных экстремумов по W. В 5 слу-
чаях они совпадают с  экстремумами по  E 

(1920 и 2010 гг.) или по L (1574, 1781, 1904 гг.), 
а в остальных 5 случаях (1557, 1612, 1672, 1681, 
1734 гг.) экстремумы проявляются во всех па-
раметрах годичного кольца (W, E, L). В ДКХ 
EsS из 12 положительных экстремумов W – ​в 6 
случаях наблюдается совпадение с экстрему-
мами E (1535, 1640, 1729, 2000 гг.) или L (1477, 
1722 гг.), а в 5 случаях (1560, 1694, 1734, 1946, 
2010 гг.) экстремумы проявляются во всех па-
раметрах (W, E, L). При этом в одном случае 
экстремум по W (1500  г.) не нашел проявле-
ния ни в ранней, ни в поздней древесине.

Рассмотрим распределение отрицатель-
ных экстремумов. В  региональной ДКХ WsS 
было выделено 19 экстремумов по  W, кото-
рые в  12 случаях совпадают с  экстремумами 
E (1524, 1581, 1627, 1662, 1736, 1775, 1785, 1847, 
1911, 1958, 1961 гг.) и L (1533 г.). В остальных 
7 случаях (1589, 1699, 1784, 1788, 1813, 1835, 
1884 гг.) экстремумы общие для всех параме-
тров (W, E, L). В региональной ДКХ EsS вы-
явлено 15 экстремумов W, которые в 7 случаях 
совпадают с экстремумами E (1589, 1673, 1685, 
1788, 1812 гг.) и L (1495, 1553). В 7 случаях (1733, 
1746, 1783, 1813, 1854, 1867, 1884 гг.) экстрему-
мы проявляются у всех параметров (W, E, L). 
При этом выделяется отрицательный экстре-
мум W (1479 г.), который не проявляется в виде 
экстремума E или L. Сопоставление дат обра-
зования отрицательных экстремумов между 
западным и  восточным кластером показало, 
что общими (проявившими себя как минимум 
по  двум параметрам в  каждом кластере) ста-
ли экстремумы, приходящиеся на  1589, 1788, 
1813 и 1884 гг. Отдельно стоит выделить экс-
тремумы 1783 и 1784 гг. (которые поочередно 
проявились в  восточном и  западном класте-
рах). На наш взгляд, они являются последстви-
ем извержения вулкана Лаки (произошедшего 
8 июня 1783 г. и длившегося 8 месяцев).

Примечательно, что во  всех случаях, 
когда положительные и  отрицательные экс-



– 267 –

Vladimir S. Myglan, Natalia V. Rygalova… Construction of a Network of Tree-Ring Chronologies Based…

тремумы E и  L приходятся на  один год, 
в  этот  же год фиксируется экстремум по  W. 
В  то же время в  выборке присутствуют экс-
тремумы W, но при этом в эти годы прирост 
E и L не достигает экстремальных значений. 
Таким образом, результаты работы показы-
вают, что привлечение такого параметра, 
как ширина годичного кольца для выделения 
положительных/отрицательных экстрему-
мов, охвативших весь вегетационный сезон, 
не  всегда корректно. С  этой точки зрения, 
именно в  годы одновременного образования 
экстремумов в  ранней и  поздней древесине 
(E, L)  можно говорить об  экстремальности 
условий произрастания на протяжении всего 
сезона вегетации. Таким образом, проведен-
ные расчеты за общий период с 1570 по 2021 г. 
позволили выявить два положительных (1734 
и 2010 гг.) и пять отрицательных (1589, 1783–
1784, 1788, 1813 и 1884 гг.) экстремумов, кото-
рые наблюдаются в обеих региональных ДКХ 
(т.е. максимально представлены на исследуе-
мой территории).

Проведенный анализ хронологий 
по  дельте оптической плотности (∆BI) вы-
явил 14 положительных и 13 отрицательных 
экстремумов в  ДКХ WsS_∆BI и  11 положи-
тельных и  44 отрицательных экстремумов 
в  ДКХ EsS _∆BI. Из  них общими для двух 
хронологий стали по четыре положительных 
(2000, 2001, 2004, 2008  гг.) и  отрицательных 
(1785, 1788, 1813, 1884 гг.) экстремума. Отдель-
но стоит выделить экстремумы 1783 и 1784 гг. 
(которые поочередно проявились в восточном 
и западном кластерах). В этом случае экстре-
мум 1785 г. смотрится как некая кульминация 
последствий растянутого на три года клима-
тического события. Сопоставление с  датами 
экстремумов, выявленных по W, E и L, показа-
ло, что если по положительным экстремумам 
совпадений не  наблюдается, то  отрицатель-
ные экстремумы совпадают с  экстремумами 

по дельте оптической плотности в 4 случаях 
(1783–1784, 1788, 1813, 1884 гг.).

Обсуждение

Результаты исследования показали, что 
ДКХ по ранней и поздней древесине делятся 
на  кластеры, как и  при анализе ширины го-
дичного кольца (Мыглан и др., 2025). Причем 
это деление не приурочено строго к  горным 
системам, так хронологии, расположенные 
в западной части Тывы – ​на горном массиве 
Монгун-Тайга (Mongun, Ks, Bur), более тесно 
связаны не с хронологиями из других горных 
районов Тывы, а  с  ДКХ Алтая, к  которому 
массив Монгун-Тайга примыкает с  востока. 
Это указывает на  необходимость объедине-
ния в  пределах двух выделенных кластеров 
сети тысячелетних хронологий в  две регио-
нальные ДКХ, которые будут наиболее полно 
отражать общий сигнал на исследуемой тер-
ритории.

Проведенное в работе сопоставление ге-
нерализованных хронологий по  линейным 
параметрам годичного кольца (W, E, L) пока-
зало, что минимальные отличия наблюдают-
ся между хронологиями по такому параметру, 
как ширина годичного кольца, и ранней дре-
весины (межсериальный коэффициент кор-
реляции, автокорреляция первого порядка, 
стандартное отклонение и коэффициент чув-
ствительности, табл. 1). Более существенные 
различия отмечаются между ДКХ по такому 
параметру, как ширина годичного кольца, 
и поздней древесины (табл. 1). По этой причи-
не, если исходить из параметров получаемых 
хронологий, практический смысл построения 
ДКХ по  ширине ранней/поздней древесины 
отсутствует, так как технически проще сразу 
построить хронологию по ширине годичного 
кольца. Возможно, использование параметров 
E, L и ∆BI поможет в плане облегчения про-
ведения процедуры перекрестной датиров-
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ки, особенно серий прироста со значительно 
удаленных участков. Проведенный расчет 
коэффициентов корреляции показал, что ис-
пользование хронологий по  E, L и  в  этом 
отношении не  дает никаких преимуществ 
по  сравнению с  шириной годичного кольца 
(табл. 4). В этом случае лучше всего себя по-
казывает такой параметр, как дельта оптиче-
ской плотности годичного кольца. В  нашем 
случае коэффициент корреляции между за-
падным и  восточным кластером по  дельте 
оптической плотности составляет 0,85, тогда 
как по ширине – ​всего 0,56. Это означает, что 
оптическая плотность древесины, по  срав-
нению с шириной, в большей мере отражает 
именно общий климатический сигнал, что 
позволяет ей игнорировать локальные усло-
вия произрастания деревьев в пределах двух 
кластеров (900 км с запада на восток).

На  наш взгляд, создание хроноло-
гий по  ширине ранней/поздней древесины 
на  верхней границе леса в  первую очередь 
направлено на решение задачи по выявлению 
и анализу экстремальных климатических со-
бытий. В  этом отношении ширина годично-
го кольца – ​не  самый лучший параметр, так 
как не  позволяет выделять экстремальные 
события, проявившиеся в  первой/второй по-
ловине, или уверенно говорить об  экстре-

мальности условий произрастания в течение 
всего сезона вегетации. В нашем случае ана-
лиз линейных параметров ранней/поздней 
древесины позволил выявить климатические 
события, проявившиеся на протяжении всего 
вегетационного сезона в горах Южной Сиби-
ри. Так, за период с 1570 по 2021 г. было вы-
явлено два положительных (1734 и  2010  гг.) 
и пять отрицательных (1589, 1783–1784, 1788, 
1813 и  1884  гг.) экстремумов. Представляло 
научный интерес сравнить полученные ре-
зультаты с  данными об  экстремальных кли-
матических событиях в  Алтае-Саянском ре-
гионе (1589, 1601, 1647, 1662, 1699–1700, 1736, 
1783–1785, 1788–1789, 1812–1814, 1884 гг.), по-
лученными на основе анализа распределения 
нарушений клеточной структуры колец (Ба-
ринов, 2018). Проведенное сопоставление по-
казало 100 % совпадение дат отрицательных 
экстремумов. Отсутствие совпадений с поло-
жительными экстремумами закономерно, так 
как все проанализированные типы наруше-
ний годичных колец связаны с воздействием 
низких приземных температур в  период ве-
гетации. При этом особый интерес вызывает 
тот факт, что экстремумы проявились только 
в  один год, а  нарушения структуры годич-
ных колец фиксировались на протяжении не-
скольких лет подряд. Например, начавшиеся 

Таблица 4. Коэффициенты корреляции Пирсона между региональными ДКХ по ширине ранней/поздней 
древесины, годичного кольца и дельте оптической плотности для общего периода с 1885 по 1998 г.

Table 4. Pearson’s correlation coefficients between regional tree-ring chronologies of early/late wood, annual ring 
width, and delta blue intensity for the common period from 1885 to 1998

EsS_e EsS_l EsS_W EsS∆BI

WsS_e 0,57 0,42 0,56 0,28
WsS_l 0,43 0,53 0,47 0,31

WsS_W 0,56 0,46 0,56 0,29
WsS∆BI 0,35 0,33 0,34 0,85

Примечание: все коэффициенты корреляции значимые, подчеркиванием отмечены коэффициенты корреляции 
по одному параметру между западным и восточным кластерами.
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8 июня 1783 г. и длившиеся 8 месяцев извер-
жения вулканов Лаки и Гримсвотн (6 баллов 
по  шкале извержений) в  Исландии, послед-
ствия которых фиксируются по всему Север-
ному полушарию, в Алтае-Саянском регионе 
проявились в виде нарушений анатомической 
структуры годичных колец в  течение трех 
лет – ​с 1783 по 1785 г. Согласно полученным 
нами данным, в  1783  г. отрицательный экс-
тремум фиксируется в  западном кластере 
по L и в восточном кластере по E и L древеси-
не. В  следующем году экстремум проявился 
только в западном кластере (E и L). В 1785 г. 
отмечается экстремум по  ранней древесине 
в  западном кластере и  общий для двух кла-
стеров отрицательный экстремум по  дель-
те оптической плотности. То  есть, несмотря 
на мозаичность реакции отдельных деревьев, 
в регионе исследования хорошо прослежива-
ется длительность и сила извержения вулка-
на. Этот пример наглядно демонстрирует, что 
именно привлечение комплекса количествен-
ных и  качественных характеристик годич-
ного кольца может помочь при проведении 
реконструкции истории экстремальных кли-
матических событий (объективной оценки их 
масштаба и интенсивности).

Таким образом, в  представленной рабо-
те мы выделили экстремальные природно-
климатические события, охватившие весь 
вегетационный сезон, наиболее полно в двух 
проанализированных кластерах. В  дальней-
шем наиболее перспективным представля-
ется анализ экстремумов ранней и  поздней 
древесины и нарушений структуры годично-
го кольца путем привлечения инструменталь-
ных рядов метеоданных, что позволит опи-
сать климатические условия, которые сейчас 
и в прошлом приводили к образованию ано-
малий ширины ранней/поздней древесины 
и  нарушениям структуры годичного кольца 
на верхней границе леса.

Заключение

Кластерный и  корреляционный анализ 
древесно-кольцевых хронологий по  ширине 
ранней, поздней древесины, полученный для 
12 пробных участков произрастания листвен-
ницы сибирской (Larix sibirica Ledeb.) в горах 
Южной Сибири, показал, что анализируемая 
сеть хронологий делится на два соразмерных 
крупных кластера (западный и  восточный), 
внутри которых хронологии хорошо согласу-
ются между собой на расстоянии до 500 км. 
Полученные результаты позволили постро-
ить две региональные стандартизированные 
хронологии по  ширине ранней древесины 
WsS_e и EsS_e, две по ширине поздней дре-
весины WsS_l и EsS_l и две по дельте оптиче-
ской плотности древесины WsS∆BI и EsS∆BI 
для каждого кластера. В перспективе это оз-
начает, что существующую сеть тысячелет-
них хронологий для гор Южной Сибири необ-
ходимо объединить в две региональные ДКХ, 
которые наиболее полно отражают общий 
сигнал для исследуемой территории. Ана-
лиз построенных ДКХ по дельте оптической 
плотности показал, что оптическая плотность 
ранней/поздней древесины, по  сравнению 
с шириной годичного кольца, в большей мере 
отражает именно общий (предположительно, 
зональный) климатический сигнал. Это по-
зволяет ей игнорировать локальные условия 
произрастания деревьев в пределах двух кла-
стеров (900 км с запада на восток).

Пространственно-временной анализ по-
ложительных и  отрицательных экстремумов 
ширины годичного кольца (W), ширины ран-
ней (E) и  поздней древесины (L) региональ-
ных хронологий по западному и восточному 
кластеру позволил определить даты 2 поло-
жительных (1734 и  2010  гг.) и  5 отрицатель-
ных (1589, 1783–1785, 1788, 1813 и  1884  гг.) 
экстремумов, которые являются отражением 
крупных климатических аномалий в  иссле-
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дуемом регионе. Некоторые отрицательные 
экстремумы являются отражением крупных 

вулканических извержений (например, Лаки 
и Кракатау).
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Abstract. Traditional dendroclimatic methods based on retrospective analysis of tree-ring width do not 
always allow for unambiguous interpretation of the climatic signal owing to the complex interaction 
of factors during the growing season. In this regard, the integration of direct seasonal observations of 
xylogenesis with process-based models of radial tree growth represents a promising approach. This 
study aimed to compare long-term seasonal measurements of cell growth kinetics and data from the 
Vaganov-Shashkin model (VS‑model). The Scots pine (Pinus sylvestris L.) wood formation had been 
observed at two sites in the Khakass-Minusinsk Depression since 2013. During the period of dormancy, 
a stable number of cells (6.1) was observed in the cambial zone. Short-term minima in seasonal growth 
kinetics coincided with periods of climatic extremes. Long-term tree-ring width chronologies were also 
constructed and used to confirm the dominance of moisture limitation (inter-site correlation R=0.72) 
and to enable automated parameterisation of the VS‑model. The simulated chronologies aligned 
reasonably well with the observed ones (R=0.61–0.63; synchronicity Glk>64 %; root mean square error 
RMSE=0.25). The integral growth rate obtained from the fitted VS‑model (dependent on temperature, 
soil moisture, and daylength at daily resolution) matches the observed kinetics of cell numbers in the 
expansion zone in both peak timing and curve shape. The results confirm the potential of integrating 
seasonal measurements and process-based modeling for forecasting tree radial growth responses to 
climate change, and provide new avenues for improving the VS‑model.
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Интегрирование сезонных измерений  
формирования годичных колец  
с длительными древесно-кольцевыми хронологиями:  
1. Поиск адекватного подхода
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Аннотация. Традиционные дендроклиматические методы, основанные на ретроспективном анализе 
ширины годичных колец, не всегда позволяют однозначно интерпретировать климатический сигнал 
из-за сложного взаимодействия факторов в течение сезона роста. В связи с этим перспективной 
задачей является интеграция данных прямых сезонных наблюдений ксилогенеза и процессного 
моделирования радиального прироста деревьев. Целью данного исследования была апробация 
подхода, основанного на сопоставлении данных многолетних сезонных измерений кинетики 
роста клеток и модели Ваганова-Шашкина (VS‑модели). Начиная с 2013 г., на двух участках 
Хакасско-Минусинской котловины проводились наблюдения формирования древесины сосны 
обыкновенной (Pinus sylvestris L.). В период покоя наблюдалась стабильная численность клеток 
камбиальной зоны (6,1 клетки). Краткосрочные минимумы в кинетике сезонного роста совпадали 
с периодами климатических экстремумов. Также были построены длительные хронологии ширины 
годичных колец, использованные для подтверждения общности лимитирования увлажнением 
(корреляция между участками R=0,72) и для автоматизированной параметризации VS‑модели. 
Смоделированные хронологии достаточно хорошо сходятся с фактическими (R=0,61–0,63; 
синхронность Glk>64 %; среднеквадратичная ошибка RMSE=0,25). Полученная при подгонке 
VS‑модели интегральная скорость роста (зависящая от температуры, влажности почвы и длины 
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светового дня с суточным разрешением) по срокам максимумов и форме кривой сходится 
с фактически наблюдаемой кинетикой количества клеток в зоне растяжения. Полученные 
результаты подтверждают перспективность интеграции сезонных измерений и процессного 
моделирования для прогнозирования реакции радиального роста деревьев на изменения климата 
и открывают новые направления для совершенствования VS‑модели.

Ключевые слова: Pinus sylvestris, формирование древесины, сезонный рост, древесно-кольцевые 
хронологии, климатический отклик, имитационное моделирование, камбиальная активность.
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Введение

Динамика радиального прироста древес-
ных растений является высокоинформативным 
индикатором влияния на их состояние текущих 
изменений климата (Fritts, 1976; Шиятов, Вага-
нов, 1998; Briffa et al., 2001; Shishov et al., 2023). 
Однако традиционный дендроклиматический 
анализ, опирающийся на ретроспективные дан-
ные о ширине годичных колец, зачастую не по-
зволяет однозначно интерпретировать климати-
ческий сигнал из-за сложного взаимодействия 
факторов в течение сезона роста (Vaganov et al., 
2006; Rathgeber et al., 2016). Основное прямое 
и косвенное влияние климатических факторов 
на формирование годичных колец происходит 
в активный вегетационный период (Ваганов 
и др., 1985; Rossi et al., 2006). В связи с этим ак-
туальным направлением исследований являет-
ся прямое наблюдение и измерение кинетики 
радиального роста деревьев в течение сезона 
в масштабе отдельных клеток (Olano et al., 2012; 
Fonti et al., 2020; Babushkina et al., 2022). Особую 
ценность представляют многолетние ряды та-
ких наблюдений, которые до сих пор остаются 
редкими ввиду огромной трудоёмкости полевых 
и камеральных работ (Butto et al., 2020).

Параллельно с  экспериментальными ис-
следованиями интенсивно развивается направ-
ление процессного моделирования сезонного 
и  многолетнего роста древесных растений, 
в  частности изменчивости ширины и  анато-
мического строения годичных колец (Vaganov 
et al., 2006; Hartmann et al., 2017; Tumajer et 
al., 2021). Одной из  наиболее признанных 
и успешно применяемых моделей является мо-
дель Ваганова-Шашкина (VS‑модель; Vaganov 
et al., 2006; Evans et al., 2006; Anchukaitis et 
al., 2020). Она сочетает в  себе простоту ис-
пользования, возможность подгонки параме-
тров к различным условиям произрастания – ​
от аридных до мерзлотных – ​и учёт влияния 
факторов окружающей среды на рост деревьев 
с  суточным разрешением. Интеграция разно-
масштабных данных – ​многолетних хроноло-
гий и детальных сезонных наблюдений – ​че-
рез процессную модель позволяет не  только 
верифицировать модель, но  и  выявить, какие 
климатические факторы контролируют рост 
на разных этапах ксилогенеза.

Естественным шагом в  развитии этих 
двух направлений является задача инте-
грации данных прямых многолетних на-
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блюдений за  сезонным ростом с  расчетны-
ми возможностями, которые предоставляет 
VS‑модель. При этом возникают принципи-
альные проблемы и  вопросы, в  частности, 
достаточны  ли данные сезонных измерений 
кинетики формирования годичных колец 
для количественного описания их оконча-
тельной структуры и долгосрочной изменчи-
вости (Vaganov et al., 2011; Cuny et al., 2014), 
и способны ли процессные модели прироста 
на  основе климатических данных выдавать 
внутрисезонные кривые, адекватно отражаю-
щие фактическую кинетику ксилогенеза для 
многолетних наблюдений.

Данное исследование посвящено второ-
му вопросу, и с этой целью в нём проводит-
ся сравнение (1) данных прямых сезонных 
наблюдений за  кинетикой ксилогенеза со-
сны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) при 
недостатке увлажнения, (2) климатических 
особенностей рассматриваемых сезонов и (3) 
расчетной суточной скорости прироста, по-
лученной в  VS‑модели, параметризованной 
на  основе длительных хронологий ширины 
годичных колец для этих же древостоев.

Материалы и методы
Район и объекты исследования

Исследование проведено в  Хакасско-
Минусинской котловине  – ​обширной меж-
горной долине в  бассейне р. Енисей, в  ме-
стообитаниях, подверженных дефициту 
увлажнения. Региональный климат резко 
континентальный, по  данным метеостан-
ции Минусинск (53°41'N 91°40'E, 250 м н.у.м., 
1936–2021, https://meteo.ru) среднегодовая 
температура составляет +1,3 °C, годовая сум-
ма осадков 350  мм. В  работе использовали 
суточные ряды средней температуры воздуха 
и сумм осадков по этой метеостанции.

Сбор образцов проводился на  двух 
участках: (1) изолированный сосновый лен-

точный бор в  степной зоне, окрестности 
г. Минусинск (участок MIN; 53°39'N 91°36'E, 
320  м н.у.м.); (2) лесостепной экотон в  пред-
горьях Батеневского кряжа Кузнецкого Ала-
тау, вблизи с. Вершино-Биджа (участок BID; 
54°00'N 90°59'E, 600–650 м н.у.м.).

На  участке, расположенном в  ленточ-
ном бору (MIN), сомкнутый древостой пред-
ставлен разновозрастными деревьями со-
сны обыкновенной на  песчаных эоловых 
почвах, рельеф преобладает плоский. Подле-
сок представлен Caragana arborescens Lam., 
Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex Blytt., Rosa 
acicularis Lindl. Травянистый покров преиму-
щественно состоит из Iris Ruthenica Ker. Gawl., 
Phleum phleoides (L.) H.  Karst., Poa pratensis 
L., Pulsatilla flavescens (Zucc.) Juz., Thalictrum 
minus L.  Лесостепной участок (BID) пред-
ставлен смешанным древостоем на  камени-
стой аккумулятивно-гумусовой суглинистой 
почве, на  пологих склонах юго-восточной 
экспозиции. Древостой разреженный, пред-
ставлен сосной обыкновенной, лиственницей 
сибирской (Larix sibirica Ledeb.) и берёзой по-
вислой (Betula pendula Roth). Подлесок состо-
ит из Caragana arborescens Lam., Cotoneaster 
melanocarpus Fisch. Ex Blytt., Pentaphylloides 
fruticose L., Spiraea chamaedrifolia  L., Rosa 
acicularis Lindl.; травянистый покров пред-
ставлен Bupleurum ssp., Scabiosa ochroleuca L., 
Achillea millefolium L., Allium spp., Sanguisorba 
officinalis L., Calamagrostis spp. и др. Мохово-
лишайниковый покров отсутствует на  всех 
участках.

Сбор материала и лабораторный анализ

Сезонные наблюдения прироста со-
сны обыкновенной проводились на  участке 
MIN в  2013, 2014, 2017, 2021, 2022, 2023  гг.; 
на  участке BID  – ​в  2018, 2019, 2023  гг. Для 
анализа сезонной кинетики роста на каждом 
участке регулярно в  течение тёплого сезона 
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отбирались мини-керны с 7–10 взрослых не-
поврежденных доминантных деревьев.

Для отбора образцов использовали ин-
струмент, аналогичный Trephor (Rossi et al., 
2006), но  большего диаметра (4  мм); сбор 
проводился наклонными рядами через 5 см 
на высоте около 1,3 м. Образцы сразу поме-
щали в  фиксирующую смесь вода-этанол-
глицерин (1:1:1) и  хранили в  холодильнике 
при температуре около 4 °C. Препараты по-
перечных срезов толщиной в среднем 15 мкм 
получали на  ротационном микротоме 
Microm  HM 340E (Thermo Fisher Scientific, 
USA) и  окрашивали раствором сафрани-
на и  астра блю, чтобы получить контраст 
между лигнифицированными и  не  лигни-
фицированными тканями. Микрофотогра-
фии срезов с  увеличением 200х делались 
цифровой камерой ProgRes Gryphax Subra 
(Jenoptik GmbH, Germany), установленной 
на световой биологический микроскоп BX43 
(Olympus, Japan). На  микрофотографиях 
подсчитывали в 5 радиальных рядах клеток 
и усредняли количество клеток в камбиаль-
ной зоне (C), зоне растяжения (E) и  в  зоне 

утолщения клеточной стенки и зрелых тра-
хеид (M) (рис. 1).

Для построения длительных древесно-
кольцевых хронологий на  каждом из  двух 
участков с  20 взрослых деревьев Pinus 
sylvestris L. были отобраны керны прирост-
ным буравом. Сбор и  подготовка образцов 
к измерению проводились стандартными ме-
тодами дендрохронологии (Cook, Kairiukstis, 
1990). Ширина годичных колец измерялась 
с  точностью до  0,01  мм с  помощью измери-
тельного прибора LINTAB  5 и  программы 
TSAP win (Rinn, 2013). Перекрестная дати-
ровка годичных колец была проверена с  по-
мощью программы COFECHA (Holmes, 1983).

Для устранения длительных неклимати-
ческих трендов и выделения климатического 
сигнала измерения ширины годичных колец 
были стандартизированы. Для этого инди-
видуальные ряды прироста были детренди-
рованы с использованием экспоненциальных 
функций и последующим расчетом индексов 
прироста путем деления исходного значения 
на тренд. После этого из них также удаляли 
автокорреляцию низких порядков как несвой

Рис.  1. Фотография окрашенного поперечного среза формирующегося годичного кольца сосны 
обыкновенной (Pinus sylvestris L.). Видны зоны камбия (C), растяжения (E) и  утолщения клеточных 
стенок/созревания (M)

Fig. 1. Stained cross-section of a forming tree ring in Scots pine (Pinus sylvestris L.), showing cambium (C), cell 
expansion (E) and cell wall thickening/maturation (M) zones
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ственную климатическим переменным, по-
лучая остаточные индексированные ряды. 
Усреднение индивидуальных рядов индексов 
прироста в общую хронологию для каждого 
участка проводилось с  использованием би-
номиально взвешенного среднего. Индекси-
рование и усреднение были проведены в про-
грамме ARSTAN (Cook, Krusic, 2005).

Моделирование радиального прироста

Использованная в  данном исследовании 
модель Ваганова-Шашкина (VS‑модель) де-
тально описана в ряде публикаций (Vaganov 
et al., 2006; Evans et al., 2006; Tychkov et al., 
2019; Anchukaitis et al., 2020; Zelenov et al., 
2024). Она имитирует суточную скорость 
радиального прироста дерева на основе еже-
дневных климатических данных, вычисляя 
интегральную скорость роста (Gr), которая 
лимитируется температурой, влажностью по-
чвы (зависящей от осадков, эвапотранспира-
ции и стока) и длиной светового дня. Для па-

раметризации модели, т.е. подбора числовых 
значений параметров, учитывающих особен-
ности вида и местообитания, и последующего 
расчета модельных хронологий использовал-
ся автоматизированный подход. Качество со-
поставления моделированных и  измеренных 
хронологий оценивалось с помощью коэффи-
циента корреляции Пирсона (R), коэффици-
ента синхронности (Glk) и среднеквадратиче-
ской ошибки (RMSE).

Результаты
Сезонная кинетика численности клеток

Данные по кинетике численности клеток 
в камбиальной зоне за все годы наблюдений 
на обоих участках (табл. 1) показали, что на-
чальная численность клеток в  камбиальной 
зоне в  период покоя была на  удивление ста-
бильной и  в  среднем составляла 6,1 клетки. 
Её увеличение начиналось в  среднем в  кон-
це апреля, 115 DOY (day of year, день года), 
достигая максимума в  11,2 клетки к  концу 

Таблица 1. Параметры сезонной кинетики численности клеток в  камбиальной зоне Pinus sylvestris L. 
в условиях семиаридной зоны Хакасско-Минусинской котловины.
Примечание: DOY (day of year)  – ​порядковый номер дня в  году начиная с  1  января. Звёздочкой помечены 
экстраполированные значения начальной численности для лет, когда отбор проб начался позже реального начала 
сезона роста

Table 1. Seasonal cell number kinetics in the cambial zone of Pinus sylvestris L. under semi-arid conditions in 
the Khakass-Minusinsk Depression.
Note: DOY (day of year) – ​sequential day number of the year (starting January, 1). Asterisks (*) denote extrapolated initial cell 
counts for years when sampling began after the actual onset of the growth season

Год Участок Начало сезона: 
число клеток (DOY)

Пик сезона: число 
клеток (DOY)

Окончание сезона: 
число клеток (DOY)

2013 MIN 6 (110) 10 (130) 5 (250)
2014 MIN 6 (90) 11 (120–140) 6 (240)
2017 MIN 6 (120) 10 (130–140) 6 (240)
2018 BID 6* … 9 (130) 14 (140) 6 (240)
2019 BID 6* … 9 (130) 12 (150) 6 (260)
2021 MIN 7 (120) 14 (150) 6 (260)
2022 MIN 6* … 9 (130) 12 (140) 6 (210)
2023 MIN 6 (120) 8 (150) 6 (260)
2023 BID 6 (120) 10 (150) 7 (240)

Среднее 6,1 (114,5) 11,2 (142) 6,0 (245)
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мая, 142 DOY. К концу вегетационного сезо-
на (в среднем 245 DOY, начало сентября) чис-
ленность камбиальных клеток возвращалась 
к  исходному уровню. Следует отметить, что 
общая продукция клеток за сезон очень слабо 
коррелировала с максимальным числом кле-
ток в камбии (R = 0,34, не значимо на уровне 
p<0,05).

Кинетика клеток в  зонах растяжения 
и созревания (рис. 2) демонстрировала ожида-
емые временные сдвиги по сравнению с пре-
дыдущими стадиями ксилогенеза. Появление 
и пик численности клеток в зоне растяжения 
запаздывали на  15–25 дней относительно 
камбиальной зоны. Для 2013, 2017, 2018  гг. 
была характерна бимодальность (наличие 
двух максимумов) численности клеток в зоне 
растяжения. Кинетика численности клеток 
в зоне созревания и зрелых трахеид имела ха-
рактерный вид кривой интегрального роста 
с насыщением к концу сезона.

Особого внимания заслуживает структу-
ра годичного кольца 2022 г. (рис. 3), которая 
характеризовалась аномально низкой общей 
продукцией клеток, узкой ранней древесиной 
и  почти полным отсутствием трахеид пере-
ходной и поздней зоны.

Влияние сезонных изменений температуры 
и осадков на кинетику численности клеток

Сопоставление климатических диаграмм 
и кривых численности клеток (рис. 2) позво-
лило выявить связь между динамикой кли-
матических факторов и кинетикой сезонного 
роста. Например, более раннее «пробужде-
ние» камбия в 2013 (110 DOY) и 2014 (90 DOY) 
гг. совпадало с ранним весенним потеплени-
ем. Наблюдавшиеся в  2013 и  2017  гг. бимо-
дальные кривые численности клеток в  зоне 
растяжения своими минимумами соответ-
ствовали периодам климатических экстре-
мумов – ​водного стресса (недостатка осадков 

и жары) или переувлажнения (ливня на 38 мм 
и периода частых осадков и низких темпера-
тур после него).

Моделирование радиального прироста

Построенные для участков MIN и  BID 
остаточные древесно-кольцевые хронологии 
показали высокую степень совпадения по-
годичных колебаний (R  = 0,72), что свиде-
тельствует о  преобладании регионального 
климатического сигнала в  изменчивости ра-
диального прироста после удаления длитель-
ных трендов и автокорреляции.

Автоматизированная параметризация 
VS‑модели позволила достичь удовлетвори-
тельного соответствия между смоделирован-
ными и измеренными хронологиями (рис. 4). 
Статистические оценки показали следующее: 
для участка MIN корреляции между моделью 
и фактическим приростом R = 0,63, коэффи-
циент синхронности Glk = 64,1; среднеква-
дратическая ошибка RMSE = 0,25; для участ-
ка BID – ​R = 0,61, Glk = 65,6; RMSE = 0,25.

Основные параметры модели для двух 
участков (табл. 2) несколько различаются, что 
отражает в основном особенности почвенных 
условий и соответственно роста сосны в дан-
ных местообитаниях: на участке MIN – ​пес-
чаные почвы (глубина корней Rd = 500  мм), 
на участке BID – ​более плотные щебенистые 
почвы (Rd = 420 мм).

Посуточная динамика интегральной 
скорости роста в  течение сезона, рассчитан-
ная моделью, была сопоставлена с кинетикой 
численности клеток в зоне растяжения в те же 
годы (рис. 5). Наблюдается визуальное сход-
ство кривых, однако полного совпадения нет, 
что ожидаемо, поскольку зона растяжения 
является зоной «протока» продуцированных 
клеток. Однако стоит отметить, что различия 
в основном наблюдаются за пределами перио-
да наиболее активного роста.
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Рис. 2. Сезонная кинетика численности клеток в ходе формирования годичных колец у Pinus sylvestris L. 
и соответствующие климатические условия. Левые панели: Динамика численности клеток в камбиальной 
зоне (кружки, сплошная линия), зоне растяжения (квадраты, пунктирная линия) и зоне созревания трахеид 
(треугольники, штрихпунктирная линия) для участков MIN (2013, 2014, 2017, 2021–2023 гг.) и BID (2018, 
2019, 2023 гг.). По оси Y – ​количество клеток, по оси X – ​день года (DOY). Правые панели: Суточный ход 
температуры воздуха (линия, °C) и суммы осадков (столбцы, мм) в соответствующие вегетационные сезоны

Fig. 2. Seasonal kinetics of cell number during tree ring formation in Pinus sylvestris L. alongside climatic 
conditions. Left panels: Cell number dynamics in the cambial zone (circles, solid line), cell elongation zone 
(squares, dashed line) and tracheid maturation zone (triangles, dash-dotted line) for MIN site (2013, 2014, 2017, 
2021–2023) and BID site (2018, 2019, 2023). Y‑axis: cells count; X‑axis: day of year (DOY). Right panels: Daily 
air temperature (°C, line) and precipitation totals (mm, bars) during corresponding growing seasons
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Рис. 2. Продолжение
Fig. 2. Continued
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Рис. 2. Продолжение
Fig. 2. Continued
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Рис.  3. Пример аномальной структуры годичного кольца Pinus sylvestris (2022  г., участок MIN), 
характеризующейся резко уменьшенной шириной кольца и редуцированной зоной поздней древесины

Fig. 3. Example of anomalous tree-ring structure in Pinus sylvestris (2022, MIN site), featuring drastically 
reduced ring width and a suppressed latewood zone

Обсуждение результатов
Сезонная динамика камбиальной 
активности

Выявленная нами стабильность числен-
ности камбиальных клеток в начале и конце 
сезона роста, т.е. в  течение периода покоя 
(около 6 клеток), является важной адаптаци-
онной характеристикой Pinus sylvestris в ус-
ловиях Хакасско-Минусинской котловины. 
Это значение несколько выше, чем наблю-
далось для сосны в других регионах, напри-
мер в центральной Эвенкии (Ваганов и др., 
1985), что, вероятно, связано с  менее суро-
выми зимними условиями и  более продол-
жительным вегетационным сезоном на юге 
Сибири. Полученные данные служат важ-
ным ориентиром для калибровки моделей, 
описывающих камбиальную активность 

(например, «ленточная» модель; Shishov et 
al., 2021).

Влияние климата и других факторов 
на аномалии прироста

Выявленные локальные минимумы в ки-
нетике роста (бимодальность) наглядно де-
монстрируют, что сезонный рост деревьев 
не  является монотонным процессом. Наши 
наблюдения согласуются с  представлением 
о  том, что стрессовые события могут вы-
зывать существенные колебания в  скорости 
клеточного деления и  растяжения (Rossi et 
al., 2006; Cuny et al., 2014). В частности, бимо-
дальность в 2017 г. хорошо объясняется про-
должительным периодом низких температур 
и переувлажнением, а в 2013 г., напротив, рез-
ким увеличением водного стресса.
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Рис. 4. Сопоставление измеренных (сплошная серая линия, crn) и смоделированных (пунктирная черная 
линия, model) древесно-кольцевых хронологий для участков MIN и BID. По оси Y – ​индекс прироста 
(безразмерная величина), по оси X – ​календарный год

Fig. 4. Comparison of measured (crn, solid gray line) and simulated (model, dashed black line) tree-ring 
chronologies for MIN and BID sites. Y‑axis: growth index (dimensionless); X‑axis: calendar year

Аномальная структура годичного кольца 
2022 г. (рис. 3), вероятно, является следствием 
сочетанного воздействия экстремального кли-
матического стресса (одного из самых засуш-
ливых лет за  последние десятилетия) и  воз-
можного биотического фактора. Аналогичные 

структурные изменения, вызванные дефолиа-
цией насекомыми-фитофагами, описаны в ли-
тературе (Axelson et al., 2014; Camarero et al., 
2019; Castagneri et al., 2020). Это подчеркивает 
необходимость комплексного подхода при ин-
терпретации аномалий прироста.



– 284 –

Natalia V. Karmanovskaya, Elena A. Babushkina… Integrating Seasonal Measurements of Tree-Ring Formation…

Имитационное моделирование

Полученные значения статистик (R  ≈ 
0,62; Glk > 64  %; RMSE = 0,25) свидетель-
ствуют о  том, что VS‑модель успешно вос-
производит основную долю изменчивости ра-
диального прироста на  обоих участках. Эти 
результаты находятся в  пределах, характер-
ных для успешного моделирования в услови-
ях ограниченного увлажнения (ср. Tychkov et 
al., 2019; Anchukaitis et al., 2020). Небольшие 
различия в параметрах модели между участ-
ками (глубина корней, оптимальные диапазо-
ны влажности) логично отражают различия 
в почвенных условиях и микрорельефе.

Сопоставление модельной скорости ро-
ста с  кинетикой клеток в  зоне растяжения 
(рис. 5) указывает на перспективность инте-
грации этих методов. Тот факт, что рассчи-
танная моделью интегральная скорость роста 
ближе всего к  кинетике в  зоне растяжения, 

а не камбиальной зоны, физиологически обо-
снован, так как именно растяжение является 
ключевым процессом, определяющим конеч-
ный размер клеток и  во  многом  – ​ширину 
кольца (Cuny et al., 2014). Однако для полной 
реконструкции клеточной кинетики требует-
ся дальнейшая модификация модели, вклю-
чающая явное описание процессов деления 
и  растяжения клеток. Важно подчеркнуть, 
что наша цель  – ​не  замена наблюдений мо-
делированием, а  создание инструмента, ко-
торый, будучи откалиброван на  длительных 
хронологиях, способен предсказывать вну-
трисезонную динамику роста, что открывает 
возможности для прогноза реакции деревьев 
на ожидаемые климатические изменения.

Заключение

Проведенное исследование демонстри-
рует перспективность интеграции данных 

Таблица 2. Основные параметры VS‑модели для участков MIN и BID

Table 2. Key parameters of the VS‑model for MIN and BID sites

Параметр Обозначение MIN BID

Минимальная температура для роста деревьев, °C T1 5,0 5,0
Нижняя граница диапазона оптимальных температур, °C T2 12,0 13,0
Верхний предел диапазона оптимальных температур, °C T3 16,5 16,5
Максимальная температура для роста деревьев, °C T4 31,5 29,0
Максимальная влажность почвы для роста деревьев, отн. ед. W4 0,675 0,575
Сумма температур начала таяния почвы, °C Tm 90,0 90,0
Начальная влажность почвы, отн. ед. Wo 0,05 0,05
Максимальные суточные осадки, мм Pmax 39,0 44,0
Первый коэффициент для расчета транспирации, мм/день C 1 0,085 0,09
Второй коэффициент для расчета транспирации, мм/день C 2 0,175 0,17
Доля осадков, проникающих в почву, отн. ед. C 3 0,21 0,24
Минимальная влажность почвы для роста деревьев, отн. ед. W1 0,0675 0,0775
Нижняя граница диапазона оптимальной влажности почвы, отн. ед. W2 0,225 0,35
Верхний предел диапазона оптимальной влажности почвы, отн. ед. W3 0,40 0,525
Максимальная влажность почвы для роста деревьев, отн. ед. W4 0,09 0,09
Сумма температур для начала роста, °C Tg 104 106
Глубина корневой системы, мм Rd 500 420
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Рис.  5. Сопоставление сезонной динамики интегральной скорости роста, рассчитанной по  VS‑модели 
(линия, левая ось Y, относительные единицы), и  наблюдаемой кинетики численности клеток в  зоне 
растяжения (кружки, правая ось Y, количество клеток) для участка MIN за 2021 г. По оси X – ​день года 
(DOY)

Fig. 5. Comparison of seasonal dynamics of integrated growth rate calculated using the VS‑model (line, left 
Y‑axis, relative units) and observed cell number kinetics in the expansion zone (circles, right Y‑axis, cell-count) 
for MIN site in 2021. X‑axis: day of year (DOY)

прямых сезонных наблюдений и процессного 
моделирования для дендроэкологических ис-
следований. Эмпирически установлена ста-
бильность камбиальной активности Pinus 
sylvestris L. (~6 клеток в  период покоя), по-
видимому, характерная для региональных 
условий, и  выявлена связь внутрисезонных 
минимумов роста с кратковременными клима-
тическими стрессами. Успешная параметриза-
ция VS‑модели подтверждает, что её алгоритм 
улавливает основную долю климатически об-
условленной изменчивости прироста.

В перспективе данная работа открывает 
несколько направлений для развития: 1) усо-
вершенствование VS‑модели за счет включе-

ния параметров «ленточной» модели камбия 
для прямой реконструкции клеточной ки-
нетики; 2)  определение того, какие проме-
жуточные расчеты по  VS‑модели наиболее 
точно соответствуют наблюдаемой кинетике 
ксилогенеза в разных зонах; 3) алгоритмиза-
ция дополнений к  моделям камбия для ре-
конструкции сезонной кинетики по  данным 
трахеидограмм.

Реализация этих направлений позволит 
не  только более детально реконструировать 
прошлые климатические условия, но, что наи-
более важно, строить более адекватные про-
гностические модели сезонного роста деревьев 
в условиях будущих изменений климата.
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Abstract. The construction of hydroelectric power plants and the creation of reservoirs lead to the 
flooding of vast territories, including water bodies of different types – ​from freshwater to saline ones. 
However, the response of aquatic ecosystems to such an abrupt change in hydrological regime remains 
insufficiently studied. The aim of this study is to reconstruct catastrophic changes in the composition of 
zooplankton communities during the flooding of Lake Varcha (Khakassia). For this purpose, analysis 
of crustacean (Cladocera) remains from bottom sediments of Varcha Bay was performed. The bay 
formed on the site of a previously existing lake after the filling of the Krasnoyarsk Reservoir. The results 
showed that before flooding, the site was occupied by a small, well-warmed, saline lake inhabited by the 
extremophile brine shrimp Artemia sp. (Anostraca). After the formation of the Krasnoyarsk Reservoir, 
complete reorganization of zooplankton communities occurred: a monodominant community dominated 
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by Artemia sp. was replaced by a freshwater community dominated by planktonic taxa of the genera 
Bosmina and Daphnia longispina gr. The freshwater planktonic community had been fully established 
by 1969–1970. The highest quantitative indicators and biodiversity indices were recorded in 1969–1970 
and after 2007. The cladoceran paleocommunity that formed after flooding reflects the presence of a 
deep freshwater body with large areas of open water, where littoral taxa are scarcely represented. Based 
on cladoceran analysis, the taxonomic composition of zooplankton in the Krasnoyarsk Reservoir has 
been supplemented with a new species, Leydigia acanthocercoides (Fischer, 1854).

Keywords: Cladocera, Krasnoyarsk Reservoir, bottom sediments, freshwater ecosystems, salt lake, 
Artemia, Khakassia.

Acknowledgements. Fieldwork, sample collection, and cladoceran analysis were carried out with 
financial support from the Russian Science Foundation, project No. 22–17–00185-П. Statistical analysis 
of the material and creation of a database, carried out by L. A. Frolova, were supported within the 
framework of project FWZG‑2025–2025. The authors express their sincere gratitude to all participants 
in the fieldwork for collecting samples.

Citation: Frolova L. A., Shneidman Ya.T., Kadirov A. G., Rogozin D. Yu. Reconstruction of catastrophic 
changes in the aquatic ecosystem based on crustacean analysis of bottom sediments of Varcha Bay (Krasnoyarsk 
Reservoir). J. Sib. Fed. Univ. Biol., 2026, 19(2), 288–311. EDN: MAEKFW



– 290 –

Larisa A. Frolova, Yan T. Shneidman… Reconstruction of Catastrophic Changes in the Aquatic Ecosystem Based…

Реконструкция катастрофических изменений  
в водной экосистеме на основе  
карцинологического анализа донных  
отложений залива Варча  
(Красноярское водохранилище)
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Аннотация. Строительство гидроэлектростанций и создание водохранилищ приводят к затоплению 
обширных территорий, включая водоёмы разного типа – ​от пресных до солёных. Однако реакция 
водных экосистем на такое резкое изменение гидрологического режима остаётся недостаточно 
изученной. Цель данного исследования – ​реконструировать катастрофические изменения в составе 
зоопланктонных сообществ при затоплении озера Варча (Хакасия). Для этого был проведён 
карцинологический анализ донных отложений залива Варча, который образовался на месте 
ранее существовавшего озера после заполнения Красноярского водохранилища. Результаты 
показали, что до затопления на этом месте находилось небольшое, хорошо прогреваемое, соленое 
озеро, в котором обитал экстремофильный рачок Artemia sp. (Anostraca). После образования 
Красноярского водохранилища произошла полная перестройка зоопланктонных палеосообществ: 
монодоминантное сообщество с преобладанием Artemia sp. сменилось пресноводным 
сообществом с доминированием планктонных таксонов родов Bosmina и Daphnia longispina 
gr. Пресноводное планктонное сообщество окончательно сформировалось к 1969–1970 гг. 
Наибольшие количественные показатели и индексы биоразнообразия отмечены в 1969–1970 гг. 
и после 2007 г. Кладоцерное палеосообщество отражает наличие глубокого пресноводного 
водоема со значительными площадями открытой воды, где литоральные таксоны представлены 
незначительно. Благодаря использованию кладоцерного анализа таксономический состав 
зоопланктона Красноярского водохранилища дополнен новым видом Leydigia acanthocercoides 
(Fischer, 1854).
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Введение

Развитие гидроэнергетики неизбежно свя-
зано с нарушениями природных экосистем, 
преобразованием речных сообществ и создани-
ем водохранилищ. Данное антропогенное воз-
действие порождает ряд проблем, связанных 
с длительным установлением биологического 
равновесия, нарушением видового состава био-
ты, загрязнением воды продуктами разложения 
затопленной древесины, повышенными выбро-
сами парниковых газов в период разложения 
затопленной растительности, разрушением 
берегов, формированием новой береговой 
линии и т.д. (Красноярское водохранилище, 
2008). Информация о закономерностях и дина-
мике этих процессов чрезвычайно актуальна 
как для прогнозов при создании новых водо-
хранилищ, так и для оценки состояния уже 
существующих (Хамитов и др., 2014). При 
недостаточном количестве данных многолет-
него системного мониторинга закономерности 
формирования экосистем водохранилищ оста-
ются недостаточно изученными, однако воз-
можно реконструировать изменения в водных 
экосистемах при создании водохранилищ, оце-
нить длительность этапов становления новых 
сообществ на основе анализа геологических 
и биологических палеоиндикаторов донных 
отложений водоемов.

Донные отложения хранят ценную ин-
формацию о  событиях, ранее происходив-
ших на  территории водосборного бассейна 
и в самом водоеме. В качестве биологических 
индикаторов для реконструкций палеоэко-
логических условий пресноводных водоемов 
наиболее часто применяются пыльца рас-
тений, диатомовые водоросли и  остатки во-
дных беспозвоночных (остракоды, хироно-
миды, кладоцеры) (Nazarova et al., 2021, 2025; 
Rogozin et al., 2025 а, b; Rudaya et al., 2025).

Ракообразные (Crustacea) являются од-
ними из  наиболее часто встречающихся 
остатков животных в  донных отложениях 
водоемов (Frolova, Frolova, 2017; Нигма-
туллин и  др., 2025). К  примеру, кладоцеры 
(Cladocera) являются значимыми и  много-
численными компонентами пресноводных 
экосистем и предоставляют важную инфор-
мацию об  экологических событиях и  изме-
нениях, таких как колебания трофического 
статуса, активной реакции среды, вариации 
уровня воды, климатические флуктуации 
и  др., изменяя свои функциональные ха-
рактеристики и  таксономический состав 
(Nigamatzyanova, Frolova, 2016; Frolova, 2016, 
2018; Нигматуллин и др., 2025). Субфоссиль-
ные остатки Cladocera зарекомендовали себя 
надежными экологическими индикатора-
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ми пресноводных экосистем (Goulden, 1969; 
Davidson et al., 2007; Szeroczyńska, 2016; 
Frolova et al., 2016, 2018; Ibragimova et al., 
2016, 2018; Rogozin et al., 2025 a, b; Нигма-
туллин и др., 2025). В донных отложениях их 
остатки накапливаются в  хронологической 
последовательности, сохраняя соотношения 
литоральных и  пелагических ветвистоусых 
ракообразных (Hann, 1989; Korhola, Rautio, 
2001; Frolova, 2018). Напротив, жаброноги 
(Anostraca) редко используются или даже 
регистрируются в  палеолимнологических 
исследованиях, поскольку методика иден-
тификации их ископаемых остатков недо-
статочно разработана (Zharov et al., 2020). 
Однако в перспективе они могут стать важ-
ными палеоэкологическими индикаторами 
(прокси) как в силу специфики их мест оби-
тания (временные или соленые водоемы), так 
и  благодаря стенобионтности их в  отноше-
нии значимых экологических факторов (ми-
нерализация, ионный состав, кислородный 
режим) (Bos et al., 1999).

Кроме того, карцинологический ана-
лиз может быть рекомендован для экспресс-
оценки современного состава ветвистоусых 
ракообразных, так как их остатки отражают 
среднесезонное состояние сообществ гидро-
бионтов за  последние годы (Frolova, 2016; 
Нигматуллин и  др., 2021; Nigmatullin et al., 
2022). Этот подход позволяет выявить средне-
многолетнюю биоценотическую структуру, 
а  также определить доминирующие и  ред-
кие виды, так как в составе донных отложе-
ний представлены таксоны, характерные для 
различных периодов вегетационного сезона 
(Frey, 1960, 1986; Korhola, Rautio, 2001; Frolova 
et al., 2019 a, b; Нигматуллин и  др., 2025). 
Метод изучения состава кладоцерного со-
общества по  донным отложениям особенно 
актуален для исследований труднодоступных 
и малоизученных водоемов (Фролова, 2011).

В  данной работе нами впервые иссле-
дованы изменения в  составе зоопланктона 
ранее существовавшего озера Варча при за-
топлении Красноярским водохранилищем 
в  результате гидротехнического строитель-
ства, проанализирована смена сообществ 
и  формирование пресноводного водохрани-
лищного зоопланктона на  основе палеолим-
нологического карцинологического анализа 
(Cladocera, Anostraca).

Материалы и методы
Регион исследования

Объект исследования  – ​залив Вар-
ча Красноярского водохранилища нахо-
дится в  Чулымо-Енисейской или Северо-
Минусинской котловине, которая является 
составной частью более крупной Минусин-
ской межгорной котловины. Рельеф восточной 
части Чулымо-Енисейской котловины, гра-
ничащей с  Красноярским водохранилищем, 
холмистый, местами переходящий в  низко-
горный. Равнинные участки здесь чередуют-
ся с небольшими мелкосопочными хребтами 
или отдельными возвышенностями, достига-
ющими высоты 700 м н.у.м. (Макунина, 2006). 
Склоны заливов Варча и соединенного с ним 
залива Черная Речка пологие. В  геологиче-
ском отношении породы представлены выве-
тренными, разрушенными мергелями, аргил-
литами, алевролитами и  песчаниками. Они 
перекрыты небольшим слоем делювиального 
материала  – ​щебнем, дресвой, грубыми пе-
сками (Кусковский и др., 1974).

Залив расположен на левобережье Крас-
ноярского водохранилища, в  6  км восточнее 
ближайшего населенного пункта села Сара-
гаш (Боградский район Республики Хакасия). 
Образовался залив в  результате зарегулиро-
вания р. Енисей и  заполнения Красноярско-
го водохранилища при гидростроительстве 
Красноярской ГЭС (1967–1971  гг.) на  месте 
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небольшого озера Варча. В период отбора ко-
лонки донных отложений летом 2024 г. пло-
щадь залива составляла 5,7  км2, максималь-
ная глубина 41  м. Залив Варча сообщается 
узким проливом глубиной 7  м (июль 2024) 
с более крупным заливом Черная Речка, кото-
рый в свою очередь соединен с Красноярским 
водохранилищем (рис. 1).

Современный климат Минусинской кот-
ловины резко континентальный с ярко выра-
женными сменами климатических сезонов, 
холодными зимами и жарким летом, резкими 
перепадами температур, малым количеством 
осадков и  небольшой влажностью воздуха. 
Амплитуда средних месячных температур 
воздуха в степной части Хакасии составляет 
40–41°, амплитуда абсолютных температур 
колеблется от  80 до  90° (Макунина, 2006). 

Продолжительность безморозного периода 
колеблется от  80 до  130 дней (Озера Хака-
сии…, 1976). Годовая сумма осадков коле-
блется от 250 до 450 мм, причем около 90 % 
годовой суммы осадков выпадает за  теплый 
период (апрель–октябрь) (Растительный по-
кров…, 1976). По  данным наблюдений бли-
жайшей метеостанции (Шира) средняя тем-
пература января составляла –18,8 °C, средняя 
температура июля +18,8  °C (Растительный 
покров…, 1976). Современные изменения тер-
мических характеристик показывают увели-
чение среднегодовой температуры на  терри-
тории Хакасии (Непомнящий, Макеева, 2025). 
В  почвенном покрове преобладают обыкно-
венные и южные черноземы. По пониженным 
элементам рельефа расположены солонцева-
тые черноземы, солонцы, черноземовидные 

Рис. 1. Географическое положение залива Варча. A, B – ​OpenStreetMap (https://www.openstreetmap.org/) 
(2025); C – ​маршрутно-полётная карта РККА «Омск–Красноярск» (1943); D – ​карта Приенисейского края 
(1927).
Примечание: точка отбора керна донных отложений показана на карте B

Fig. 1. Study site and geographical position of Varcha Bay. A, B – ​OpenStreetMap (https://www.openstreetmap.
org/) (2025); C – ​Red Army (RKKA) flight route map “Omsk–Krasnoyarsk” (1943); D – ​map of the Yenisei 
region (1927).
Note: the coring site of bottom sediments is shown on map B
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луговые, лугово-солончаковые, болотно-
солончаковые, иловато-болотные, пойменные 
слоистые почвы и  солончаки (Растительный 
покров…, 1976). В регионе исследования рас-
положено значительное количество соленых 
и  пресных озер (Parnachev, Degermendzhy, 
2002; Bulkhin et al., 2023).

Для растительного покрова Чулымо-
Енисейской котловины характерна мозаич-
ность, обусловленная сочетанием равнинного 
и  холмисто-увалистого рельефа, континен-
тальным климатом и  антропогенным освое-
нием. В районе исследования, в южной части 
Северо-Минусинской котловины на  между-
речье Чулыма и Енисея доминирует степной 
тип растительности. На выровненных участ-
ках и  пологих склонах преобладают круп-
нодерновинные степи. В  ложбинах и  на  се-
верных склонах распространены варианты 
луговых степей. На  крутых северных скло-
нах, начиная с высоты 550 м н.у.м. представ-
лены так называемые висячие леса. В долинах 
рек и  озер широко распространена галофит-
ная растительность (Макунина, 2006). Тра-
востой степных сообществ сложен преиму-
щественно крупнодерновинными злаками: 
Helictotrichon desertorum, Poa transbaicalica, 
Stipa capillata. Постоянно с  высоким оби-
лием присутствует Carex pediformis. Не-
многочисленное разнотравье представлено 
лугово-степными и степными видами, среди 
которых, наряду с  диагностическими вида-
ми, постоянны Galium verum, Schizonepeta 
multifida, Thalictrum petaloideum (Раститель-
ный покров…, 1976; Макунина, 2006).

Отбор проб и лабораторная обработка 
образцов

Летом 2024 г. при помощи гравитацион-
ного пробоотборника Uwitec (Австрия, диа-
метр трубки 90 мм) в наиболее глубокой ча-
сти залива Варча на глубине 41 м был отобран 

керн донных отложений длиной 67 см в точке 
с  координатами 54°47.09' СШ, 90°51.39' ВД. 
Вертикальное распределение температуры 
и  кондуктивности измерялось с  помощью 
погружного регистрирующего зонда YSI 
6600 (Yellow Springs, США). Керн донных от-
ложений был разрезан вдоль вертикальной 
оси, сфотографирован, описан, затем нарезан 
с интервалом в 1 см по глубине для дальней-
ших исследований. На основе стратиграфиче-
ского анализа колонки и сопоставления с до-
кументированной динамикой уровня воды 
создана возрастная модель (Шмурова и  др., 
2025). На карцинологический анализ было ис-
следовано 49 образцов. На глубинах 0–31 см 
колонки донных отложений образцы отбира-
лись каждый сантиметр, ниже 31 см – ​через 
1  см.  Подготовка проб для анализа субфос-
сильных ракообразных выполнена по  мето-
дике кладоцерного анализа (Korhola, Rautio, 
2001). Раствор с  навеской грунта известной 
массы (0,5–1,0 г) нагревали до 75 °C в течение 
30 минут в 10 % растворе KOH, полученную 
суспензию фильтровали через сито с ячеей 50 
мкм. Хитиновые остатки ракообразных были 
окрашены сафранином, с  добавлением 96  % 
этилового спирта для предотвращения про-
цессов микробного разложения. Подготов-
ленные образцы просматривали под световым 
микроскопом Axio Lab. A1 при увеличении 
х100–400. При подсчете количества экземпля-
ров учитывались карапаксы, постабдомены, 
постабдоменальные коготки, головные щиты, 
эфиппии, мандибулы, хвостовые иглы. Коли-
чество экземпляров каждого таксона опреде-
ляли по  максимальному числу встреченных 
фрагментов. Для контроля достоверности 
идентификации редких и  криптических так-
сонов проводилось микрофотографирование 
остатков ракообразных. Организмы иденти-
фицировались до  минимально возможного 
таксономического уровня (морфы, подвида, 
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вида, рода) с  помощью специализирован-
ных определителей субфоссильных остатков 
(Szeroczynska, Sarmaja-Korjonen, 2007), опре-
делителей современных Cladocera (например, 
Flössner, 1972, 2000; Błędzki, Rybak, 2016 и др.) 
и таксономических статей по данной группе 
(Синев, 2002). Для каждой пробы исследовали 
не менее 10–20 слайдов с микропрепаратами.

Стратиграфические диаграммы созда-
ны в  специализированной программе Tilia 
2.6.1, TiliaGraph (Grimm, 2004). В  качестве 
показателей альфа-разнообразия сообществ 
Cladocera были рассчитаны индексы Хилла – ​
N 0, N 1, N 2 и E – ​выравненность сообществ 
(Hill, 1973; Gadagkar, 1989; Chao et al., 2014). 
Анализ индексов Хилла выполнен в  пакете 
iNEXT среды R (R Core Team, 2020).

Результаты
Описание керна

В  отобранной колонке водоема Варча 
четко выделяются пять зон по  типу донных 
отложений и  изменениям условий осадкона-
копления (рис. 2).

67–53 см – ​донные отложения представ-
лены однородными по  структуре и  цвету 
грязевыми илистыми отложениями (гиттия) 
темно-серого цвета;

53–51 см – ​небольшой прослой (около 2 см) 
более темного, практически черного цвета;

51–38  см  – ​донные отложения неодно-
родные, глинистого красновато-коричневого 
цвета в результате присутствия значительной 
доли суглинистой составляющей;

38–31 см – ​донные отложения неоднород-
ные, снижается доля суглинистой составляю-
щей, окраска данного слоя сменяется на серо-
коричневую;

31–0  см  – ​отложения представлены по-
следовательными чередующимися узкими 
прослоями темного серого/черного и светло-
серого цвета.

Рис.  2. Колонка донных отложений залива Варча 
Красноярского водохранилища (Боградский 
район, Хакасия)

Fig. 2. Sediment core from Varcha Bay, Krasnoyarsk 
Reservoir (Bogradsky District, Khakassia, Russia)

Карцинологический анализ

В  донных отложениях водоема Варча 
были идентифицированы остатки 20 таксонов 
Cladocera, с  видовым богатством отдельных 
образцов от 0 до 11 таксономических единиц. 
Кроме представителей Сladocera на глубинах 
67–52 см были обнаружены диапаузирующие 
толстоскорлуповые яйца (цисты) предста-
вителя отряда Anostraca (жаброногие раки) 
Artemia Leach, 1819 (рис. 3 E, F). В слоях 0–1 
и 10–11 см также были отмечены представи-
тели типа Rotifera (коловратки)  – ​Kellicottia 
longispina (Kellicott, 1879) и Keratella cochlearis 
(Gosse, 1851). В общей сложности было иден-
тифицировано 5853 остатка Cladocera, при-
надлежащих к  пяти семействам (Chydoridae, 
Bosminidae, Daphniidae, Sididae, Leptodoridae) 
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при явном доминировании представителей 
семейства Chydoridae  – ​65,0  % от  общего 
числа таксонов. Количество идентифициро-
ванных остатков Cladocera в каждом образце 
варьировало от  0 до  444, среднее значение 
составило 130±18 экз./образец (здесь и  далее 
m±σ). Концентрация субфоссильных кладо-
цер в образцах донных отложений значитель-
но варьировала в диапазоне от 0 до 1202 экз./г 

(m=303±24). Минимальные концентрации 
Cladocera были отмечены в нижней части ко-
лонки донных отложений и  содержали еди-
ничные находки хитиновых остатков  – ​0–4 
экземпляра на образец, т.е. в количестве, не-
достаточном для проведения статистического 
анализа (Kurek et al., 2010). В  средней части 
колонки была выделена зона, не содержащая 
остатков кладоцер (51–37  см). Концентрация 

Рис.  3. Субфоссильные остатки некоторых видов Сrustacea (Anostraca, Cladocera), обнаруженные 
в колонке донных отложений залива Варча Красноярского водохранилища (Боградский район, Хакасия): 
A – ​створка карапакса Chydorus cf. sphaericus, B – ​эфиппиум Ceriodaphnia sp., C – ​концевые коготки 
Daphnia longispina gr., D – ​створка карапакса Bosmina sp., E, F – ​цисты Artemia sp.

Fig. 3. Subfossil remains of some crustaceans (Anostraca, Cladocera) found in the core of Varcha Bay of the 
Krasnoyarsk Reservoir (Bogradsky district, Khakassia): A – ​carapace valve of Chydorus cf. sphaericus, B – ​
ephippium of Ceriodaphnia sp., C – ​terminal claws of Daphnia longispina gr., D – ​carapace valve Bosmina sp., 
E, F – ​cysts of Artemia sp.
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остатков кладоцер значительно возрастала 
с глубины 31 см и оставалась стабильно высо-
кой до настоящего времени.

В результате карцинологического анали-
за было выделено три зоны в стратиграфиче-
ской диаграмме, отражающей наиболее зна-
чимые изменения в  составе палеосообществ 
ракообразных (рис.  4). Микрофотографии 
доминантных и редких представителей групп 
Anostraca и  Cladocera водоема Варча пред-
ставлены на рис. 3.

Зона I – ​67–52 см (ранее 1966 г). В ниж-
ней части колонки на  глубинах 67–62  см 
остатков ветвистоусых ракообразных обна-
ружено не было. Выше, на глубинах 61–52 см, 
остатки Cladocera встречались спорадически 
и  в  единичных экземплярах, концентрация 
остатков не  превышала 5–19 экз./г (m=9±3). 
В  составе обедненного в  таксономическом 

и количественном плане кладоцерного пале-
осообщества отмечены представители двух 
пелагических таксонов  – ​Bosmina sp. (рис.  3 
D) и Daphnia longispina gr. (рис. 3 C) при до-
минировании представителей семейства 
Bosminidae. Во всех слоях этой зоны на глу-
бинах 52–67 см фиксировались находки цист 
Artemia sp. (рис. 3 E, F). В отложениях отмече-
ны как внешне полноценные цисты (рис. 3 F), 
так и яйца с поврежденным хорионом или без 
него (рис.  3 E). Концентрация цист артемии 
составила 33–153 экз./г (m=55±11), максималь-
ная концентрация покоящихся яиц наблюда-
лась на глубине 54–55 см. В целом для зоны 
характерно низкое таксономическое богат-
ство (N  0=0–2), незначительная концентра-
ция остатков в  донных отложениях, так  же 
как и  невысокие значения индексов альфа-
разнообразия (N  1=1,0–2,0; N  2=1,0–2,0) 

Рис. 4. Субфоссильные остатки ракообразных (Cladocera, Anostraca) в колонке донных отложений залива 
Варча Красноярского водохранилища (Боградский район, Республика Хакасия). Данные представлены 
как процент от общего количества идентифицированных экземпляров в образце

Fig. 4. Subfossil remains of crustaceans (Cladocera, Anostraca) in the sediment core from Varcha Bay, 
Krasnoyarsk Reservoir. Data are presented as percent of total identified specimens per sample
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(рис.  5), что вероятно свидетельствует о  не-
благоприятных условиях для развития кладо-
церных палеосообществ в указанный времен-
ной интервал.

Зона II – ​51–38 см (~1966–1968 гг.). Остат-
ки Cladocera не отмечены, так же как не обна-
ружено цист Artemia sp. или остатков детрита, 
макроостатков растений, пыльцы, непыльце-
вых форм, створок диатомовых, остатков хи-
рономид и иных растительных или животных 
организмов, обитавших в водоеме. Отложения 
в зоне II были представлены исключительно 
минеральными частицами без примесей орга-
нической составляющей.

Зона  III – ​37–0 см (~1968 г. – ​настоящее 
время). На глубинах 37–36 см (~1968 г.) вновь 
отмечены единичные находки пелагиче-
ского таксона группы кладоцера  – ​Bosmina 
coregoni, выше на  глубинах 33–32  см добав-
ляются представители Daphnia longispina 
gr. и  пионерного эврибионтного таксона 
Chydorus cf. sphaericus (Müller) (рис.  3 A). 
В целом на глубинах 32–37 см (~1968–1969 гг.) 
палеосообщество Cladocera характеризуется 

крайне низкими концентрациями остатков 
(5–39 экз./г) и низкими значениями индексов 
альфа-разнообразия (N  0=1–5, N  1=1,0–4,0; 
N 2=1,0–3,2) (рис. 5).

В период ~1969–1970 гг. (31–29 см) резко 
возрастает концентрация Cladocera, соста-
вив 602–774 экз./г и  значительно увеличи-
вается как видовое богатство, так и индексы 
альфа-разнообразия (N  0=7–9, N  1=4,1–5,1; 
N 2=2,9–4,5) (рис. 4, 5). Относительно высоко 
значение седиментов эврибионтного высоко-
пластичного пионерного таксона Chydorus 
cf. sphaericus и планктонного, часто встреча-
ющегося в  прибрежье рода Ceriodaphnia sp. 
(рис. 3 B). В указанный временной интервал 
в  сообществе отмечен литоральный таксон 
Flavalona costata (Sars, 1862), обитающий сре-
ди прибрежной растительности, появляется 
хищная Leptodora kindti (Focke, 1844).

Абсолютными доминантами в  сообще-
стве на  глубине 31–0  см являлись пелагиче-
ские таксоны, в первую очередь представите-
ли рода Bosmina, составляя 85,0 % от общей 
численности остатков. В  целом доля истин-

Рис.  5. Изменение индексов альфа-разнообразия (числа Хилла N  0, N  1, N  2 и  выравненность E)  в 
палеосообществе Cladocera в колонке донных отложений залива Варча (Боградский район, Хакасия)

Fig. 5. Changes in alpha diversity indices in the Cladocera paleocommunity within the sediment core from Varcha 
Bay (Bogradsky District, Khakassia)



– 299 –

Larisa A. Frolova, Yan T. Shneidman… Reconstruction of Catastrophic Changes in the Aquatic Ecosystem Based…

но планктонных таксонов, ведущих пела-
гический образ жизни, составила 94,5  %. 
Литоральные таксоны были представлены 
незначительно, в  сумме обуславливая 5,5  % 
относительной численности кладоцер, из них 
Chydorus cf. sphaericus составил 3,6 %. Доля 
хидоруса снизилась с глубины 26–25 см, од-
новременно возросла доля таксонов, ассоции-
рованных с песчаными и илистыми грунтами 
(Monospilus dispar (Sars 1861) и Leydigia соот-
ветственно).

После некоторого спада показателей со-
стояния сообщества, в верхней части колонки, 
соответствующей концу первого – ​началу вто-
рого десятилетия 2000-х гг., фиксируется су-
щественный устойчивый рост концентраций 
остатков Cladocera в  донных отложениях за-
лива Варча, достигая максимальных в колон-
ке значений в  1115–1200 экз./г одновременно 
с ростом индексов биоразнообразия (N 0=6–
10, N 1=3,9–5,3; N 2=3,1–4,6) (рис. 4, 5).

Обсуждение результатов

В  изученный временной интервал эко-
система озера-залива Варча претерпела ка-
тастрофические изменения, вызванные ан-
тропогенным воздействием в  результате 
гидротехнического строительства Краснояр-
ской ГЭС и радикальной сменой абиотических 
условий, что привело к  полной перестройке 
состава ракообразных в  зоопланктоне. Как 
в литостратиграфии колонки донных отложе-
ний, так и в истории зоопланктона чётко вы-
деляются три периода.

В колонке донных отложений озера Варча 
выявлены чётко выраженные изменения ха-
рактера осадков, отражающие смену условий 
осадконакопления. Нижняя часть представле-
на гомогенными илами, что свидетельствует 
о  существовании до  затопления мелководно-
го озера. В средней части керна наблюдается 
мощный хаотично-неоднородный прослой 

красноватой глины, вероятно, отражающий 
смыв большого количества терригенного ма-
териала с берегов в период затопления. В верх-
ней части наблюдается чётко выраженная 
слоистая структура, соответствующая совре-
менному состоянию глубокого залива, слабо 
связанного с водохранилищем (рис. 1, 2).

Зона  I (67–51  см, ранее 1966  г.). Донные 
отложения в  данный период представлены 
однородными илистыми грязевыми богаты-
ми органикой отложениями темно-серого, 
почти черного цвета. Находки покоящих-
ся толстоскорлуповых яиц (цист) жаброно-
гого рачка артемии (Artemia sp., Anostraca, 
Crustacea) в донных отложениях озера Варча 
позволяют реконструировать значимые абио-
тические характеристики некогда существо-
вавшего водоема. Обнаружение цист артемии 
однозначно указывает на  соленость водоема 
в  прошлом, так как данный экстремофиль-
ный жаброногий рачок является основным 
представителем фауны гипергалинных водо-
емов. В естественных водоемах живые рачки 
артемии обнаруживались при солености от 10 
до 340 г/л (Sorgeloos et al., 1986). Оптимальный 
диапазон солёности для развития артемии ле-
жит в пределах 90–200 г/л, причем для про-
изводства цист предпочтительна соленость 
в пределах 120–200 г/л, в то время как для ро-
ста самих рачков наиболее благоприятна со-
леность 90–170 г/л (Bhargava et al., 1987; Wear, 
Haslett, 1987). При солености 30–50 и 250–400 
г/л рачки встречаются единично, при солёно-
сти ниже 5–10 г/л Artemia обычно не выжива-
ет (Литвиненко и др., 2020; Golovatyuk et al., 
2025). В  гипергалинных водоемах Западной 
Сибири, где отмечены её популяции, сумма 
солей колеблется в широких пределах (от 28 
до 417 г/л) (Литвиненко и др., 2013). При край-
не низкой и  высокой солености популяция 
артемии может сохраняться в водоеме в виде 
цист (Литвиненко и др., 2024).
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Артемия предъявляет определенные тре-
бования к  температурным условиям, это те-
плолюбивый рачок, как правило, обитатель 
семиаридных и  аридных водоемов, рачки 
выдерживают температуру в  диапазоне от  2 
до  37  °C при оптимуме для развития  – ​20–
30  °C (Литвиненко и  др., 2024). При темпе-
ратуре ниже 5  °C метаболизм рачков замед-
ляется, и они гибнут (Reeve, 1963). Во время 
отбора проб в  июле 2024  г. в  водной толще 
залива Варча наблюдалась температурная 
стратификация: температура в  поверхност-
ном горизонте была 26  °C, в  придонном го-
ризонте  – ​5,4  °C, термоклин формировался 
в  интервале глубин 5–8  м (данные погруж-
ного зонда). Таким образом, температурные 
условия в  эпилимнионе залива Варча после 
затопления остаются благоприятными для 
артемии, следовательно, основная причина ее 
исчезновения – ​снижение солености.

На сегодняшний день по литературным 
данным на территории России известно бо-
лее 110 артемиевых озер (Litvinenko et al., 
2015; Литвиненко и  др., 2020), но,  на  наш 
взгляд, это не  полный их список. Фонд ар-
темиевых озер Западной Сибири весьма зна-
чителен и  насчитывает от  80 до  100 озер, 
в Восточной Сибири на начало 2000 г. было 
известно предположительно пять артемие-
вых озер, о двух артемиевых озерах сообща-
лось в  Тыве (Дус-Холь (Сватиково), Чедер) 
и  два озера находятся в  Хакасии в  Северо-
Минусинской котловине: Тус и  Горькое 
(Первомайское) (Литвиненко и  др., 2009, 
2024). По  мнению Л. И.  Литвиненко с  соав-
торами (2024), еще в одном водоеме Хакасии 
в  слаборассольном озере Кристальное, ве-
роятно, в  засушливые годы соленость рапы 
может достигнуть значений, достаточных 
для обитания артемии. Результаты наших 
исследований показывают, что популяция 
артемии также существовала в  озере Варча 

до затопления его водами Красноярского во-
дохранилища.

Соленость восточно-сибирских артемие-
вых озер в Тыве по многолетним наблюдени-
ям варьировала в диапазоне 80–200 г/л, в Ха-
касии составляла 67–275 г/л (Парначев и др., 
1999; Литвиненко и  др., 2024). Все артемие-
вые озера Тывы бессточные, грязевые, неглу-
бокие, хорошо прогреваемые летом, с  пита-
нием подземными и поверхностными водами 
(Кирова и др., 2015, 2018; Кирова, 2020; Лит-
виненко и др., 2024). Озерная рапа озера Че-
дер представляет собой горько-соленый рас-
сол сульфатного типа с минерализацией от 80 
до 200 г/л. Соленость озера Дус-Холь варьи-
рует в пределах от 100 до 299 г/л, состав рапы 
хлоридный магниево-натриевый (Кирова 
и др., 2018; Литвиненко и др., 2024). Артеми-
евые озера Северо-Минусинской котловины 
Кристальное и  Горькое относятся к  группе 
слабых рассолов с  минерализацией вод 59 
и 75 г/л соответственно, а озеро Тус – ​к груп-
пе крепких рассолов, и минерализация водо-
ема варьирует в диапазоне 73–275 г/л (Гусева 
и др., 2012; Литвиненко и др., 2024). По ани-
онному составу Кристальное и Горькое – ​это 
хлоридно-сульфатные воды с  практически 
равной долей указанных ионов. По катионно-
му составу воды магниево-натриевые (Лит-
виненко и  др., 2024). Состав воды озера Тус 
хлоридно-сульфатный натриево-магниевый, 
дно водоема в  центральной части покрыто 
солевой коркой мощностью 0,2–0,3 м, под ко-
торой залегают сероводородные грязевые от-
ложения (Парначев и др., 1999).

Рапа большинства артемиевых озер име-
ет слабощелочную – ​щелочную реакцию сре-
ды (pH  7,8–8,4) и  высокое содержание орга-
нических веществ (Литвиненко и  др., 2024). 
Артемии не  требовательны к  содержанию 
кислорода, для большинства исследованных 
озер сибирского региона его содержание 
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в среднем составляло 4,3±0,1 мг/л, летом со-
держание кислорода могло опускаться до гра-
ницы нормального существования рачков 
артемии (1,5  мг/л) (Литвиненко и  др., 2024). 
Содержание кислорода в рапе озер, где обита-
ет рачок, как правило, низкое, поскольку из-
вестно, что растворимость кислорода в  воде 
снижается с увеличением солености и темпе-
ратуры (Литвиненко и др., 2024).

Как правило, места обитания артемии ха-
рактеризуются простой трофической струк-
турой и низким видовым разнообразием, от-
сутствием хищников и пищевых конкурентов 
в населенных ею водоемах, что позволяет ар-
темии развиваться в монокультуре (Manual on 
the…, 1996; Литвиненко и др., 2009). В связи 
с  упрощенной трофической системой гипер-
галинного водоема основным консументом 
произведенной в озере первичной продукции 
можно считать артемию (Литвиненко и  др., 
2024).

В слое колонки на глубине 60–52 см при 
доминировании артемии в отдельных слоях 
были отмечены единичные находки (не  бо-
лее 1–3 экз.) двух пресноводных таксонов 
Cladocera  – ​Bosmina sp. и  Dapnia longispina 
gr. Граница солености для распространения 
представителей группы Cladocera по данным 
разных авторов варьирует от  50 до  110 г/л, 
хотя единичные находки коловраток и  вет-
вистоусых ракообразных отмечены и при со-
лености в  149 г/л в  гиперсоленых водоемах 
Западной Сибири для галофильных таксо-
нов Moina mongolica, Brachionus plicatilus, 
Epiphanes sp. (Литвиненко и  др., 2013). 
В  многочисленных исследованных гиперга-
линных водоемах Крыма, Алтайского края, 
Западной Сибири, Забайкалья при солёно-
сти более 70 г/л из  представителей группы 
Cladocera в составе зоопланктона были отме-
чены лишь четыре таксона, принадлежащие 
к  одному роду Moina (Moina salina Daday, 

1888, M. mongolica Daday, 1901, M. brachiata 
(Jurine, 1820), M. sp.) (Веснина и  др., 2012, 
2019; Веснина, 2019; Литвиненко и др., 2024). 
При солености 24–45 г/л в  гиперсоленых 
водоемах Крыма наряду с  M. salina фикси-
ровались находки Daphnia (Ctenodaphnia) 
atkinsoni Baird, 1859 (Балушкина и др., 2009; 
Anufriieva, Shadrin, 2018). В артемиевых во-
доемах Тывы, так  же как в  гипергалинных 
озерах Кулундинское и  Большое Яровое 
Алтайского края, Cladocera не  были отме-
чены в  составе современного зоопланктона 
(Веснина и др., 2012; Веснина 2019; Кирова, 
2020). То есть одновременное обитание и со-
существование в  водоеме артемии и  пред-
ставителей групп Bosmina sp. и  Daphnia 
longispina gr. практически исключены. Ве-
роятнее всего, немногочисленные предста-
вители пресноводной фауны Cladocera рода 
Bosmina и группы Daphnia longispina могли 
развиваться в  озере Варча в  непродолжи-
тельные периоды опреснения водоема (на-
пример, при распреснении водоема после по-
ступления талых снеговых вод).

Таким образом, зная особенности биоло-
гии и  экологии обнаруженных в  донных от-
ложениях таксонов ракообразных (в  первую 
очередь Artemia sp.), мы можем реконструи-
ровать условия существовавшего до  образо-
вания Красноярского водохранилища озера 
Варча. Это было небольшое бессточное озе-
ро с  атмосферным и  грунтовым питанием. 
Вероятно, на  месте залива существовал вы-
сокопродуктивный, хорошо прогреваемый 
высокоминерализованный (гипергалинный) 
водоем с  невысоким содержанием кислоро-
да, со  слабощелочной  – ​щелочной реакцией 
среды, значительным содержанием органики. 
Находки мирабилита на дне колонки (личное 
сообщение Д. Ю.  Рогозина) позволяют пред-
положить, что вода озера Варча по минераль-
ному составу принадлежала к  сульфатному 
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классу и натриевой группе, как большинство 
артемиевых озер Восточной Сибири. Кро-
ме того, схожий ионный состав характерен 
для артемиевых высокоминерализованных 
озер Северо-Минусинской котловины  – ​Тус 
и  Горькое (Литвиненко и  др., 2009; Гусева 
и др., 2012), причем озеро Горькое существу-
ет в  непосредственной близости от  залива 
Варча, в 25 км южнее. В периоды опреснения 
в нем в небольших количествах развивались 
планктонные пресноводные Cladocera (Лит-
виненко и др., 2024).

Зона II (52–39 см, ~1966–1968 гг.). В дан-
ной зоне отложения были представлены ис-
ключительно минеральными частицами (су-
глинки, супесь) без остатков растений или 
беспозвоночных организмов  – ​пыльца, диа-
томовые, макроостатки растений, остракоды, 
хирономиды, пресноводные губки не  были 
отмечены при микроскопировании, также 
не было отмечено иной животной или расти-
тельной органики. Вероятно, на глубине 53 см 
(1966  г.) донных отложений отражен период 
начала катастрофических перестроек в экоси-
стеме озера Варча, а именно переход из стадии 
мелководного соленого озера к стадии глубо-
кого залива Красноярского водохранилища, 
с полной сменой абиотических условий суще-
ствования гидробионтов и  сменой таксоно-
мического состава организмов зоопланктона. 
С глубины 53 см происходят литологические 
изменения донных отложений, отражая сме-
ну условий осадконакопления. Однородные 
богатые органикой грязевые сапропелевые 
отложения сменяются сначала на  прослой 
почти черного цвета, возникший, вероятно, 
в результате смыва и привноса плодородной 
почвы с затапливаемых территорий (чернозе-
мы), затем на неоднородные, неравномерные 
прослои коричневатого цвета, отражая раз-
рушение берегов и привнос терригенной со-
ставляющей (суглинки, супесь) в  результате 

затопления водоема и  поступления пресных 
вод реки Енисей в залив Варча.

Официально заполнение водохранилища 
интенсивными темпами началось со  второй 
декады апреля 1967  г., когда объем создава-
емого водохранилища стал быстро увеличи-
ваться после ввода в  эксплуатацию первой 
очереди ГЭС и в результате превышения по-
ступающих паводковых весенних вод над 
сбросом, но  подъем уровня воды был начат 
несколько раньше. Известно, что в  1967  г. 
границы выклинивания подпора водохрани-
лища располагались в  45  км южнее поселка 
Сарагаш, несколько выше населенного пун-
кта Усть-Ерба (Кусковский и др., 1974). Наи-
большая скорость подъема уровня в  период 
летне-осеннего заполнения водохранилища 
наблюдалась в 1967 г.– 7,4 см/сут, а наимень-
шая в 1968 г.– 2,3 см/сут. Амплитуда подъема 
уровня за этот период составляла 9,37 и 2,10 м 
соответственно. В начале августа 1970 г. во-
дохранилище наполнилось до  отметки нор-
мального подпорного уровня (НПУ) в 243,0 м 
(Кусковский и др, 1974).

В  указанный период (52–39  см, 1966–
1968  гг.) скорость осадконакопления в  Вар-
че возросла многократно, что мы связываем 
с  процессами привноса терригенного мате-
риала в результате смыва плодородного слоя 
и разрушения существовавшей ранее берего-
вой линии и  формированием берегов Крас-
ноярского водохранилища. Резкий подъем 
уровня воды, затопление склонов и  наруше-
ние естественных условий их существования 
обусловили возникновение оползней, абра-
зионных и обвальных обрушений – ​происхо-
дил процесс формирования береговой линии 
созданного водохранилища. На  участке за-
лива Варча были зафиксированы обрушения 
в  рыхлых отложениях (супеси, суглинки) 
в 1–5 м и протяженностью до 200 м (Кусков-
ский и др., 1974). В результате размыва бере-
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гов было отмечено резкое увеличение количе-
ства взвешенных веществ в воде создаваемого 
водохранилища в 1967–1970 гг. Наиболее вы-
сокое насыщение водной массы взвешенны-
ми частицами фиксировалось в  первый год 
заполнения водохранилища в  течение всего 
весенне-летнего периода. В  районе исследо-
вания в  Новоселовском озеровидном плесе 
содержание взвешенных частиц в  водах во-
дохранилища в  августе 1967  г. составляло 
40–50 г/м3, в последующие годы содержание 
взвешенных частиц постепенно снижалось – ​
в июле 1968 г. на том же участке содержание 
составило 15–20 г/м3, в августе 1970 г. 2–5 г/м3 

(Кусковский и др., 1974).
Таким образом, в начальный период фор-

мирования водохранилища складывались 
неблагоприятные условия для развития вет-
вистоусых рачков фильтраторов из-за повы-
шенной мутности воды, высокого содержания 
в  воде минеральных частиц, низкой прозрач-
ности, что, вероятно, привело к снижению чис-
ленности организмов данной группы в составе 
зоопланктона. Кроме того, большой привнос 
терригенного материала, высокая скорость 
седиментации из-за размыва береговых от-
ложений и  абразивного разрушения берегов 
объясняют отсутствие в  донных отложениях 
данного периода как остатков Сladocera, так 
и  остатков каких-либо других водных расти-
тельных и животных организмов.

Зона  III (37–0  см, ~1968  г.  – ​настоящее 
время). Нижние слои зоны характеризуют-
ся крайне низкой концентрацией остатков 
кладоцер и  низкими значениями индексов 
альфа-разнообразия (рис.  4, 5). В  составе 
зоопланктона фиксируются исключитель-
но пелагические таксоны, в  дальнейшем со-
ставившие структурообразующий комплекс 
доминантных таксонов в  Красноярском во-
дохранилище. Многочисленны остатки пио-
нерного таксона Chydorus cf. sphaericus. Ве-

роятно, на  глубине 37–32  см (1968–1969  гг.) 
низкая концентрация остатков Cladocera со-
ответствует начальным фазам формирования 
пресноводного зоопланктона залива Варча. 
На  глубине 31–29  см (~1969–1970  гг.) отме-
чен резкий всплеск концентрации остатков 
Cladocera. В  первые годы после заполнения 
водохранилища короткий всплеск числен-
ности и  биомассы организмов зоопланктона 
фиксируются также по натурным наблюдени-
ям как на Красноярском водохранилище, так 
и  на  других крупных водохранилищах (Ер-
молаева, 2008). Это так называемая фаза под-
пора и  взрыва, когда поступление большого 
количества биогенных элементов, попавших 
в воду в первые годы в результате затопления 
плодородных территорий и прибрежной рас-
тительности, вызывает резкий скачок количе-
ственных показателей зоопланктона.

С глубины ~31 cм (~1969 г.) концентрация 
остатков Cladocera, так же как и значения ин-
дексов разнообразия, значительно увеличи-
ваются и  остаются относительно высокими 
до наших дней (рис. 4). Абсолютными доми-
нантами в сообществе являлись пелагические 
таксоны, в  первую очередь представители 
рода босмин. В  целом доля истинно план-
ктонных таксонов, ведущих пелагический об-
раз жизни, составила 94,5 %. Таким образом, 
кладоцерное сообщество отражает наличие 
глубокого пресноводного водоема со  значи-
тельными площадями открытой воды. В  це-
лом с глубины 31 см (~ 1969 г.) формирование 
кладоцерного сообщества водохранилища 
в  его современной фазе завершилось и  воз-
никло сообщество, характерное для крупных 
водоемов с большими площадями открытых, 
пелагических участков с  превалированием 
планктонных таксонов (босмин и  дафний) 
и небольшой долей литоральных таксонов.

Сравнение состава представителей груп-
пы Cladocera в  зоопланктоне Красноярского 



– 304 –

Larisa A. Frolova, Yan T. Shneidman… Reconstruction of Catastrophic Changes in the Aquatic Ecosystem Based…

водохранилища (Ермолаева, 2008; Краснояр-
ское водохранилище, 2008) и в составе палео-
сообществ показало их существенное сходство.

При этом применение палеолимнологи-
ческого анализа позволило дополнить так-
сономический список организмов зооплан-
ктона, отмеченных в  водохранилище. Вид 
Leydigia acanthocercoides (Fischer, 1854) отме-
чен нами впервые для Красноярского водохра-
нилища. Сравнение таксономического соста-
ва представителей родов Daphnia и  Bosmina 
в  донных отложениях и  в  составе зооплан-
ктона осложнено, с  одной стороны, недоста-
точной таксономической проработанностью 
данных родов, с  другой  – ​пределами разре-
шения палеолимнологического кладоцерного 
анализа, который позволяет на сегодня иден-
тифицировать представителей родов Daphnia 
и  Bosmina часто только до  группы таксонов 
(Szeroczyńska, Sarmaja-Korjonen, 2007). Пред-
ставители надгруппы Daphnia pulex не были 
отмечены среди Сladocera донных отложе-
ний, что хорошо согласуется с результатами 
изучения современного зоопланктона Крас-
ноярского водохранилища (Ермолаева, 2008; 
Красноярское водохранилище, 2008).

Заключение

На  основе карцинологического палеоа-
нализа реконструированы изменения в соста-
ве зоопланктонных палеосообществ некогда 
существовавшего озера, в  последующем за-
лива Варча Красноярского водохранилища. 
Установлено, что залив возник на  месте ги-
пергалинного водоема, на  что указывают 
находки цист Artemia sp. Впервые изучен 
переход зоопланктонного сообщества высо-
коминерализованного озера к пресноводному 
зоопланктону крупного водохранилища в ре-
зультате катастрофических для экосистемы 

перестроек под воздействием антропогенного 
вмешательства в  рамках гидротехническо-
го строительства. В  результате затопления 
водами Красноярского водохранилища про-
изошла полная перестройка зоопланктонных 
палеосообществ, на месте монодоминантного 
сообщества соленого озера с  преобладанием 
Artemia sp. возникло пресноводное сообще-
ство с  доминированием планктонных так-
сонов рода Bosmina и  Daphnia longispina gr. 
Формирование пресноводного планктонного 
сообщества завершилось в  его современной 
фазе в  1969–1970  гг., в  результате чего воз-
никли ассоциации, характерные для крупных 
водоемов с большими площадями открытых, 
пелагических участков с  превалированием 
пелагических таксонов (Bosmina sp., Daphnia 
sp.) и  небольшой долей литоральных таксо-
нов. В первые годы после образования водо-
хранилища в 1969–1970 гг. отмечены пиковые 
значения концентраций остатков Cladocera 
в  тафоценозах и  высокие значения индек-
сов альфа-разнообразия (эффект «подпора 
и  взрыва»), затем отмечено снижение кон-
центраций и  индексов альфа-разнообразия 
до конца первого десятилетия 2000-х гг., после 
2007 г. вновь отмечаются как увеличение кон-
центрации остатков Cladocera в тафоценозах, 
так и рост индексов альфа-разнообразия. Ре-
зультаты палеолимнологического кладоцер-
ного анализа подтверждаются многолетними 
мониторинговыми наблюдениями за  форми-
рованием зоопланктона Красноярского водо-
хранилища, уточняя и дополняя их. Благодаря 
использованию кладоцерного палеолимноло-
гического анализа в заливе Варча обнаружен 
новый вид Leydigia acanthocercoides (Fischer, 
1854), не  отмеченный ранее в  таксономиче-
ских обзорах по составу зоопланктона Крас-
ноярского водохранилища.
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Abstract. The concentrations and ratios of stanols – ​coprostanol, epicoprostanol, 5α-cholestanol, and 
5α-stigmastanol – ​as well as cholesterol, were analyzed in surface sediments of Lake Shira (Republic of 
Khakassia) in samples collected from various locations within the water body. The results demonstrate 
significant spatial heterogeneity in stanol concentrations. The lowest stanol concentrations were 
found in sediments located at shallow depths in the aerobic zone, while in sediments from the central 
deepwater part of the lake, located in the sulfide zone, stanol concentrations were significantly higher. 
The low stanol concentrations in the intertidal zone are most likely associated with the degradation of 
stanols in shallow coastal areas, in an oxidizing environment, rather than with a lack of stanol inputs. 
Coprostanol is a marker of human feces, and epicoprostanol is a product of its bacterial degradation. 
The calculated anthropogenic load indices R 1 and R 2, which reflect the proportion of coprostanol in 
total stanols, were high at deep-water sampling positions and low at coastal sampling positions, which 
is most likely associated with stanol degradation in oxidized sediments. Thus, it has been demonstrated 
that, because of the oxidation of stanols in coastal sediments, coprostanol analysis is not an adequate 
method for identifying current local sources of fecal pollution around the lake. However, assessing 
stanol concentrations in bottom sediments of the anaerobic zone demonstrates their spatial stability in 
the anaerobic zone, making it a suitable approach for integrated assessment of fecal input dynamics in 
Lake Shira.

Keywords: fecal stanols, coprostanol, bottom sediments, Lake Shira, anthropogenic load.
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Пространственное распределение фекальных станолов  
в поверхностных донных отложениях озера Шира

А. А. Шмуроваа, А. Н. Бояндинб,  
В. В. Зыковб, Е. К. Пак (Синнер)а, б, Д. Ю. Рогозина, б

аСибирский федеральный университет 
Российская Федерация, Красноярск 

бИнститут биофизики СО РАН 
ФИЦ «Красноярский научный центр СО РАН» 

Российская Федерация, Красноярск

Аннотация. В поверхностных донных отложениях озера Шира (Республика Хакасия) 
проанализированы концентрации и соотношения станолов – ​копростанола, эпикопростанола, 
5α-холестанола и 5α-стигмастанола, а также холестерина – ​в пробах, отобранных с различных 
участков акватории. Результаты демонстрируют значительную пространственную неоднородность 
содержания станолов. Наиболее низкие содержания станолов были выявлены в отложениях, 
расположенных на небольших глубинах в аэробной зоне, тогда как содержания станолов 
в отложениях, расположенных в сероводородной зоне центральной глубоководной части озера, 
были достоверно выше. Вероятнее всего, низкое содержание станолов на литорали объясняется 
не отсутствием поступлений, а деградацией станолов на мелководных прибрежных участках 
в окислительной среде. Копростанол является маркером человеческих фекалий, а эпикопростанол – ​
продукт его бактериального разложения. Расчетные индексы антропогенной нагрузки R 1 и R 2, 
отражающие долю копростанола в общей сумме станолов, были высокими на глубоководных 
станциях и низкими на прибрежных, что скорее объясняется деградацией станолов в окисленных 
отложениях. Таким образом, показано, что из-за окисления станолов в прибрежных отложениях 
анализ копростанола не позволяет надежно выявлять современные локальные источники 
поступления фекальных загрязнений по периметру озера. Вместе с тем оценка содержания 
станолов в донных отложениях анаэробной зоны является достаточно надежным методом для 
интегральной оценки динамики фекальных поступлений в озеро Шира.

Ключевые слова: фекальные станолы, копростанол, донные отложения, оз. Шира, антропогенная 
нагрузка.
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Введение

Современная палеолимнология все 
более активно использует молекулярно-
биохимические методы реконструкции исто-
рических изменений в водных экосистемах. 
Особый интерес представляют фекальные ста-
нолы – ​специфические органические соедине-
ния, образующиеся в результате микробного 
преобразования стеринов в пищеварительном 
тракте млекопитающих (Schroeter et al., 2020; 
Ankit et al., 2022; Синнер и др., 2024а, б). Эти 
соединения обладают высокой устойчивостью 
в анаэробных условиях и могут сохраняться 
в донных отложениях в течение тысячелетий, 
что делает их надежными биомаркерами для 
ретроспективной оценки антропогенного воз-
действия на водоемы. Каждый станол обладает 
определенной диагностической ценностью. 
Копростанол (5β-холестан‑3β-ол) является ос-
новным маркером человеческих фекалий, со-
ставляя до 60 % от суммы всех станолов. Его 
повышенные концентрации однозначно указы-
вают на поступление из антропогенных источ-
ников (D’Anjou et al., 2012; Argiriadis et al., 2018). 
Эпикопростанол (5β-холестан‑3α-ол) образуется 
в результате бактериальной трансформации 
копростанола в донных отложениях и почвах 
и учитывается совместно с ним для компенса-
ции эффектов диагенеза. 5α-холестанол может 
иметь как фекальное происхождение (являясь 
промежуточным продуктом преобразования 
холестерина), так и образовываться в резуль-
тате диагенетических процессов в осадках. 
5β-стигмастанол ассоциирован с фекалиями 

травоядных животных (включая домашний 
скот и дикие стада) и указывает на сельскохо-
зяйственную деятельность (White et al., 2019; 
Vachula et al., 2019; Schroeter et al., 2020).

Озеро Шира, расположенное в  Хакасии, 
испытывает значительную рекреационно-
хозяйственную нагрузку в  современный пе-
риод (Кривошеев, Хасанов, 1990), вместе с тем 
его водосборный бассейн издавна подвергался 
антропогенному воздействию, о  чем свиде-
тельствуют археологические находки раз-
личных исторических эпох (Вадецкая, 1986). 
Проведенные ранее исследования вертикаль-
ного распределения станолов в керне донных 
отложений в центральной части озера выяви-
ли корреляцию их содержания с  периодами 
интенсивного освоения территории  – ​перио-
дом расцвета средневекового государства Ени-
сейских кыргызов (IX–XI  вв.н.э.) и  периодом 
русской колонизации (XVII–XIX вв.) (Синнер 
и др., 2024а).

В  настоящей работе мы ставим задачу 
выяснить, каково распределение станолов 
в  современных отложениях (в  верхнем слое 
(0–1 см) донных отложений, соответствующем 
последним примерно 2–5 годам) по акватории 
озера, и возможно ли выявить по содержанию 
станолов современные локальные источники 
фекальных поступлений.

Материалы и методы
Объект исследования

Озеро Шира (54°30´СШ, 90°11́ ВД) рас-
положено в  Ширинском районе Республики 
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Хакасия. Озеро имеет овальную форму, раз-
мером 5,3×9,3  км, площадь поверхности 35,9 
кв. км, максимальная глубина 25 м (май 2023). 
Озеро меромиктическое, средняя соленость 
воды озера в  верхних слоях составляет около 
13 г л‑1, в придонной части около 19 г л‑1, в во-
дной толще отсутствует кислород и содержит-
ся сероводород, граница сероводородной зоны 
(хемоклин) варьирует по глубине от 13 до 16 м 
(Rogozin et al., 2017). Прибрежная территория 
активно освоена – ​здесь размещены оздорови-
тельные учреждения, сезонные туристические 
базы и частные владения. В тёплый период года 
прибрежная зона подвергается значительной 
рекреационной нагрузке вследствие стихийно-
го палаточного туризма (Синнер и др., 2024а).

Отбор проб донных отложений

Пробы отбирались в  марте и  июле 
2025 года с помощью гравитационного пробо-

отборника UWITEC (Австрия) с  прозрачной 
пластиковой трубой диаметром 90 мм (рис. 1, 
табл.  1). Отбор на каждой станции проводи-
ли однократно, без повторностей. Сразу  же 
после отбора верхние слои отложений тол-
щиной 1 см помещались в герметичные поли-
этиленовые пакеты и хранились при темпера-
туре –20 °C до обработки. В случае станций 
с  каменистым дном («камни», «каменная 
крошка», табл. 1) отбор верхнего сантиметра 
осуществлялся следующим образом: круп-
ные камни извлекались из  пробоотборника, 
и  с  их поверхности стерильным скребком 
соскабливалась тонкая органогенная плёнка 
вместе с рыхлыми частицами; образец камен-
ной крошки и песка отбирался как обычный 
донный осадок с верхнего слоя. Таким обра-
зом, во  всех случаях анализировалась фрак-
ция, потенциально содержащая органические 
остатки, сравнение в работе проведено по со-

Рис. 1. Карта глубин озера Шира с точками пробоотбора. Красным цветом выделены точки, где отложения 
не содержали сероводород (табл. 1)

Fig. 1. Bathymetric map of Lake Shira with sampling points. Points where sediments did not contain hydrogen 
sulfide are highlighted in red (Table 1)
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держанию станолов в пересчёте на органиче-
ское вещество, что частично нивелирует раз-
личия в типе отложений.

Химические анализы

Содержание органического вещества 
оценивали по  потере массы при прокалива-
нии образцов при 550 °C по формуле:

LOI550 = [(Мсух – ​Mпрокал)/Mсух]*100 %,

где: LOI550 – ​потеря массы образца при прока-
ливании (Loss On Ignition) при 550 °C; Мсух – ​
масса образца, высушенного при 100  °C; 
Мпрокал  – ​масса этого  же образца, прокален-
ного при 550 °C для сжигания органического 
вещества.

Таблица 1. Точки отбора проб с географическими координатами, глубиной и характеристикой донных 
отложений

Table 1. Sampling points with geographic coordinates, depth, and sediment characteristics

Точка, название Координаты Глубина, м Описание отложений

Северо-Восток 1 54°30.775’N
90°12.285’E 23 Черный ил, запах H2S

Северо-Восток 2 54°31.386’N  
90°13.030’E 16 Черный ил + глина

Запад 1 54°31.668’N  
90°08.834’E 6 Серый ил + глина

Запад 2 54°31.347’N  
90°09.866’E 23 Черный ил, запах H2S

Запад 3 54°30.917’N  
90°10.866’E 25 Черный ил, запах H2S

Сон 0 54°29.053’N  
90°16.334’E 3 Песок

Сон 1 54°29.176’N  
90°15.098’E 6 Камни

Сон 2 54°29.600’N  
90°14.336’E 12 Камни

Сон 3 54°29.91’N  
90°12.733’E 18 Черный ил, запах H2S

Сон 4 54°30.23’N  
90°14.768’E 23 Черный ил, запах H2S

12 54°30.371’N
90°11.620’E 25 Черный ил, запах H2S

13 54°30.248’N
90°11.400’E 25 Черный ил, запах H2S

14 54°30.133’N
90°11.136’E 25 Черный ил, запах H2S

15 54°30.020’N
90°10.946’E 25 Черный ил, запах H2S

16 54°29.904’N
90°10.721’E 24 Черный ил, запах H2S

17 54°29.783’N
90°10.507’E 16 Камни + ил

19 54°29.747’N
90°10.437’E 9 Каменная крошка, глина
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Присутствие сероводорода определялось 
органолептически по запаху.

Образцы донных отложений заморажива-
ли при температуре –80 °C и подвергали лио-
филизации. Экстракцию стероидов проводили 
в плотно закрытых плоскодонных колбах объ-
емом 100 мл при температуре 25 °C. К навеске 
4 г сухого (лиофилизированного) вещества до-
бавляли 30 мл смеси этанол: хлороформ (объ-
емное соотношение 3:7). Через 24 ч получен-
ные экстракты фильтровали на фильтре Шотта 
(размер пор 16) в круглодонные колбы, фильтр 
дополнительно дважды промывали раствори-
телем по  5 мл. Растворители удаляли отгон-
кой на роторном испарителе, после чего колбы 
с  сухими экстрактами дополнительно выдер-
живали в эксикаторе в течение 6 ч.

К экстракту образца добавляли 200 мкл 
силирующего агента, представляющего смесь 
99 % N, О‑бис(триметилсилил)трифторацета-
мида и  1 % триметилхлорсилана, и  200 мкл 
пиридина, после чего выдерживали в сушиль-
ной камере при 55 °C в течение 20 мин. Затем 
добавляли еще 200 мкл силирующего агента 
и выдерживали еще 20 мин при 55 °C. Остат-
ки силирующего агента и пиридина удаляли 
выпариванием при температуре 100  °C в су-
шильном шкафу или 90 °C на роторном испа-
рителе. К сухому остатку добавляли 200 мкл 
додекана, выдерживали смесь в течение полу-
часа, после чего переносили раствор в додека-
не в виалы для хроматографии.

Для идентификации станолов и  рас-
чета концентраций использовали стандар-
ты копростанола (5β-холестан‑3β-ол, произ-
водство EFEBIO, Китай), эпикопростанола 
(5β-холестан‑3α-ол, USP, США), 5α-холестанола 
(5α-холестан‑3β-ол, Roth, Германия), холе-
стерина (НРС Standards GmbH, Германия) 
и  5α-стигмастанола (5α-стигмастан‑3β-ol, 
Sigma-Aldrich, США). Объем растворов проб 
и  стандартной смеси, вводимый в  инжектор, 

составлял 1 мкл. Навески указанных соедине-
ний с массой от 1 до 3 мг, определенной с точ-
ностью до  0,01  мг, подвергали силированию 
по той же методике, что и опытные образцы, 
растворяя затем в  додекане до  концентрации 
1 мг мл‑1 и смешивая для получения многоком-
понентных стандартов с  концентрацией ком-
понентов 0,1, 0,01 и 0,001 мг мл‑1.

Анализ силированных производных ста-
нолов и стеринов проводили на газовом хрома-
тографе Agilent 6890N с  масс-спектрометром 
Agilent 5975С, используя колонку Agilent 
VF‑200ms (длина 60  м, внутренний диаметр 
250 мкм, толщина неподвижной фазы 0,10 
мкм, состав неподвижной фазы политриф-
торпропилметилсилоксан). Для управления 
прибором использовали программное обеспе-
чение MSD Chemstation версии E.02.02.1431. 
В  качестве газа-носителя применяли гелий 
при скорости потока 1,0 мл мин‑1; проба вводи-
лась в количестве 1 мкл с разделением потока 
30:1. Температуры устройства ввода и  интер-
фейса устанавливали на 250 и 230 °C соответ-
ственно. Температурный режим работы печи: 
100 °C в течение 4 мин; нагрев до 265 °C при 
скорости 10  °C мин‑1, выдержка температуры 
в течение 8 мин; нагрев до 300 °C при скоро-
сти 5 °C мин‑1; нагрев до 310 °C при скорости 
20  °C мин‑1. Для ионизации образцов приме-
няли электронный удар (70 эВ). Использова-
ли два режима регистрации масс-спектров. 
Для первоначальной идентификации соеди-
нений и их времени выхода в образцах внеш-
них стандартов регистрировался спектр ио-
нов с отношением массы к заряду (m/z) от 15 
до  500. Для построения калибровочных кри-
вых с  помощью внешних стандартов и  опре-
деления концентраций станолов в  пробах 
селективно регистрировались ионы, харак-
терные для идентифицируемых соединений, 
с  m/z 368 (для триметилсилил-холестерола), 
370 (для триметилсилил-копростанола 
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и  триметилсилил-эпикопростанола), 386 
(для холестанона), 445 (для триметилсилил-
холестанола) и  488 (для триметилсилил-
стигмастанола).

Анализ данных

Анализ данных методом главных компо-
нент и расчет критерия Манна-Уитни осущест-
вляли в программе STATISTICA 7 (StatSoft).

Расчет индексов антропогенной нагрузки

Для сравнительной оценки вклада че-
ловека используются индексы, отражающие 
отношение суммы копростанола и эпикопро-
станола к их сумме с холестанолом или холе-
стерином (Takada et al., 1994; Bull et al., 1999). 
Нами были рассчитаны индексы R 1 и R 2:

R 1 = (copr + epicopr)/(copr + epicopr + chol-a),

R 2 = (copr + epicopr)/(copr + epicopr + chol-e),

где copr, epicopr, chol-a, chol-e  – ​содержа-
ние копростанола, эпикопростанола, 5α-
холестанола, холестерина соответственно.

Результаты

Донные отложения на  глубоководных 
станциях, расположенных в пределах серово-
дородной зоны, представляли собой черные 
гомогенные илы с ярко выраженным запахом 
сероводорода, тогда как на  станциях, распо-
ложенных ближе к берегам вне сероводород-
ной зоны, осадок имел светло-коричневый 
цвет, не имел запаха сероводорода, содержал 

Таблица 2. Содержание станолов и холестерина (мкг·г⁻¹ орг. вещества) и доля органического вещества, 
оцениваемая по LOI550 (%) в верхнем слое донных отложений озера Шира

Table 2. The contents of stanols and cholesterol (μg·g⁻¹ organic matter) and the proportion of organic matter 
estimated by LOI550 (%) in the upper layer of bottom sediments of Lake Shira

Станция Копростанол Эпикопроста
нол Холестерин 5α-

Холестанол
5α-

Стигмастанол LOI550

Северо-
Восток 1 21,95 8,40 25,10 26,04 63,02 26,1

Северо-
Восток 2 1,33 0,65 1,47 1,94 6,93 24,5

Запад 1 0,47 0,59 4,67 3,21 23,65 6,0
Запад 2 145,43 58,74 179,59 142,01 328,66 26,4
Запад 3 88,35 35,94 138,41 87,91 188,28 26,0
Сон 0 0,17 0,14 3,23 1,61 56,75 6,3
Сон 1 1,26 1,24 14,90 18,20 215,85 2,8
Сон 2 0,34 0,57 11,67 6,95 79,62 3,9
Сон 3 60,48 18,98 138,67 118,68 344,82 22,4
Сон 4 86,10 45,29 320,87 100,76 181,04 32,5

12 60,05 22,47 108,24 69,52 172,42 33,1
13 35,40 12,28 58,19 39,24 102,77 31,2
14 75,08 25,73 121,60 82,98 227,59 32,2
15 72,72 26,87 97,38 83,12 224,09 30,6
16 86,27 27,09 126,73 94,65 256,90 28,4
17 3,49 1,22 7,52 11,31 27,31 14,2
19 0,06 0,13 8,21 1,98 19,04 2,6
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глину, камни и песок (табл. 1, рис. 1). Содер-
жание органического вещества, оцениваемое 
по LOI550, варьировало в значительных преде-
лах, составляя первые проценты на прибреж-
ных станциях, тогда как на  глубоководных 
станциях оно было на порядок выше (табл. 2).

В  донных отложениях оз. Шира на  всех 
станциях выявлено наличие копростано-
ла, эпикопростанола, 5α-холестанола, 5α-
стигмастанола, а также холестерина, и оценено 
их содержание (табл. 2). Была выявлена значи-
тельная неоднородность содержания станолов 
и холестерина по акватории озера. Суммарное 
содержание станолов в органическом веществе 
варьировало на два порядка в диапазоне от 10 
мкг (мкг·г⁻¹ орг. вещества) (станция Северо-
Восток‑2) до  675 мкг (мкг·г⁻¹ орг. вещества) 
(станция Запад‑2) (рис. 3А). Содержание холе-

стерина варьировало от 1,5 до 320 мкг (мкг·г⁻¹ 
орг. вещества) на  станциях Северо-Восток‑2 
и Сон 4 соответственно (табл. 2).

Анализ данных методом главных ком-
понент показал, что вдоль оси фактора 1, 
объясняющего более 84  % дисперсии, все 
станции разделились на  две обособленные 
группы (рис.  2). Станции, отложения кото-
рых не содержали сероводород (рис. 1), соста-
вили группу А. В  группу Б вошли станции, 
расположенные в глубоководной части озера 
и характеризующиеся наличием сероводоро-
да, к  этой группе тяготели все исследуемые 
переменные (станолы, холестерин и  LOI550, 
рис.  1, 2). Различие между двумя группами 
было обусловлено содержанием исследуемых 
веществ и органического вещества, как видно 
на рис. 2 и в табл. 2.

Рис. 2. Анализ методом главных компонент содержания станолов, холестерина и органического вещества 
(LOI550) в  отложениях озера Шира (по  данным табл.  2). Точками обозначены станции, стрелками  – ​
исследуемые вещества. Красными точками обозначены станции, где отложения не содержали сероводород 
(аналогично рис. 1)

Fig. 2. Principal component analysis (PCA) integrating the stanols, cholesterol, and LOI550 in sediments of Lake 
Shira (data from Table 2). The dots indicate sampling positions, and the arrows – ​stanols and cholesterol. Sampling 
positions where sediments did not contain sulfide are marked as red dots
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Рис. 3. Слева: суммарное содержание станолов в донных отложениях оз. Шира на различных станциях 
(мкг·г⁻¹ орг. вещества). Справа: сравнительный анализ суммарного содержания станолов в  группе 
А (прибрежные, без H₂S) и группе Б (глубоководные, с запахом H₂S). На рисунке: прямоугольник («ящик») 
охватывает центральные 50 % данных (от 25-й до 75-й процентной точки); отрезки («усы») показывают 
разброс от 10-й до 90-й процентной точки

Fig. 3. Left: Total stanol content in Lake Shira bottom sediments at various sampling positions (μg g⁻¹ organic 
matter). Right: Comparative summary analysis of stanol content in group A (coastal, without H₂S) and group 
Б (deepwater, with H₂S odor). In Figure, the probability (“box”) corresponds to the central 50 % of the data 
(from the 25th to the 75th percentage point); the intervals (“whiskers”) give the spread from the 10th to the 90th 
percentage point

Рис. 4. Относительное содержание станолов и холестерина в органическом веществе донных отложений 
озера Шира на различных станциях

Fig. 4. Relative contents of stanols and cholesterol in organic matter of bottom sediments of Lake Shira at different 
sampling positions
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Сравнительный анализ суммарного со-
держания станолов в органическом веществе 
показал, что в группе А оно было достоверно 
ниже, чем в группе Б (критерий Манна-Уитни, 
U = 2, Uкрит = 11, р < 0,01, рис. 3).

Процентное соотношение исследуемых 
веществ заметно различалось по станциям, од-
нако на всех станциях среди станолов устой-
чиво преобладал 5α-стигмастанол (рис.  4). 
Копростанол и  эпикопростанол обнаружены 
на  всех станциях, однако их доля на  станци-
ях группы А  была существенно меньше, чем 
на станциях группы Б, за исключением стан-
ций Северо-Восток‑2 и 17 (рис. 4), на которых 
доли копростанола и  эпикопростанола были 
сравнимы с таковыми для группы Б.

Индексы R 1 и R 2 значительно варьиро-
вали в диапазоне от 0,02 до 0,59 и были замет-
но ниже в группе А, за исключением станций 
Северо-Восток 2 и 17, где они были сравнимы 
с таковыми группы Б (рис. 5).

Донные отложения станции «Северо-
Восток 2», расположенной на  глубине 16  м, 
по  данным органолептического анализа 
не имели запаха сероводорода, однако содер-
жание органического вещества (LOI 24,5  %) 
было сопоставимо с  глубоководными стан-
циями и  на  порядок выше, чем у  типичных 
прибрежных (например, «Сон 0» с LOI 6,3 %). 
Очевидно, отложения на  этой станции нахо-
дятся в  переходной зоне, где кислород при-
сутствует эпизодически или в  очень низких 
концентрациях, недостаточных для полной 
деградации станолов, но  уже достаточных 
для отсутствия устойчивого H2S.

Обсуждение

Состав станолов в  отложениях озера 
Шира свидетельствует о  наличии фекальных 
поступлений антропогенного происхожде-
ния. Копростанол (5β-холестан‑3β-ол) явля-
ется признанным индикатором человеческих 

Рис.  5. Индексы антропогенной нагрузки R  1 и  R  2 в  донных отложениях озера Шира на  различных 
станциях

Fig. 5. Anthropogenic load indices R 1 and R 2 in bottom sediments of Lake Shira at different sampling positions
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фекалий, где его процент значительно выше, 
чем у других животных (Leeming et al., 1996). 
Часть копростанола с помощью бактерий пре-
вращается в  эпикопростанол (5β-холестан‑3α-
ол) (McCalley et al., 1981). Предшественник 
станолов  – ​холестерин  – ​может быть продук-
том биосинтеза животных (Schroeter et al., 
2020; Ankit et al., 2022). 5α-холестанол является 
промежуточным продуктом образования ко-
простанола из  холестерина. Однако, помимо 
фекального происхождения, 5α-холестанол мо-
жет образовываться во время протекания диа-
генетических процессов (Hassett, Lee, 1977). 
5α-стигмастанол образуется в  результате де-
ятельности микроорганизмов в  окружающей 
среде, а не синтезируется кишечной микрофло-
рой, и,  следовательно, не  является маркером 
фекальных загрязнений (D’Anjou et al., 2012).

Нами выявлена четко прослеживае-
мая неоднородность в  содержании станолов 
по акватории озера, которая подтверждается 
статистически достоверным различием меж-
ду двумя группами станций и очевидно обу-
словлена характеристиками донных отложе-
ний. А именно – ​высокие содержания (группа 
Б) отмечены в восстановленных отложениях 
профундальной зоны, тогда как низкие со-
держания выявлены для более мелководных 
станций, где условия окислительные и содер-
жание органического вещества, как правило, 
на порядок ниже (рис. 3). Исключение состав-
ляет станция Сон 1 (рис. 3), однако причины 
высокой концентрации станолов на этой стан-
ции остаются неизвестными.

Известно, что анаэробные условия спо-
собствуют лучшей сохранности станолов 
и  снижению их микробной деградации, 
тогда как аэробные условия в  мелководных 
прибрежных зонах ускоряют разложение ор-
ганических соединений, что приводит к бо-
лее низким концентрациям станолов (White 
et al., 2019; Vachula et al., 2019). Вероятнее 

всего, низкое суммарное содержание стано-
лов на  прибрежных станциях объясняется 
не  отсутствием поступлений, а  деградаци-
ей станолов на  мелководных прибрежных 
участках в окислительной среде. Однако ско-
рость окисления может различаться, напри-
мер, в  зависимости от  состава отложений. 
Поэтому для поиска точечных источников 
поступления станолов по  периметру озера 
с помощью анализа прибрежных отложений 
необходимы дополнительные исследования 
скорости деградации станолов в различных 
условиях.

Высокие значения индексов антропо-
генной нагрузки (>0,5) указывают на  ан-
тропогенное фекальное загрязнение, а  низ-
кие  – ​на  преобладание стеринов животного 
происхождения или деградацию. В  данном 
случае низкие индексы на  прибрежных 
станциях (рис.  5)  обусловлены, вероятно, 
повышенной деградацией копростанола 
в  окислительной обстановке по  сравнению 
с холестерином. Однако можно сделать и дру-
гое предположение: в  аэробной зоне посту-
пление холестерина с  площади водосбора 
и  из  водного столба больше, чем поступле-
ние станолов. Источником холестерина здесь 
может выступать и водная биота – ​беспозво-
ночные. В  группе А  исключение составля-
ют станции Северо-Восток‑2 и  17, где доля 
копростанола в  сумме станолов и  индексы 
антропогенной нагрузки близки к  таковым 
для глубоководных станций (рис.  4, 5). По-
скольку эти станции расположены на  значи-
тельных глубинах (16 м)  вблизи анаэробной 
зоны (табл.  1, рис.  1), вероятнее всего, отло-
жения на  них являются менее окисленными 
по сравнению с прибрежными мелководными 
станциями, о  чем свидетельствует и  более 
высокое содержание органического вещества 
по  сравнению с  мелководными станциями. 
Также и поступление холестерина в отложе-
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ния на этих станциях может быть меньше из-
за меньшей активности водной биоты на этих 
глубинах.

Данные, полученные на  глубоковод-
ных станциях, согласуются с  результатами 
поверхностного слоя в  работе Синнер и  др. 
(2024а): диапазон индексов R 1 и R 2 в верхних 
слоях отложений, полученный в работе Син-
нер и в нашей работе, близок, что подтверж-
дает применимость отложений анаэробной 
зоны для интегральных оценок фекальной 
нагрузки на озеро. Однако пространственное 
распределение по акватории показывает, что 
локальные точечные источники по периметру 
озера не могут быть надёжно идентифициро-
ваны из-за окисления станолов в  прибрежье 
и возможного повышенного поступления хо-
лестерина от водной биоты.

Заключение

Содержание станолов в донных отложе-
ниях сильно зависит от  характера отложе-
ний – ​в окисленных отложениях содержание 
станолов значительно меньше. Следователь-
но, из-за окисления станолов в  прибрежных 
отложениях анализ копростанола не является 
адекватным методом для поиска современ-
ных точечных источников поступления фе-
кальных загрязнений по периметру озера.

В  анаэробной зоне озера концентрации 
станолов сохраняются на  относительно ста-
бильном уровне как в отношении межгодовой 
динамики измерений, так в  пространствен-
ном распределении по  акватории. Следова-
тельно, донные отложения анаэробной зоны 
применимы для оценки интегральных посту-
плений фекалий в озеро Шира.
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Abstract. Laser modification of biodegradable polyhydroxyalkanoate (PHA) films is a promising approach 
to tailoring their surface properties for biomedical applications. However, the quantitative relationship 
between polymer composition and the resulting 3D surface topography remains poorly understood. In 
this study, we use high-resolution 3D microscopy to evaluate the effects of CO2 laser treatment – ​under 
both continuous and quasi-pulsed modes – ​on films composed of four distinct PHAs: the homopolymer 
poly(3-hydroxybutyrate) [P(3HB)] and three copolymers – ​poly(3-hydroxybutyrate-co‑3-hydroxyvalerate) 
[P(3HB‑co‑3HV)], poly(3-hydroxybutyrate-co‑4-hydroxybutyrate) [P(3HB‑co‑4HB)], and poly(3-
hydroxybutyrate-co‑3-hydroxyhexanoate) [P(3HB‑co‑3HHx)]. Non-destructive 3D topographic mapping 
enabled precise quantification of groove and crater depths and uniformity. The homopolymer P(3HB) 
formed shallow (26.5 µm), fragmented structures, while copolymers, especially P(3HB‑co‑3HHx), 
produced deeper (up to 45.1 µm) and more uniform features, correlating with lower crystallinity and 
melting points. This study establishes 3D microscopy as an essential tool for quantitatively linking 
PHA composition to laser-induced microarchitecture, facilitating a rational design of degradable films 
with controlled topography.
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3D‑микроскопия в оценке последствий  
лазерной модификации разрушаемых полимерных пленок  
из полигидроксиалканоатов
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Аннотация. Лазерная модификация пленок из биодеградируемых полигидроксиалканоатов 
(ПГА) является перспективным методом управления свойствами поверхности для биомедицины 
и упаковки. Однако количественная связь между составом полимера и формируемой 
3D‑топографией изучена недостаточно. С помощью высокоразрешающей 3D‑микроскопии 
исследовано воздействие CO2-лазера (непрерывный и квазиимпульсный режимы) на пленки 
из четырех типов ПГА: гомополимера поли(3-гидроксибутирата) [П(3ГБ)] и трёх его сополимеров – ​
поли(3-гидроксибутирата-со‑3-гидроксивалерата) [П(3ГБ‑со‑3ГВ)], поли(3-гидроксибутирата-
со‑4-гидроксибутирата) [П(3ГБ‑со‑4ГБ)] и поли(3-гидроксибутирата-со‑3-гидроксигексаноата) 
[П(3ГБ‑со‑3ГГ)]. 3D‑микроскопия позволила, не разрушая образец, точно измерить глубину 
и однородность бороздок и лунок. Гомополимер П(3ГБ) формировал неглубокие (26,5 мкм) 
фрагментированные структуры, тогда как сополимеры, особенно П(3ГБ‑со‑3ГГ), образовывали 
более глубокие (до 45,1 мкм) и однородные элементы, что коррелирует с их пониженной 
кристалличностью и температурой плавления. Работа обосновывает 3D‑микроскопию как ключевой 
инструмент для количественной оценки влияния состава ПГА на лазерно-индуцированную 
микроархитектуру, что необходимо для создания разрушаемых пленок с контролируемой 
топографией.

Ключевые слова: разрушаемые полигидроксиалканоаты, плёнки, лазерное облучение, 
микрорельеф, 3D‑микроскопия.

Благодарности. Исследование выполнено в рамках государственного задания Министерства 
науки и высшего образования РФ (проект № FWES‑2026–0006).

Цитирование: Дудаев А. Е. 3D‑микроскопия в оценке последствий лазерной модификации разрушаемых полимерных 
пленок из полигидроксиалканоатов / А. Е. Дудаев, В. И. Турчин // Журн. Сиб. федер. ун-та. Биология, 2026. 19(2). 
С. 325–332. EDN: UQBXES



– 327 –

Aleksey E. Dudaev and Vladimir I. Turchin. 3D Microscopy for the Evaluation of Laser Modification Outcomes…

Введение

Переход на биодеградируемые полимер-
ные материалы нового поколения – ​решение 
актуальной экологической проблемы современ-
ности (Tan et al., 2023). Большие перспективы 
связаны с применением биоразрушаемых по-
лигидроксиалканоатов (ПГА). ПГА – ​семей-
ство биопластиков, синтезируемых в процес-
сах биотехнологии микроорганизмами (Koller, 
Mukherjee, 2022), пригодных для изготовления 
разрушаемых изделий для различных при-
менений. Особо перспективны разрушаемые 
пленочные продукты из ПГА для клеточной 
и тканевой инженерии, в качестве разрушаемой 
упаковки, мульчирующих пленок и др. Поли‑3-
гидроксибутират (П(3ГБ)) – ​самый освоенный 
биопластик из семейства ПГА, выпускаемый 
промышленностью, имеет ряд ограничений. 
Высокая степень кристалличности и низкая ско-
рость кристаллизации, характерные для П(3ГБ), 
затрудняют процессы переработки этого поли-
мера; получаемые изделия не обладают высокой 
механической прочностью, старятся во времени 
вследствие хрупкости, вызванной образованием 
крупных сферолитов и протеканием вторичных 
процессов кристаллизации (Zhang et al., 2023). 
Для исправления ситуации возможно приме-
нение различных подходов – ​использование 
пластификаторов и нуклеирующих агентов, 
синтез сополимеров различного химического 
состава, модификация химическими и физи-
ческими методами. Лазерная модификация 
поверхности представляет собой современный, 
высокоточный и универсальный метод управ-
ления свойствами полимерных материалов, за-
ключающийся в локальном и контролируемом 
воздействии на материал (Obilor et al., 2022).

Оценка свойств поверхностей обыч-
но включает определение гидрофобно-
гидрофильного баланса с  измерением 
краевых углов смачивания и совокупной по-
верхностной энергии (Aydemir et al., 2021), 

микро- и  нанорельефа с  применением элек-
тронной и  атомно-силовой микроскопии 
(АСМ) (Maver et al., 2013).

В  случае лазерно-индуцированных мо-
дификаций ключевой задачей является все-
сторонняя морфологическая характеристика 
геометрии и формы сформированных струк-
тур не  только на  поверхности, но  и  в  объ-
еме пленок. Корректная оценка трехмерной 
геометрии этих структур (пор, каналов, зон) 
является критически важной для установле-
ния взаимосвязи между параметрами обра-
ботки, морфологией и  конечными функцио-
нальными свойствами материала, такими как 
антиадгезионный эффект или направленная 
регуляция адгезии и  пролиферации эукари-
отических клеток. Выбор адекватного мето-
да микроскопии, позволяющего проводить 
неразрушающий 3D‑анализ с  высоким раз-
решением на  масштабах от  единиц до  сотен 
микрометров, представляет собой отдельную 
методологическую проблему.

Для подобных исследований примени-
ма 3D‑микроскопия, которая преодолевает 
ограничения традиционных методов иссле-
дования поверхности благодаря оптике с рас-
ширенной глубиной резкости, обеспечивае-
мой конструкцией линз с  длинным рабочим 
расстоянием, позволяющей автоматически 
генерировать полнофокусные 3D‑профили 
на основе стека изображений (Z‑stack) без ва-
куумной подготовки и повреждения образцов 
(He et al., 2023). Этот инструмент обеспечива-
ет разрешение до 30 мегапикселей и поля зре-
ния, значительно превышающие возможности 
АСМ, что делает его оптимальным для ана-
лиза топографии модифицированных пленок. 
Как показано в работах по мультимодальной 
характеризации полимерных пленок, такие 
оптические методы обеспечивают неразруша-
ющий контроль толщины и топографии с вы-
соким разрешением (Wang et al., 2023).
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В данной работе представлены результа-
ты впервые выполненной оценки влияния хи-
мического состава ПГА и  режима лазерного 
облучения на формируемую 3D‑топографию 
поверхности с помощью высокоразрешающей 
3D‑микроскопии, а  также установление кор-
реляций между параметрами микрорельефа 
и  физико-химическими свойствами полиме-
ров.

Материалы и методы

Исследовали наливные прозрачные 
пленки, полученные из  ПГА различного со-
става (табл. 1), синтезированные по  запатен-
тованной технологии (Волова, Шишацкая, 
2012).

Лазерную обработку поверхности поли-
мерных пленок проводили методом умерен-
ного равномерного облучения поверхности 
с  помощью CO2-лазера LaserPro Explorer  II 
(Coherent, США) в двух режимах – ​непрерыв-
ном и  квазиимпульсном; подробно параме-
тры режимов облучения опубликованы ранее 
(Volova et al., 2021).

Характеристики поверхности пленок ана-
лизировали с привлечением 3D‑микроскопии 
(3D‑микроскоп KH‑7700, Hirox, Япония) с ис-
пользованием Z‑стекинга (последовательное 
фокусирование) с шагом 1–2 мкм для постро-
ения полнофокусного 3D‑изображения. Реги-

стрировали морфологию и  глубину сформи-
рованных модифицированных областей при 
увеличении в 50 раз.

Статистическую обработку результатов 
экспериментов, выполненных в трех повтор-
ностях, проводили с  использованием стан-
дартного пакета программ Microsoft Excel. 
Результаты представлены как средние ариф-
метические со стандартным отклонением.

Результаты и обсуждение

Исследована микроструктура полимер-
ных пленок толщиной 48±5 мкм из  четырех 
типов ПГА: поли‑3-гидриксибутирата и трех 
сополимеров: 3-гидроксибутирата с  3-ги-
дроксивалератом, 4-гидроксибутиратом или 
3-гидроксигексаноатом, различающихся сте-
пенью кристалличности и молекулярной мас-
сой (табл. 1). Для каждого режима выявлены 
отличия модификации поверхности пленок 
в зависимости от их состава. При постоянном 
облучении векторными линиями мощностью 
3  Вт на  поверхности пленок формировались 
оплавленные области в  виде четко выра-
женных бороздок. Квазиимпульсный режим 
растровым методом при мощности 13,5  Вт 
сопровождался образованием лунок. Прове-
дены специальные исследования характера 
изменений микрорельефа поверхности, фор-
мирующегося в результате лазерного излуче-

Taблица 1. Состав и  физико-химические свойства образцов ПГА, использованных для изготовления 
наливных пленок

Table 1. Composition and physicochemical properties of PHA samples used to prepare cast films

Состав ПГА

Соотноше-
ние моно-

меров,  
мол.%

Средневесовая 
молекулярная 

масса,  
Mв, кДa

Полидис
персность,

Ð

Степень 
кристал-

личности,  
Cx, %

Температу-
ра плавле-

ния,  
Tпл, °C

Температура 
термической 
деградации,  

Tдегр, °C
П(3ГБ) 100,0 920 2,5 78 176,3 280,2
П(3ГБ‑co‑3ГВ) 72,8:27,2 576 3,2 54 162,5 275,9
П(3ГБ‑co‑4ГБ) 64,5:35,5 660 3,6 22 165,5 278,4
П(3ГБ‑co‑3ГГ) 62,0:38,0 486 3,7 52 169,2 260,1



– 329 –

Aleksey E. Dudaev and Vladimir I. Turchin. 3D Microscopy for the Evaluation of Laser Modification Outcomes…

ния. Процесс плавления пленок из исследуе-
мой линейки полимеров (ПГА) под действием 
лазерного луча имел отличия, которые про-
являлись в неоднородности сформированных 
структур, их геометрии и глубины (рис. 1).

У пленок из гомогенного П(3ГБ), имею-
щего самые высокие значения температуры 
плавления и  термической деградации, зона 
плавления при постоянном излучении была 
неоднородна, отмечались отдельные кону-
сообразные лакуны, не  сообщающиеся друг 
с  другом. Все типы пленок, изготовленных 
из  сополимерных ПГА с  несколько снижен-
ными температурными показателями, имели 
в области плавления четкие бороздки без пе-
регородок. После воздействия квазиимпульс-
ного излучения мощностью 13,5 Вт на пленки 
из П(3ГБ) наблюдалась аналогичная картина, 
присутствовала фрагментарная конусовидная 
структура, значительно меньшего размера от-
носительно диаметра лазерного пучка. Моди-

фикация сополимерных плёнок сопровожда-
лась появлением четко очерченных лунок, 
сопоставимых с диаметром лазерного пучка.

Представленные 3D‑микрофотографии 
иллюстрируют различные картины абляции 
с количественно определёнными профилями 
глубины (табл.  2). У  гомополимера П(3ГБ) 
с наиболее высокой температурой плавления 
глубина бороздок при непрерывном излуче-
нии составила 26,5 мкм, у сополимерных об-
разцов с несколько сниженной температурой 
плавления, бороздки, сформированные в об-
ласти действия лазерного луча, были глуб-
же – ​от 30,0 до 38,7 мкм.

При квазиимпульсном режиме излуче-
ния глубина лунок увеличивалась от 30,2 мкм 
у термостабильного П(3ГБ) до 45,1 мкм у ме-
нее термопластичного сополимера 3ГБ с мо-
номерами среднецепочечного 3-гидрокси-
гексаноата (П(3ГБ‑со‑3ГГ)). У  гомогенного 
П(3ГБ) в обоих вариантах лазерной обработ-

Рис.  1. 3D‑микрофотографии поверхностных модификаций полимерных плёнок из  ПГА различного 
химического состава после обработки лазером

Fig. 1. 3D micrographs of laser-induced surface modifications in PHA films of varying chemical composition
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ки отмечена неоднородность лазерного воз-
действия, выражающаяся в образовании оди-
ночных углублений, не  сообщающихся друг 
с другом, а у сополимерных плёнок, особенно 
с включением мономеров 3-гидроксигексано-
ата, наблюдали однородность образованных 
бороздок и лунок, имеющих четко выражен-
ные границы и объёмную геометрию.

Представленные результаты демонстри-
руют четкую зависимость характера лазер-
ной абляции пленок ПГА от их химического 
состава и, как следствие, физико-химических 
свойств. Ключевым наблюдением является 
тот факт, что гомополимер П(3ГБ) с высокой 
степенью кристалличности (78  %) и  темпе-
ратурой плавления (176,3  °C) формирует не-
однородные, фрагментированные структуры, 
тогда как сополимеры, особенно термола-
бильный П(3ГБ‑со‑3ГГ), демонстрируют глу-
бокие и четко очерченные бороздки и лунки.

Мы полагаем, что это связано с  разли-
чиями в  механизмах поглощения и  рассе-
яния лазерной энергии в  кристаллической 
и  аморфной фазах. Высококристалличный 
П(3ГБ) обладает более упорядоченной упа-
ковкой цепей, что может требовать большей 
энергии для инициации плавления и  абля-
ции. Лазерное излучение, вероятно, вызы-

вает локальный нагрев, но  из-за высокой 
вязкости расплава кристаллической фазы 
и быстрого теплоотвода в соседние области 
формируются изолированные конусообраз-
ные лакуны, а не сплошные каналы. Этот эф-
фект согласуется с данными (Martínez-Rubio 
et al., 2025), которые показали, что кристал-
личность ПГА определяет не  только тер-
мические, но  и  трибологические свойства, 
включая сопротивление царапанью (механи-
ческому аналогу абляции).

Снижение температуры плавления 
и  степени кристалличности у  сополимеров 
П(3ГБ‑со‑3ГВ) и  П(3ГБ‑со‑4ГБ) облегчает 
процесс плавления. Введение сомономеров 
нарушает регулярность цепи, увеличивая 
долю аморфной фазы, которая более эффек-
тивно поглощает энергию и быстрее перехо-
дит в вязкотекучее состояние. Это приводит 
к формированию однородных бороздок. Наи-
более выраженный эффект для П(3ГБ‑со‑3ГГ) 
(глубина лунок до  45,1 мкм) мы связываем 
с  его наименьшей термической стабильно-
стью (Tдегр 260,1  °C). По-видимому, в  этом 
случае к  процессу плавления добавляется 
частичная термодеструкция и  газификация 
материала, что интенсифицирует абляцию. 
Ранее (Ortiz et al., 2020) при изучении пико-

Таблица 2. Значения максимальной глубины (мкм) модифицированных областей, сформированных после 
обработки лазером плёнок из ПГА разного химического состава

Table 2. Maximum depth (µm) of laser-induced modifications in PHA films of varying chemical composition

Непрерывный режим Квазиимпульсный режим

П(3ГБ)
26,5±2,9 30,2±2,1

П(3ГБ‑co‑3ГВ)
30,0±1,8 31,7±2,1

П(3ГБ‑co‑4ГБ)
30,9±3,7 32,5±3,1

П(3ГБ‑co‑3ГГ)
38,7±3,1 45,1±2,1
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секундной лазерной абляции ПГА также от-
мечали, что порог абляции зависит от длины 
волны и механических свойств, но не обнару-
жили четкой корреляции для разных типов 
ПГА при фиксированной длине волны, что 
подчеркивает сложность и многофакторность 
процесса. Наши данные уточняют этот вы-
вод, указывая на ключевую роль температу-
ры деструкции.

Режим лазерной обработки ожидаемо 
влияет на морфологию, что связано с разни-
цей во времени воздействия и пиковой мощ-
ностью. В квазиимпульсном режиме при бо-
лее высокой мгновенной мощности (13,5  Вт) 
происходит более интенсивное локальное ис-
парение материала, формирующее кратеры. 
Этот метод можно рассматривать как разно-
видность лазерного текстурирования, кото-
рое, как показано в обзоре (Obilor et al., 2022), 
является универсальным инструментом для 
контроля смачиваемости и адгезии полимер-
ных поверхностей.

Применение 3D‑микроскопии позво-
лило не  просто визуализировать, но  и  изме-
рить геометрию микроструктур без разру-
шения образца, что выгодно отличает этот 
метод от  традиционной сканирующей элек-
тронной микроскопии. Подобные подходы 
к  3D‑реконструкции полимерных мембран 
и изделий активно развиваются и признаются 
критически важными для понимания струк-
туры и  свойств материалов, как отмечают 
в своем обзоре (Li et al., 2025), обсуждая ме-
тоды двулучевой сканирующий электронно-
ионной и  конфокальной микроскопии. Для 
масштаба в десятки микрометров оптическая 
3D‑микроскопия является оптимальным ин-
струментом, преодолевающим ограничения 

поля зрения атомно-силовой микроскопии 
и сложности подготовки проб для электрон-
ной микроскопии.

Полученные результаты имеют прямое 
практическое значение для биомедицины. 
Возможность создавать на поверхности ПГА 
микрорельеф с  контролируемой глубиной 
открывает перспективы для управления 
клеточным ответом. Это согласуется с  со-
временными представлениями о роли топо-
графии в тканевой инженерии, где подобные 
структуры на  микроиглах и  скаффолдах 
используются для улучшения адгезии и до-
ставки терапевтических агентов. Более того, 
недавние исследования (Kato et al., 2025) де-
монстрируют возможность лазерного графи-
тирования ПГА для создания проводящих 
структур, что расширяет горизонты приме-
нения этих биополимеров в биоэлектронике 
и сенсорике.

Заключение

Применение 3D‑микроскопии позволило 
детализировать морфологию модификаций 
поверхности под воздействием лазерного об-
лучения и получить количественные данные 
по  изменениям микрорельефа поверхности 
в  зависимости от режима облучения и свой
ств ПГА различного состава, используемых 
для получения пленок. Процесс плавления 
исследуемых полимеров (ПГА) под действием 
лазерного луча имел отличия, которые про-
являлись в появлении дефектов, образуемых 
на поверхности модифицированных областей 
в  виде бороздок или лунок, различающих-
ся по  характеру абляции, выражающемуся 
в объёмной геометрии и однородности полу-
ченных структурных элементов.
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Abstract. The research aimed to determine biological value of microbial biomass synthesised by wild-
type strains of Cupriavidus necator bacteria grown on oil derived from fish processing waste. This 
is the first reported synthesis of biomass samples by two strains of C. necator, B‑10646 and B‑15081, 
cultivated on oil extracted from the heads of Atlantic mackerel (Scomber scombrus), a waste stream 
obtained from the Department of Food Technology at Kaliningrad State Technical University. Cultivation 
was conducted under continuous mode in an automated Bio-Flo 115 fermentation system at a dilution 
rate of 0.25 h‑1. A preliminary assessment of the biological value of the resulting microbial biomass was 
performed, focusing on its suitability as single-cell protein (SCP). Key evaluation parameters included: 
(i) nutritional value (biochemical composition of the biomass, protein content and amino acid profile, 
including essential amino acids) and (ii) digestibility. The protein content in the biomass exceeded 
60 % in both C. necator strains. The amino acid profiles of both strains were complete, containing all 
essential amino acids. Furthermore, the fractional composition of the protein – ​a critical indicator of 
its quality – ​was analysed. Fractions I and II, which are most susceptible to proteolytic degradation, 
constituted 41–42 % of the total protein, while Fractions III and IV accounted for about 55 %. In vitro 
digestibility assays using pepsin and trypsin confirmed the optimal distribution of protein fractions in 
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the SCP from C. necator in comparison with reference animal and plant proteins – ​casein and wheat 
flour, respectively. Collectively, these findings demonstrate that the SCP produced by the examined 
strains on fish processing waste oil possesses high biological value. This novel, sustainable substrate 
enables the production of a high-quality SCP with strong potential for use as a protein supplement in 
livestock and aquaculture feeds.

Keywords: microbiological synthesis, fish processing waste, microbial biomass, single-cell protein, 
amino acid score, digestibility.
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Биологическая ценность биомассы Cupriavidus necator,  
синтезированной на жировых отходах рыбопереработки

Н. О. Жилаа, б, Е. Г. Киселева, б,  
К. Ю. Сапожниковаа, б, В. В. Волковв, Т. Г. Воловаа, б
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Аннотация. Цель исследований – ​определение биологической ценности микробной биомассы, 
синтезируемой природными штаммами бактерий Cupriavidus necator на жировых отходах 
рыбопереработки. Впервые синтезированы образцы биомассы двух штаммов C. necator B‑10646 
и В‑15081, выращиваемых на жире из отходов рыбопереработки (головы скумбрии атлантической 
(Scomber scombrus)), который был получен на кафедре пищевых технологий в Калининградском 
государственном техническом университете. Бактерии выращивали в автоматизированном 
ферментационном комплексе Bio-Flo 115 в непрерывном режиме культивирования при скорости 
протока среды 0,25 ч‑1. Проведена первичная оценка биологической ценности микробной биомассы, 
включающая исследование соответствия полученных образцов требованиям, предъявляемым 
к белку одноклеточных, среди которых основными служат питательность (биохимический 
состав биомассы, содержание белка и распределение в нем аминокислот, включая незаменимые) 
и переваримость. Содержание белка в биомассе вне зависимости от штамма превышает 60 %. 
Образцы биомассы обоих штаммов C. necator полноценны по аминокислотному составу с полным 
набором аминокислот, включая незаменимые. Изучен фракционный состав белка, являющийся 
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важным показателем его качества. На долю белков I и II фракций, наиболее доступных действию 
протеолитических ферментов, суммарно приходится 41–42 %, на долю III и IV фракций – ​несколько 
выше (на уровне 55 %). Благоприятное распределение белковых фракций в образцах биомассы 
подтверждено исследованием атакуемости пепсином и трипсином in vitro в сравнении с белком 
животного и растительного происхождения, соответственно, казеином и пшеничной мукой. 
Показано, что белок одноклеточных, синтезированный исследованными штаммами на новом 
возобновляемом субстрате, полученном из отходов рыбопереработки, характеризуется высокой 
биологической ценностью и перспективен для дальнейших исследований в качестве белковой 
добавки в составе кормов сельскохозяйственных животных и аквакультуры.

Ключевые слова: микробиологический синтез, отходы рыбопереработки, микробная биомасса, 
белок одноклеточных, аминокислотный скор, переваримость пепсином и трипсином in vitro.
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Введение

Анализ обеспеченности населения про-
дуктами питания показывает существенный 
дефицит белка, потребность в котором в на-
стоящее время удовлетворяется на уровне 40 % 
(Colgrave et al., 2021). Снижение существующего 
дефицита полноценного белка животного про-
исхождения напрямую связано с повышением 
продуктивности животноводства, развитие 
которого невозможно без увеличения произ-
водства растительного белка. Однако нара-
щивание объемов получения растительного 
белка в традиционных технологиях растени-
еводства лимитировано наличием доступных 
дополнительных пахотных земель, воды и энер-
горесурсов. С ростом потребностей в белке 
возрастает роль альтернативных способов его 
получения, среди которых – ​съедобные на-
секомые, растительные альтернативы белка, 
культивированное мясо, белок одноклеточ-
ных организмов (single-cell protein, SCP) (Van 
der Weele et al., 2019; Lähteenmäki-Uutela et al., 

2021). Грибы, бактерии, дрожжи и водоросли 
способны синтезировать белок одноклеточных 
на различных субстратах (Sharif et al., 2021). 
Использование белка, полученного в результате 
микробиологического синтеза, в животных 
кормах повышает ценность и биодоступность 
обычного растительного рациона. Это ведет 
к росту показателей продуктивности в живот-
новодстве, поскольку по своему составу такие 
белки близки животным (Nyyssölä et al., 2022; 
Rehm, Wibowo, 2022).

Масштабы дефицита белка оцениваются 
в десятки миллионов тонн в год. Это выдви-
гает в число ключевых проблему обеспечения 
биотехнологических производств SCP соот-
ветствующими по масштабам стабильными 
и доступными источниками сырья, в первую 
очередь углеродного. Экономическая эффек-
тивность производства белковой биомассы 
микробиологическим путем во многом зависит 
от расходов на углеродсодержащий субстрат. 
Его доля в себестоимости достигает 50 %, что 
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значительно выше затрат на электроэнергию 
(15–30 %) (Rehm, Wibowo, 2022). В связи с этим 
ключевым этапом создания технологий био-
синтеза становится подбор недорогого сырья 
в промышленных масштабах.

В исследованиях в области SCP, активно 
проводившихся с  конца 60-х до  начала 90-х 
годов прошлого века, субстраты, используе-
мые для синтеза белка одноклеточных, под-
разделяли следующим образом: субстраты 
первого поколения – ​сахара и сахаросодержа-
щие отходы; субстраты второго поколения – ​
жидкие углеводороды; субстраты третьего 
поколения  – ​оксидаты и  газообразные угле-
водороды, углекислый газ, смеси углекисло-
го газа с водородом. Созданные в тот период 
производства кормового белка экономически 
оказались не  конкурентными, и  последний 
завод по  производству белковой биомассы 
на метаноле был закрыт в Англии в 1985 году. 
В настоящее время в связи с глобальным из-
менением климата и  необходимостью сни-
жения парниковых газов, накапливающихся 
в  биосфере, актуализируются исследования, 
направленные на  разработку и  реализацию 
технологий синтеза белка одноклеточных 
с использованием субстратов третьего поко-
ления, так называемого газового биосинтеза 
с  привлечением в  качестве основного угле-
родного субстрата природного газа, а  так-
же смесей водорода с  углекислотой (Woern, 
Grossmann, 2023). Производства по  полу-
чению кормового белка на  природном газе 
в  настоящее время создаются повсеместно 
в  мире, включая Российскую Федерацию. 
Не  теряет актуальности и  водородный био-
синтез с  использованием быстрорастущих 
бактерий рода Cupriavidus (прежние система-
тические названия этого таксона – ​Wautersia, 
Ralstonia, Alcaligenes, Hydrogenomonas), 
синтезирующих высокобелковую биомассу 
на водороде, биологическая ценность которой 

была доказана в производственных условиях 
при включении в состав комбикормов различ-
ных сельскохозяйственных животных, птицы 
и пушных зверей (Волова и др., 1981; Волова, 
2004). Несмотря на  большую привлекатель-
ность и  перспективы газового биосинтеза 
белка одноклеточных, используемый в  этих 
процессах труднорастворимый и  взрывоо-
пасный субстрат (смеси метана или водорода 
с кислородом) делает необходимым разработ-
ку специализированной ферментационной 
техники для обеспечения безопасности этих 
технологий. В  случае применения хорошо 
растворимых органических субстратов про-
цесс синтеза белка одноклеточных более про-
дуктивен и не требует сложного ферментаци-
онного оборудования.

В биотехнологических процессах синте-
за белка одноклеточных возможно использо-
вание не только «чистого» сырья постоянного 
химического состава, но также и комплексных 
соединений, включая отходы производств. 
Последнее наиболее выгодно экономически 
и имеет огромное значение для охраны окру-
жающей среды, внося вклад в  замкнутую 
экономику. В  настоящее время наблюдается 
возрастание интереса к белку одноклеточных 
на  комплексных субстратах, представляю-
щих собой отходы техносферы различного 
происхождения (гидролизаты растительного 
сырья, отходы сахарной, молочной, спирто-
вой, гидролизной, целлюлозно-бумажной, 
фармацевтической промышленности) (Ahuja, 
Kumari, 2019; Salazar-López et al., 2022; Thiviya 
et al., 2022a, 2022b; Tropea et al., 2022).

Высокий потенциал для производства 
кормового белка представляют пищевые от-
ходы, образуемые в  больших количествах 
(Salazar-López et al., 2022), значительная доля 
среди которых (свыше 29  млн т в  год) при-
ходится на  отработанный жир, утилизация 
которого требует больших затрат (Maddikeri 
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et al., 2012). Проблема утилизации жиросо-
держащих отходов актуальна для рыбопере-
рабатывающей промышленности, где в  про-
цессе переработки до 50 % и более рыбного 
сырья уходит в  отходы, значительная часть 
которых уносится с  промывными водами 
и  создает экологические проблемы (Ghaly et 
al., 2013). Отходы рыбоперерабатывающей 
отрасли представляют собой потенциально 
новый, но малоизученный источник углерод-
ного сырья, который может стать крупномас-
штабным и возобновляемым субстратом для 
биотехнологических процессов получения 
различных целевых продуктов, включая про-
изводство белка одноклеточных.

Для реализации процессов биосинтеза 
на отходах различного происхождения необ-
ходим поиск и применение штаммов с широ-
ким органотрофным потенциалом. При этом 
синтезируемая биомасса, как любой пищевой 
или кормовой продукт, должна содержать 
в значительных количествах белок полноцен-
ного аминокислотного состава (Ritala et al., 
2017; Thiviya et al., 2022a, 2022b). Цель иссле-
дования  – ​определение биологической цен-
ности микробной биомассы, синтезируемой 
бактериями Cupriavidus necator на  жировых 
отходах рыбопереработки.

Материалы и методы

Исследованы образцы биомассы, син-
тезированные природными штаммами 
Cupriavidus necator. Штаммы С. necator 
B‑10646 и  С. necator В‑15081 зарегистриро-
ваны в Национальном Биоресурсном Центре 
Всероссийской коллекции промышленных 
микроорганизмов (ВКПМ) НИЦ «Курчатов-
ский институт». Способ и  условия выращи-
вания штаммов запатентованы (патент РФ 
на изобретение № 2439143; патент РФ на изо-
бретение №  2053292). За  основу принята 
минерально-солевая среда Шлегеля (Schlegel 

et al., 1961). В  качестве основного и  един-
ственного источника углерода использовали 
жир рыбопереработки в концентрации 15–20 
г/л, полученный из голов скумбрии атланти-
ческой (Scomber scombrus) на кафедре пище-
вых технологий в Калининградском государ-
ственном техническом университете (КГТУ) 
(Мезенова и  др., 2025), представляющий со-
бой крупнотоннажные отходы рыбоконсерв-
ной промышленности.

Бактерии выращивали в  автоматизиро-
ванном ферментационном комплексе Bio-Flo 
115 при скорости протока среды 0,25 ч‑1 в сте-
рильных условиях. Контроль микробиологи-
ческой чистоты осуществляли периодически, 
высевая культуру на чашки Петри, содержа-
щие мясопептонный агар. Биомассу бакте-
рий выделяли из  культуральной среды цен-
трифугированием 15 мин при 5000 об/мин, 
лиофильно высушивали. Определяли хими-
ческий состав образцов биомассы (в % от аб-
солютно сухой биомассы (АСБ)) общеприня-
тыми методами (Ермаков и др., 1987).

Показателем биологической ценности об-
разцов биомассы служили общее содержание 
белка и его аминокислотный состав. Амино-
кислотный состав белка определяли, исполь-
зуя анализатор аминокислот LA8080 (Hitachi, 
Токио, Япония) по  методам Мура и  Стейна 
(Moore, Stein, 1954) и Спакмана (Spackman et 
al., 1958). Содержание незаменимых амино-
кислот в образцах белка сравнивали со стан-
дартным белком (стандартная шкала ФАО/
ВОЗ (Продовольственная и  сельскохозяй-
ственная организация/Всемирная организа-
ция здравоохранения), 1973  г.) вычислением 
аминокислотного скора, характеризующего 
уровень аминокислот в  исследуемом белке 
в  сравнении с  принятым идеальным белком 
(стандартная шкала ФАО/ВОЗ), выражаемом 
в  процентах. Фракционный состав образцов 
белка определяли по  результатам раствори-
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мости в различных растворах, рекомендован-
ных для этого метода: серия растворов солей 
(0,03 и 0,6 моль KCl; 0,01 и 0,1 моль NaHCO3) 
и  щелочи (0,1 и  1,0 моль NaOH) (Ткаченко 
и др., 1969; Ткаченко и др., 1971). Исследова-
ние доступности (переваримости) белков био-
массы бактерий действию протеолитических 
ферментов выполнено в  сравнении с  казеи-
ном (общепринятый стандарт животного бел-
ка сравнения) и  пшеничной мукой “Makfa” 
(общепринятый стандарт растительного бел-
ка сравнения) в  эксперименте in vitro по  из-
вестной методике (Слонимский и  др., 1970). 
Были взяты протеолитические ферменты: 
пепсин (ООО «Завод эндокринных фермен-
тов», Россия) и трипсин (ООО «Самсон-Мед», 
Россия). Предварительно были получены 
кислотные гидролизаты тестируемых образ-
цов. Для этого 200  мг каждого образца по-
мещали в стеклянные ампулы, добавляли 5,0 
мл 6-нормальной H2SO4; ампулы запаивали 
и  нагревали при 110  °C в  течение 22 ч. Ги-
дролизаты переносили в специальные сосуды 
с мембраной для диализа продуктов протео-
лиза. Процесс проводили при 37 °C. Первый 
этап с пепсином продолжался 3 ч при рН 1,3. 
Далее в пробы добавляли трипсин, повышали 
рН до 8,2 и продолжали процесс протеолиза 
еще 3 ч. О степени протеолиза белков (показа-
тель переваримости, P, %) судили по количе-

ству аминного азота в переваре, выраженном 
в  процентах относительно исходного содер-
жания белка в биомассе бактерий и образцах 
сравнения. За  100  % принимали количество 
аминного азота, образованного при кислот-
ном гидролизе исследуемых образцов. Амин-
ный азот определяли формольным титро-
ванием согласно Методическим указаниям 
(МУК 4.2.2316–08. Методы контроля бакте-
риологических питательных сред).

Все эксперименты проводились в  трех 
биологических повторах. Статистический 
анализ выполнялся с  использованием стан-
дартного программного пакета Microsoft 
Excel 2013 (Версия 15.0.4420.1017). Были рас-
считаны средние арифметические значения 
и  стандартные отклонения. Для сравнения 
групп использовали критерий Манна-Уитни 
при уровне значимости р<0,05. Отдельные 
статистические расчеты проводили в  про-
грамме STATISTICA Trial Ver. 13.0 с исполь-
зованием прикладных пакетов анализа.

Результаты и обсуждение

Химический состав образцов биомассы 
бактерий, синтезированной двумя исследуе-
мыми штаммами C. necator B‑10646 и B‑15081 
на жире рыбопереработки, дан в табл. 1.

Первичная оценка биологической ценно-
сти микробной биомассы, синтезированной 

Таблица 1. Химический состав биомассы исследуемых штаммов C. necator, синтезированной на рыбном 
жире при скорости протока 0,25 ч‑1 (в % к АСБ)

Table 1. Chemical composition of biomass of C. necator strains cultivated on waste fish oil at a flow rate of 
0.25 h‑1 (as % of the CDW)

Азот 
общий

Азот 
аминный

«Сырой» 
протеин Белок РНК+ДНК Углеводы Липиды ПГА

C. necator B‑10646
11,9±0,3 10,4±0,2 74,4±3,2 63,9±2,2 10,7±0,1 6,0±0,2 14,5±1,0 0,5±0,1

С. necator В‑15081
11,5±0,3 10,1±0,2 72,4±3,1 62,3±1,6 11,1±0,2 6,1±0,4 15,2±0,8 0,6±0,1
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на  рыбном жире из  отходов рыбопереработ-
ки, включала исследование соответствия по-
лученных образцов требованиям, предъяв-
ляемым к белку одноклеточных (SCP), среди 
которых основными служат показатели пи-
тательности и  переваримости. Потенциаль-
ная питательность SCP определяется биохи-
мическим составом биомассы, содержанием 
белка и  распределением в  нем аминокислот, 
включая незаменимые. Образцы биомассы 
клеток, полученные при удельной скорости 
роста 0,25 ч‑1, характеризовались сопостави-
мым и высоким содержанием аминного азота 
(не менее 10 % к АСБ) и валового содержания 
как «сырого» протеина (72–74  %), так и  ис-
тинного белка (62–64 %).

Важность определения аминокислотного 
состава белка связана с тем, что восемь амино-
кислот (изолейцин, лейцин, лизин, метионин, 

треонин, триптофан, валин, фенилаланин) 
незаменимы для человека. Для сельскохозяй-
ственных животных этот список дополняют 
гистидин и аргинин, а для молодняка птицы – ​
еще и  пролин. Незаменимые аминокислоты 
человек и животные должны получать, соот-
ветственно, в составе пищевого рациона или 
кормов. Образцы биомассы обоих штаммов 
C. necator полноценны по  аминокислотно-
му составу с  полным набором аминокислот, 
включая незаменимые, и по этим показателям 
близки к  казеину (общепринятый стандарт 
животного белка сравнения) (Покровский, 
1971). Суммарное содержание аминокислот 
в  исследуемых образцах составило более 
60  % (66,9±1,3 и  64,0±1,6  % соответственно, 
для штаммов C. necator B‑10646 и С. necator 
В‑15081), с  полным набором незаменимых 
аминокислот (табл. 2).

Таблица 2. Аминокислотный состав белков биомассы исследуемых штаммов C. necator, синтезированной 
на рыбном жире при скорости протока 0,25 ч‑1 (г/100 г белка)

Table 2. Amino acid composition of proteins in the biomass of C. necator strains cultivated on waste fish oil at a 
flow rate of 0.25 h‑1 (g/100 g of protein)

Аминокислота, % АСБ C. necator B‑10646 С. necator В‑15081

Лизин 5,1±0,2 4,9±0,3
Гистидин 2,7±0,3 1,4±0,3*
Аргинин 5,3±0,4 3,6±0,5*
Аспарагиновая кислота 5,4±0,4 5,7±0,6
Треонин 3,5±0,3 3,8±0,2
Серин 1,8±0,2 2,8±0,4*
Глутаминовая кислота 7,8±0,6 8,1±0,7
Пролин 2,5±0,2 2,5±0,2
Глицин 4,2±0,4 4,0±0,4
Аланин 7,2±0,5 6,4±0,4*
Цистеин 0,7±0,0 1,5±0,1*
Валин 3,9±0,2 4,4±0,3*
Метионин 2,1±0,2 1,1±0,1*
Изолейцин 4,0±0,3 3,7±0,4
Лейцин 5,1±0,3 4,7±0,3
Тирозин 2,7±0,3 2,4±0,2
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Вычисление аминокислотного скора, ха-
рактеризующего уровень аминокислот в  ис-
следуемом белке в сопоставлении с принятым 
идеальным белком (стандартная шкала ФАО/
ВОЗ), выражаемом в процентах, показало, что 
содержание более половины незаменимых 
аминокислот, включая изолейцин, лизин, фе-
нилаланин + тирозин, треонин, сопоставимо 
со шкалой ФАО/ВОЗ (их содержание определе-
но на уровне 90–100 %). Несбалансированны-
ми по содержанию и дефицитными определе-
ны серосодержащие аминокислоты (метионин 
и цистеин), а также лейцин и валин (табл. 3), 
что в общем типично для микробных белков.

Качество белка, синтезированного иссле-
дуемыми штаммами бактерий C. necator с ис-

пользованием жира из  рыбных отходов, со-
поставимо с данными о белках, полученных 
ранее в  автотрофных культурах Alcaligenes 
eutrophus Z‑1 и A. eutrophus H‑16 на газовом 
субстрате (смесь СО2+О2+Н2) и  высоко оце-
ненных по результатам химических анализов 
и экспериментов на лабораторных животных 
(Calloway, Kumar, 1969; Volova, 2009).

Следует отметить, что информация 
об общем содержании белка и аминокислот-
ном составе не  дает полного представления 
о  питательной ценности исследуемого бел-
ка. Микробная биомасса питательна, если 
ее компоненты перевариваются ферментами 
пищеварительного тракта высших животных 
или человека. При этом анализ аминокис-

Аминокислота, % АСБ C. necator B‑10646 С. necator В‑15081

Фенилаланин 2,9±0,2 3,0±0,3
Сумма незаменимых 
аминокислот, % к АСБ 26,6±0,6 25,6±0,4

Сумма аминокислот, % к АСБ 66,9±1,3 64,0±1,6

* указывает на достоверное различие при сравнении групп по критерию Манна-Уитни на уровне р<0,05.

Таблица 2. Продолжение

Table 2. Continued

Таблица 3. Скор аминокислот белков биомассы исследуемых штаммов C. necator, синтезированной 
на рыбном жире при скорости протока 0,25 ч‑1 (в % к стандартной шкале ФАО/ВОЗ, 1973 г.)

Table 3. Amino acid score of proteins in the biomass of C. necator strains cultivated on waste fish oil at a flow rate 
of 0.25 h‑1 (as % of the standard FAO/WHO scale, 1973)

Аминокислота
Стандартный белок 

(ФАО/ВОЗ),
г в 100 г белка

Скор, %

C. necator B‑10646 С. necator В‑15081

Изолейцин 4,0 100,0 92,5
Лейцин 7,0 72,9 67,1
Лизин 5,5 92,7 89,1
Метионин + цистеин 3,5 80,0 74,3
Фенилаланин + тирозин 6,0 93,3 90,0
Треонин 4,0 87,5 95,0
Валин 5,0 78,0 88,0
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лотного состава дает сведения только о  по-
тенциальной пригодности белка в  качестве 
белкового продукта, так как не все аминокис-
лоты, содержащиеся в белке, перевариваются 
под действием протеолитических фермен-
тов желудочно-кишечного тракта человека 
и животных. Это связано с неоднородностью 
микробного белка, в  котором, наряду с  рас-
творимыми белками типа альбуминов и гло-
булинов, присутствуют структурные белки, 
связанные с  липопротеидами, гликопротеи-
дами и входящие в состав клеточных стенок. 
Атакуемость таких белков протеолитически-
ми ферментами, как правило, низкая (Ткачен-
ко и др., 1969). Поэтому важным показателем 
качества белка служит его фракционный со-
став. Суммарное содержание белков I  и  II 
фракций и  белков III и  IV фракций отлича-
ется незначительно и  в  целом сопоставимо 
(табл. 4).

На долю белков I и II фракций, наиболее 
доступных действию протеолитических фер-
ментов (пепсин и трипсин), суммарно прихо-
дится 42,4 и 41,0 %, на долю III и IV фракций – ​
несколько выше (55,2 и 54,8 %) для штаммов 
C. necator B‑10646 и В‑15081 соответственно.

Благоприятное распределение белковых 
фракций в  образцах биомассы подтверж-
дено исследованием атакуемости пепсином 
и  трипсином in vitro (рис.  1)  в сравнении 

с белком животного и растительного проис-
хождения, соответственно, казеином и пше-
ничной мукой. О степени протеолиза белков 
(показатель переваримости, P, %) судили 
по  количеству аминного азота в  переваре, 
выраженном в  процентах относительно ис-
ходного содержания белка в биомассе бакте-
рий и образцах сравнения (100 %). Под воз-
действием пепсина при рН 1,3 переваримость 
белков составила в течение первого часа по-
рядка 45 % и в течение последующих двух ча-
сов практически не изменялась. Добавление 
на четвертом часе к анализируемым пробам 
трипсина при повышении рН среды до  8,2 
в  течение последующих трех часов проте-
олиза повысило показатель переваримости 
незначительно (до  50–52  %). Это несколько 
уступает переваримости казеина (на уровне 
55 %) и значительно превосходит показатель 
переваримости для пшеничной муки, со-
ставляющий порядка 30  %. Таким образом, 
по  переваримости протеолитическими фер-
ментами белки биомассы бактерий исследу-
емых штаммов C. necator B‑10646 и B‑15081, 
синтезированные на  отходах рыбоперера-
ботки, занимают промежуточное положение 
между белками животного и  растительного 
происхождения и в целом по изученным по-
казателям характеризуются высокой биоло-
гической ценностью.

Таблица 4. Фракционный состав белков биомассы исследуемых штаммов C. necator, синтезированной 
на рыбном жире при скорости протока 0,25 ч‑1 (в % к АСБ)

Table 4. Fractional composition of proteins in the biomass of C. necator strains cultivated on waste fish oil at a 
flow rate of 0.25 h‑1 (as % of the CDW)

Содержание белка  
в биомассе клеток, в% к АСБ

Содержание белка по фракциям, % от общего количества белка
I II III IV
C. necator B‑10646

63,9±2,2 28,4±0,5 14,0±0,7 51,1±1,0 4,1±0,4
С. necator В‑15081

62,3±1,6 27,6±0,8 13,4±0,5 50,9±1,0 3,9±0,4



– 342 –

Natalia O. Zhila, Evgeniy G. Kiselev… Biological Value of Microbial Biomass Derived from Cupriavidus necator…

Близкие результаты были получены ра-
нее в  подобных работах, которые включали 
исследование фракционного состава белка 
и переваримость протеолитическими фермен-
тами образцов биомассы, синтезированной A. 
eutrophus Z‑1 на  газовых смесях СО2+О2+Н2 
(Volova, Barashkov, 2010). Было показано, 
что у  белка, синтезированного на  водороде, 
на долю I и  II фракций приходилось 52,8 %, 
что незначительно превышает результаты, 
полученные для образцов биомассы исследу-
емых штаммов C. necator B‑10646 и B‑15081, 
синтезированных на жировых отходах в дан-
ной работе, а переваримость белка пепсином 
и трипсином in vitro составила близкие 44 %.

Заключение

Реализован биотехнологический процесс 
синтеза высокобелковой биомассы с  исполь-

зованием в  качестве единственного источ-
ника углерода в  составе питательной среды 
жира, извлеченного из многотоннажных рыб-
ных отходов, образуемых при переработке 
скумбрии атлантической (Scomber scombrus). 
Синтезированы партии биомассы бактерий 
C. necator B‑10646 и C. necator B‑15081 с высо-
ким содержанием белка (свыше 60 %) полно-
ценного аминокислотного состава. Методом 
аминокислотного скора показано высокое 
содержание и  благоприятное распределение 
незаменимых аминокислот в  синтезирован-
ном белке, сопоставимое по  большинству 
аминокислот со  стандартной шкалой ФАО/
ВОЗ. Атакуемость исследуемых белков про-
теолитическими ферментами in vitro близка 
казеину и  превосходит переваримость бел-
ка пшеницы пепсином и  трипсином. Резуль-
таты показали, что белок одноклеточных, 

Рис.  1. Переваримость (P, %) белков биомассы исследуемых штаммов C. necator B‑10646 и  B‑15081, 
синтезированной на  рыбном жире при скорости протока 0,25 ч‑1 в  сравнении с  казеином (эталонный 
животный белок) и  пшеничной мукой (эталонный растительный белок). Стрелкой обозначена подача 
трипсина

Fig. 1. Digestibility (P, %) of proteins in the biomass of C. necator B‑10646 and B‑15081 strains cultivated on 
waste fish oil at a flow rate of 0.25 h‑1 in comparison with casein (reference animal protein) and wheat flour 
(reference plant protein). The arrow indicates trypsin addition
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синтезированный на  новом возобновляемом 
субстрате, обладает высокой биологической 
ценностью и перспективен для исследований 

в качестве белковой добавки в составе кормов 
сельскохозяйственных животных и аквакуль-
туры.
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Abstract. The study describes investigation and implementation of the synthesis of degradable bioplastics – ​
polyhydroxyalkanoates (PHAs), which was scaled up to conditions of pilot production in a 150-liter 
fermenter. Sugar-containing hydrolysates of Jerusalem artichoke tubers, purified and crude glycerol, 
and two types of fatty waste from fish processing (Baltic sprat and Atlantic mackerel) were studied 
as the sole carbon substrates, compared with fructose and glucose. High PHA yields (75±5 %) were 
obtained on all substrates, with varying productivity and C‑substrate efficiency. The highest total biomass 
and polymer yields, 3.7–3.8 and 3.2–3.5 g/L∙h, respectively, were produced using two sources of fish 
processing fat, with the highest yield coefficients (0.62–0.66 and 0.57–0.59 g/g), which exceeded the 
outcomes from all other substrates by 1.5 to 2.0 times. The results of PHA synthesis are superior to all 
known data obtained using glycerol and fish processing fat waste and form the basis for the development 
of Initial data and scaling up the technology to the pilot industrial level.
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Масштабированные технологии синтеза  
полигидроксиалканоатов в условиях опытного производства  
на различных субстратах, включая отходы

Е. Г. Киселев
Институт биофизики СО РАН 
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Российская Федерация, Красноярск 

Сибирский федеральный университет 
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Аннотация. Реализованы и исследованы процессы синтеза разрушаемых биопластиков 
полигидроксиалканоатов (ПГА), масштабированные в условиях опытного производства 
в ферментере объемом 150 л. В качестве единственного углеродного субстрата исследованы 
сахаросодержащие гидролизаты клубней топинамбура, очищенный и сырой глицерин, два вида 
жировых отходов рыбопереработки кильки балтийской и скумбрии атлантической в сопоставлении 
с фруктозой и глюкозой. На всех субстратах получены высокие выходы ПГА (75±5 %) при 
различных показателях продуктивности и эффективности использования С‑субстрата. Самые 
высокие показатели продуктивности по общему урожаю биомассы и полимера, соответственно, 
3,7–3,8 и 3,2–3,5 г/л∙ч получены на двух источниках жира рыбопереработки при наиболее высоких 
значениях экономического коэффициента (0,62–0,66 и 0,57–0,59 г/г), что превосходит результаты 
на всех остальных субстратах от 1,5 до 2,0 раз. Результаты синтеза ПГА превосходят все известные 
данные, полученные при использовании глицерина и жировых отходов рыбопереработки, 
и являются основой разработки Исходных данных и масштабирования технологии до опытно-
промышленного уровня.

Ключевые слова: разрушаемые полигидроксиалканоаты, биосинтез, различные углеродные 
субстраты, опытное производство, продукционные показатели, эффективность использования 
углеродного субстрата.
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Введение

Освоение новых полимерных материа-
лов, обладающих способностью включаться 
в биосферные круговоротные циклы, является 
одним из высокорейтинговых направлений 
критических технологий ХХI века и актуали-
зирует исследования, направленные на поиск 
и разработку биоразлагаемых пластиков нового 
поколения в качестве альтернативы синтетиче-
ским полимерным материалам (Mannina et al., 
2019; Huang et al., 2020). Микробные полиме-
ры гидроксипроизводных алкановых кислот, 
полигидроксиалканоаты (ПГА) – ​истинные 
продукты биотехнологии, так называемые зе-
леные пластики. Это семейство полимеров раз-
личного химического состава, различающих-
ся основными свойствами (Koller, Mukherjee, 
2020). Устойчивость к УФ‑лучам, отсутствие 
гидролиза в жидких средах, термопластичность 
позволяют перерабатывать ПГА в специали-
зированные изделия доступными способами 
из различных фазовых состояний (Tarrahi et 
al., 2020). Эти полезные свойства в сочетании 
с биоразрушаемостью и высокой биологической 
совместимостью выдвигают ПГА в разряд пер-
спективных материалов XXI века и позволяют 
рассматривать их в качестве конкурента извест-
ных биоразлагаемых пластиков (полилактид, 
полиэтилентерефталат, полиамиды и др.) для 
применения в различных сферах – ​от комму-
нального и сельского хозяйства до фармаколо-
гии и биомедицины (Ansari et al., 2021; Hinchliffe 
et al., 2021).

Ключевая проблема ПГА  – ​снижение 
стоимости, что возможно главным образом 
за  счет привлечения новых доступных суб-
стратов и  штаммов-продуцентов, способных 
метаболизировать сложные углеродсодер-
жащие соединения. К  наиболее перспектив-
ным продуцентам ПГА относят штаммы рода 
Cupriavidus (прежние систематические на-
звания Wautersia, Ralstonia, Alcaligenes, 

Hydrogenomonas (Vandamme, Coenye, 2004)). 
Представителей этого таксона широко ис-
пользуют в научных исследованиях, а также 
в промышленных процессах, благодаря высо-
кой скорости роста, широкому органотрофно-
му потенциалу и способности синтезировать 
широкий спектр полимеров различного со-
става с  различными базовыми свойствами. 
Потенциально в качестве субстратов для син-
теза ПГА дикими и генетически модифициро-
ванными бактериями Cupriavidus применимы 
смеси СО2/О2/Н2 и  широкий спектр органи-
ческих соединений с  различными степенью 
восстановленности, энергосодержанием 
и стоимостью; среди них – ​индивидуальные 
соединения, а также комплексные субстраты, 
включая отходы. При этом из спектра сахаров, 
утилизация которых у этих микроорганизмов реа-
лизуется по пути Этнера-Дудорова, они способны 
к росту только на фруктозе, при этом достаточно 
легко подвержены мутациям с образованием глю-
козоусваивающих мутантных штаммов (Collins, 
1987). Сахаросодержащие отходы промыш-
ленности и сельского хозяйства, гидролизаты 
растительных отходов являются перспектив-
ным и  доступным субстратом для синтеза 
ПГА (Dalsasso et al., 2019; Saratale et al., 2021). 
В  качестве потенциальных сахаросодержа-
щих субстратов для производства ПГА ис-
следованы сахарная и тростниковая мелассы 
(Ertan et al., 2021), гидролизаты древесины 
(Dietrich et al., 2013), стеблей подсолнечника 
(Kim et al., 2016), ячменя, мискантуса (Bhatia 
et al., 2019), соломы пшеницы (Soto et al., 
2019), рисовой соломы (Ahn et al., 2016) и др. 
Эффективный синтез ПГА показан на расти-
тельных маслах (Budde et al., 2011; Park, Kim, 
2011), фритюрном масле (Pernicova et al., 2019; 
Flores-Sánchez et al., 2020), низкосортных жи-
рах животного происхождения (Saad et al., 
2021), глицерине (отход производства биоди-
зеля) (da Silva et al., 2009) и др.
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Цель работы  – ​исследование и  масшта-
бирование эффективных процессов биосин-
теза ПГА в условиях опытного производства 
на  новых и  доступных субстратах, включая 
отходы техносферы.

Материалы и методы

Исследован штамм из  коллекции бакте-
рий лаборатории хемоавтотрофного биосин-
теза ИБФ СО РАН Cupriavidus eutrophus (C. 
eutropha) B  10646. За  основу принята среда 
Шлегеля (Schlegel et al., 1961), представляю-
щая собой сильный фосфатный буфер следую-
щего состава: Na2HPO4×H2O – ​9,1; KH2PO4–1,5; 
MgSO4×H2O  – ​0,2; Fe3C  6H5O7×7H2O  – ​0,025; 
NH4Cl  – ​1,0 (г/л). Источником железа слу-
жил раствор железа лимоннокислого (5 г/л), 
который вводили из  расчета 5 мл/л. Микро-
элементы вносили в  среду по  прописи Хоа-
гланда из расчета 3 мл стандартного раствора 
на один литр среды. В качестве источника азо-
та использовали NH4Cl или CО(NH2)2 из рас-
чета 1,0 г на 1,0 г синтезированной биомассы 
клеток. Стартовая концентрация источника 
углерода составляла 10–15 г/л.

В  качестве С‑субстрата исследованы: 
фруктоза (производства EU, чистота 99  %), 
глюкоза (производство Китай, чистота 98 %); 
очищенный глицерин («Corporate Oleon», 
Швеция). Состав очищенного глицерина: со-
держание глицерина – ​99,3; хлориды – ​0,0001; 
соли (NH4) – ​0,005; Fe – ​0,0005; Ar – ​0,00004; 
влажность – ​0,09; жирные кислоты и эфиры – ​
0,25 (% масс.); тяжелые металлы до  0,00005 
мкг/г. Сырой глицерин («M.V.R. PINA 
Consultoria Tecnica», Бразилия), содержание 
глицерина – ​82,07; хлориды – ​4,35; метанол – ​
0,13; зола – ​6,59; влажность – ​9,88 (% масс.); 
рН 5,8. Гидролизат клубней топинамбура со-
рта «Интерес» урожая 2020 года, выращенно-
го на  приусадебном участке в  окрестностях 
г. Красноярска; кислотный гидролиз сахаров 

проводили при 80  °C, состав гидролизатов: 
редуцирующие вещества (РВ) 73,2  %, моно-
сахариды 66  % от  РВ, глюкоза 7,8  %, фрук-
тоза 58,2 %, подробно описано ранее (Volova 
et al., 2022); жир из отходов рыбопереработки, 
извлеченный оптимизированным методом 
(Kiselev et al., 2025).

Процесс синтеза ПГА реализован 
на  Опытном производстве, его структура, 
технология ферментации и  экстракции по-
лимеров подробно описаны ранее (Киселев 
и  др., 2014). Регистрировали общий урожай 
биомассы бактерий, внутриклеточное содер-
жание полимера, продуктивность процесса 
и  экономический коэффициент культуры 
по С‑субстрату.

Статистический анализ результатов вы-
полнен общепринятыми методами с  исполь-
зованием стандартного пакета программ 
Microsoft Excel. Для выявления достоверных 
отличий влияния типа субстрата на  урожай 
биомассы, продуктивность и  экономические 
коэффициенты использовали однофакторный 
дисперсионный анализ.

Результаты и обсуждение

Промышленная реализация новых тех-
нологий в соответствии с принятыми закона-
ми масштабирования требует обязательного 
прохождения серии последовательных эта-
пов – ​от камерального до опытного и опытно-
промышленного уровня. Масштабные мно-
гоцентровые исследования, выполненные 
в Институте биофизики СО РАН и Сибирском 
федеральном университете, позволили разра-
ботать процессы синтеза ПГА на различных 
субстратах (Zhila et al., 2021) и  реализовать 
их на  камеральном уровне. Среди них  – ​ав-
тотрофные процессы биосинтеза ПГА на  га-
зовых смесях СО2/О2/Н2, а  также водородсо-
держащих газовых субстратах, содержащих 
монооксид углерода, получаемых конверсией 
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природного газа и газификацией бурых углей, 
разработанные ИБФ СО РАН совместно 
с  Институтом химии и  Институтом физики 
им.  Л. В.  Киренского СО РАН (Volova, 2009; 
Volova et al., 2013). Автотрофный процесс ха-
рактеризуется независимостью от  органиче-
ских субстратов, позволяет выращивать бак-
терии без соблюдения правил стерильности, 
однако требует применения специализиро-
ванной ферментационной техники с высоки-
ми массообменными характеристиками для 
растворения труднорастворимых водорода 
и  кислорода, а  также соблюдение мер без-
опасности в связи с использованием взрыво-
опасного субстрата.

В  случае применения хорошо раствори-
мых органических субстратов процесс син-
теза ПГА более продуктивен и  не  требует 
сложного ферментационного оборудования. 
Процессы синтеза полимеров были реали-
зованы в  укрупненном камеральном уровне 
на фруктозе, а также на более доступной глю-
козе специально полученным глюкозоусваи-
вающим мутантным штаммом (Волова и др., 
2006; Volova et al., 2006, 2014), а также на от-
ходах и растительных гидролизатах, включая 
сахарную мелассу и гидролизаты топинамбу-
ра (Volova et al., 2022; Kiselev et al., 2022). По-
явившиеся сообщения о возможности синтеза 
ПГА на  глицерине (крупнотоннажный отход 
производства биодизеля, получаемого пери-
этерификацией низкосортных растительных 
масел), стимулировали исследования этого 
нового субстрата. Был проведен скрининг 
среди имеющихся продуктивных штаммов 
в коллекции ИБФ СО РАН, исследован и раз-
работан процесс синтеза полимеров не только 
на  очищенном глицерине, но  также и  на  са-
мом дешевом «сыром» глицерине с содержа-
нием примесей до  16  % (Volova et al., 2019a, 
b). С недавних пор в качестве субстрата для 
синтеза целевых продуктов, включая ПГА, 

рассматривают жировые субстраты. Связано 
это с тем, что ежегодно в пищевой и перера-
батывающей промышленности генерирует-
ся порядка 29 млн т отработанного и низко-
сортного жира, накопление которого создает 
экологические проблемы и делает необходи-
мым поиск способов утилизации и  обезвре-
живания. Для синтеза ПГА в  ИФБ СО РАН 
исследованы жиросодержащие субстраты 
различного происхождения – ​отдельные жир-
ные кислоты (Zhila et al., 2024), подсолнечное 
и пальмовое масла (Volova et al., 2020), отходы 
рыбоконсервной промышленности (Kiselev et 
al., 2025), низкосортные животные жиры (Са-
пожникова, 2025). Разработанные устойчивые 
и  эффективные процессы исследованы, их 
реализация в  ферментерах объемом от  8–12 
до  30  л позволила определить продукцион-
ные показатели, наработать партии полиме-
ров, изучить их состав и физико-химические 
свойства, получить исходные данные для по-
следующего масштабирования.

Наиболее результативные процессы, 
полученные при использовании различных 
углеродных субстратов для синтеза полиме-
ров (ПГА), масштабированы и  исследованы 
в условиях Опытного производства. Опытное 
производство (ОП) является обязательным 
этапом в  процессе разработки и  реализации 
новой технологии, занимает промежуточное 
положение между лабораторно-камеральным 
и  опытно-промышленным уровнями и  не-
обходимо для последующей реализации 
промышленного производства. Исследо-
вание технологии в  условиях ОП позво-
ляет уточнить физико-химические пара-
метры процесса ферментации, составить 
материально-энергетический баланс, разра-
ботать технологический регламент и  полу-
чить партии продукта, необходимые для про-
ведения комплекса необходимых испытаний. 
Опытное производство разрушаемых ПГА, 
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уникальное для РФ, создано и функциониру-
ет в  Сибирском федеральном университете 
(Киселев и др., 2014). Технологическая часть 
проекта ОП разработана Е. Г. Киселевым (Ки-
селев, 2012; Киселев и др., 2012); проект про-
шел государственную экспертизу (положитель-
ное заключение экспертизы №  24–1–50196–12). 
Опытное производство введено в строй в 2014 г.

Масштабирована и  исследована серия 
процессов синтеза ПГА с  использованием 
следующих углеродных субстратов: кри-
сталлических сахаров (фруктоза, глюкоза), 
гидролизатов клубней топинамбура, очи-
щенного и  «сырого» глицерина, жировых 
отходов рыбопереработки, полученных 
из  крупнотоннажных отходов, образую-
щихся при переработке кильки балтийской 
и скумбрии атлантической. Процесс в усло-
виях Опытного производства включал по-
лучение инокулята из  музейной культуры 
и  наращивание его в  посевном ферментере 
объемом 30 л в течение 10–12 ч на полной пи-
тательной среде. При достижении требуемой 
концентрации клеток в  культуре посевной 
материал по  стерильной линии перекачи-
вали из  посевного ферментера в  производ-
ственный ферментер объемом 150 л, который 
содержит 50  л питательной солевой среды, 
не содержащей источника азота. Общая дли-
тельность процесса выращивания бактерий 
в  производственном ферментере состав-
ляла в  зависимости от  типа исследуемого 
С‑субстрата от 30 до 60 ч. Процесс реализу-
ют в две стадии. На первой стадии рост бак-
терий лимитировали дефицитом азота, по-
дача которого в  ферментер осуществлялась 
насосом-дозатором в  непрерывном режиме 
и  составляла 50  % от  физиологической по-
требности клеток (0,5 г/г синтезированной 
биомассы). Все необходимые компоненты 
питательной среды, а  также исследуемый 
С‑субстрат и  стерильный воздух подаются 

в  ферментер в  зависимости от  изменения 
концентрации биомассы (Х, г/л). На  этом 
этапе имело место как деление клеток, не-
смотря на  лимитированный рост бактерий, 
при котором удельная скорость роста клеток 
постепенно снижается, так и накопление по-
лимера в клетках. В конце этапа полученный 
урожай биомассы клеток составлял по  ис-
следованным вариантам порядка 70–90 г/л, 
внутриклеточная концентрация полимера  – ​
на уровне 40–50 %. На второй стадии процесс 
продолжают в  безазотной среде (дефицит 
азота – ​фактор, обеспечивающий суперпро-
дукцию ПГА у  бактерий исследуемого так-
сона Cupriavidus). В  течение этой стадии 
деление клеток постепенно прекращается, 
удельная скорость роста падает. В  клетках 
происходило накопление ПГА в  результате 
преобразования и полимеризации метаболи-
тов, образованных на первой стадии процес-
са. Увеличение показателя общего урожая 
биомассы в культуре на этом этапе отражает 
главным образом увеличение внутриклеточ-
ного пула полимера. На этой стадии законо-
мерно падает потребление углеродного суб-
страта клетками, равно как и  потребности 
в кислороде, их подачу в ферментер сокраща-
ют по  ходу реализации этапа. Полученную 
на  стадии ферментации культуру объемом 
до 80–100 л концентрируют на ультрафиль-
трационной установке и  высушивают в  ли-
офильной сушилке до  остаточной влажно-
сти 5–7 %, после чего она поступает в блок 
экстракции и  очистки полимера. Выделен-
ный и  высушенный полимер анализируют 
и затаривают в полиэтиленовые пакеты для 
последующих исследований и  переработки 
в специализированные полимерные изделия.

Результаты сравнительного анализа про-
дукционных показателей синтеза полимеров 
на  различных субстратах и  их удельных за-
трат иллюстрирует рис. 1.
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Процесс культивирования микроорга-
низмов в  режиме синтеза резервных ПГА 
установлен исходя из  ранее полученных 
данных о  его динамике. Процесс останав-
ливали при достижении внутриклеточной 
концентрации полимера порядка 70–80  % 
к  абсолютно сухой биомассе (АСБ) к  сере-
дине стационарной фазы развития культуры. 
Продолжение процесса не целесообразно, так 
как в  поздней стационарной фазе активизи-
руются процессы эндогенного распада поли-
мера, и  его концентрация резко снижается. 
Естественно, что длительность активного 
периода накопления полимера в  клетках за-
висит от условий процесса и типа субстрата, 
которые влияют на удельную скорость роста 
клеток и активность ферментов синтеза ПГА. 
Длительность исследованных процессов син-
теза ПГА на различных субстратах варьиро-
вала и  определялась накоплением полимера 
в клетках порядка 80 %, составив для сахаров, 
гидролизата топинамбура и  глицерина 60 ч, 
для жировых отходов рыбопереработки 30 ч, 
т.е. вдвое короче. Максимальный урожай био-

массы бактерий получен на  глюкозе и  очи-
щенном глицерине (150–160 г/л) и  несколько 
ниже – ​на остальных субстратах (120–130 г/л). 
С  учетом сопоставимого выхода ПГА и  раз-
личной длительности процесса продуктив-
ность исследованных бактерий C. eutropha 
по  урожаю биомассы (Px, г/л∙ч) и  полимеру 
(Pпга, г/л∙ч) варьировала (рис. 1А). Самые вы-
сокие показатели продуктивности получены 
при использовании жировых отходов рыбопе-
реработки, соответственно, 3,7–3,8 и 3,2–3,5 г/
л∙ч, что превышает результаты, полученные 
на всех остальных субстратах, в 1,5 раза.

Оценка эффективности биотехнологиче-
ского получения целевых продуктов включа-
ет не только продукционные показатели вы-
хода продукта. Важным показателем служит 
эффективность трансформации субстрата 
в получаемый продукт, так как сырьевые за-
траты напрямую влияют на  экономику про-
цесса. Показателем этого служат удельные 
затраты субстрата на  получаемый продукт, 
выраженные через экономический коэффици-
ент культуры (Y, г/г) – ​удельный выход про-

Рис.  1. Продукционные характеристики процесса синтеза ПГА бактериями C. eutropha B  10646 
на различных субстратах. А – ​продуктивность процесса; Б – ​экономический коэффициент

Fig. 1. Production characteristics of the PHA synthesis by C. eutropha B 10646 bacterium on various substrates. 
A – ​process productivity; B – ​yield coefficient
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дукта с  единицы субстрата. Сравнительный 
анализ экономических коэффициентов бак-
терий C. eutropha по  урожаю биомассы (Yx, 
г/г) и полимеру (YПГА, г/г) показал, что самые 
высокие выходы получены также на  жиро-
вых субстратах, соответственно, 0,62–0,66 
и 0,57–0,59 г/г (рис. 1Б). Это в два раза пре-
вышает полученные значения экономиче-
ских коэффициентов при использовании для 
синтеза ПГА сахаросодержащих субстратов 
и  глицерина. Результаты подтверждают сло-
жившиеся представления о  том, что жиро-
вые субстраты различной природы (жирные 
кислоты, растительные и  животные жиры) 
в силу высокой восстановленности и высоко-
го содержания углерода имеют более высокие 
экономические коэффициенты по  субстра-
ту (до  0,7–0,8 г/г) по  сравнению с  сахарами 
(0,3–0,4 г/г) (Jiang et al., 2016). Обработка ре-
зультатов с  использованием дисперсионного 
анализа ANOVA подтвердила, что отличия 
показателей между исследованными субстра-
тами достоверны (p<0,05). Самые высокие ре-
зультаты синтеза ПГА и эффективности усво-
ения субстрата получены при использовании 
жировых отходов рыбопереработки.

Следует отметить высокую эффектив-
ность превращения углеродного субстрата 

в получаемый целевой продукт (разрушаемые 
ПГА) при использовании для синтеза ПГА 
жировых отходов рыбопереработки  – ​нового 
крупнотоннажного и  возобновляемого суб-
страта. Исходя из экспериментально получен-
ных значений экономического коэффициента 
на исследованных видах С‑субстрата, на  син-
тез 1,3 кг биомассы бактерий расходуется около 
2,0 кг жирового субстрата. При внутриклеточ-
ном содержании ПГА 75±5 % удельные затра-
ты на синтез полимера не превышают 2,5 кг/кг. 
Это значительно меньше по сравнению с пока-
зателями, получаемыми в процессах на глюко-
зе, гидролизатах и глицерине, когда экономиче-
ский коэффициент по  углеродному субстрату 
составляет 0,30–0,33 кг/кг, и на 1,0 кг биомассы 
с аналогичным содержанием полимера расхо-
дуется до 4,0 кг С‑субстрата.

Свойства синтезированных образцов 
ПГА представлены в  табл.  1. Синтезирован-
ные образцы полимеров по  своему соста-
ву представляют поли‑3-гидроксибутират 
(П(3ГБ)), с  минорными включениями моно-
меров валериановой и  гексановой кислоты 
у  образцов, полученных с  использованием 
отходов рыбопереработки.

Анализ молекулярно-массовых характери-
стик показал выраженную зависимость параме-

Таблица 1. Физико-химические свойства ПГА синтезированных на разных субстратах

Table 1. Physicochemical properties of PHAs synthesized on different substrates

Наименование / субстрат Мч, кДа Мв, кДа D Тплав, оC Тдестр, оC Сx, %

П(3ГБ) / Фруктоза 247±5 692±70 2,8±0,1 177±1 298±5 74
П(3ГБ) / Глюкоза 256±8 744±60 2,7±0,2 178±1 299±4 72
П(3ГБ) / Сырой глицерин 108±6 372±90 3,6±0,2 174±2 295±4 52
П(3ГБ) / Очищенный глицерин 106±4 397±70 3,7±0,1 176±1 293±3 53
П(3ГБ) / Экстракт клубней топинамбура 111±9 430±11 4,0±0,1 171±2 285±4 72
П(3ГБ) / Жир голов копченой кильки 130±5 484±60 3,7±0,2 167±1 284±5 47
П(3ГБ) / Жир голов скумбрии 125±4 477±80 3,8±0,1 168±1 275±4 48

Примечание: Мч – ​среднечисловая молекулярная масса; Мв – ​средневесовая молекулярная масса; D – ​коэффициент 
полидисперсности; Тплав – ​температура плавления; Тдестр – ​температура деструкции; Сx – ​степень кристалличности.
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тров полимера от природы источника углерода. 
Наиболее высокие значения среднемассовой 
молекулярной массы (Mв) были зафиксированы 
при культивировании продуцента на классиче-
ских углеводных субстратах – ​фруктозе (692±70 
кДа) и  глюкозе (744±60 кДа), что обеспечило 
получение образцов с  относительно низким 
индексом полидисперсности 2,7–2,8. Исполь-
зование более дешевых и доступных промыш-
ленных отходов, таких как сырой глицерин 
и жиры голов рыб (кильки и скумбрии), приве-
ло к  закономерному снижению молекулярной 
массы П(3ГБ) до  диапазона 372–484 кДа. При 
этом очистка сырого глицерина способствова-
ла росту Mв с 372±90 до 397±70 кДа и сужению 
молекулярно-массового распределения, что 
указывает на  частичное нивелирование инги-
бирующего действия примесей.

Важным технологическим аспектом по-
лученных полимеров является их термиче-
ское поведение, определяющее возможности 
последующей переработки в  изделия. Для 
всех исследованных образцов П(3ГБ) харак-
терно узкое «технологическое окно», обу-
словленное близостью температур плавления 
(Tплав) 167–178 0C и  термической деструкции 
(Tдестр) 275–299 0C. Образцы, синтезированные 
на  сахарах, продемонстрировали наиболь-
шую термическую стабильность, сохраняя 
структуру вплоть до  298–299 0C. Использо-
вание липидных субстратов (рыбных жиров) 
привело к смещению начала деструкции по-
лимера в  область более низких температур 
275–284 0C. Тем не менее показатели степени 
кристалличности (Cх) полимеров, получен-
ных на альтернативных субстратах, в частно-
сти 72 % для экстракта топинамбура и 53 % 
для очищенного глицерина, подтверждают 
принципиальную возможность эффективной 
утилизации данных отходов для получения 
целевого биопластика с  удовлетворительны-
ми физико-механическими свойствами.

В целом полученные результаты синтеза 
ПГА в масштабированном до опытного уров-
ня варианте биотехнологического процесса 
сопоставимы с  известными продуктивными 
процессами синтеза ПГА на  сахаросодержа-
щих гидролизатах и превосходят все извест-
ные данные, полученные при использовании 
глицерина (Wen et al., 2020; de Oliveira Schmidt 
et al., 2022; Koller, Obruča, 2022) и  жировых 
субстратов, включая отходы рыбопереработ-
ки (Loan et al., 2022; Ehsan-nasab et al., 2026).

Уникальный комплекс физико-
химических свойств, синергетически соче-
тающих экологическую безопасность и  тех-
нологическую пластичность, обуславливает 
перспективы практического внедрения тех-
нологии микробного синтеза ПГА. С позиций 
концепции циркулярной экономики данная 
технология позволяет утилизировать возоб-
новляемые субстраты (сельскохозяйственные 
и пищевые отходы), снижая углеродный след 
производств. Высокая биосовместимость 
макромолекул ПГА открывает широкие воз-
можности для их применения в биомедицине: 
от абсорбируемых шовных материалов до ма-
триксов для тканевой инженерии. Коммерче-
ский потенциал технологии подтверждается 
высокой динамикой мирового рынка ПГА, 
объем которого, по прогнозам аналитических 
агентств, увеличится со 123,8 млн долл. США 
в  2025  г. до  265,2  млн долл. США к  2030  г. 
при совокупном среднем темпе годового ро-
ста 16,5  %. Столь интенсивный рост делает 
масштабирование биосинтеза ПГА стратеги-
чески важным направлением для создания 
конкурентоспособных упаковочных и  кон-
струкционных биоматериалов нового поколе-
ния (Globe Newswire).

Заключение

Исследованы процессы синтеза разру-
шаемых ПГА с  использованием в  качестве 
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единственного углеродного субстрата ги-
дролизатов клубней топинамбура, глицерина 
различной очистки и  жировых отходов ры-
бопереработки в  сопоставлении с  общепри-
нятыми фруктозой и  глюкозой, масштаби-
рованные в условиях опытного производства 
в  ферментере объемом 150  л. На  всех суб-
стратах получены высокие выходы полиме-
ра (75±5 %) при различных показателях про-
дуктивности и эффективности использования 

С‑субстрата. Самые высокие показатели про-
дуктивности по  общему урожаю биомассы 
и  полимера и  затратам субстрата получены 
при использовании жировых отходов рыбо-
переработки, которые превосходят результа-
ты на всех остальных субстратах от 1,5 до 2,0 
раз. Полученные результаты являются осно-
вой разработки Исходных данных и последу-
ющего масштабирования биосинтеза полиме-
ров до опытно-промышленного уровня.
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Аннотация. Методом газовой хроматографии – ​хромато-масс-спектрометрии проанализировано 
содержание эйкозапентаеновой кислоты (20:5n‑3, ЭПК) и докозагексаеновой кислоты (22:6n‑3, 
ДГК) в 15 различных препаратах (желатиновых капсулах) от 13 российских и 2 иностранных 
производителей. Сравнение результатов анализов с информацией, заявленной на этикетках, 
показало, что лишь в двух случаях количество ЭПК или ДГК, обозначенное на этикетках, 
соответствовало их содержанию в препаратах, тогда как в остальных оно колебалось от 16 до 85 % 
от заявленного значения. Таким образом, перед употреблением коммерческих препаратов – ​
биологически активных добавок в виде капсул для профилактических, оздоровительных и научных 
целей, рекомендуется перепроверка содержания в них ЭПК и ДГК.

Ключевые слова: эйкозапентаеновая кислота, докозагексаеновая кислота, биологически 
активные добавки.
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Введение

Полиненасыщенные длинноцепочечные 
жирные кислоты (ПНЖК) семейства омега‑3, 
а именно эйкозапентаеновая кислота (20:5n‑3, 
ЭПК) и докозагексаеновая кислота (22:6n‑3, 
ДГК), как известно, играют важную роль в орга-
низме животных и человека, участвуя в обеспе-
чении нормального функционирования органов 
и тканей, в том числе сердечно-сосудистой 
и нервной системы (Adkins, Kelley, 2010; Calder, 
2018; Bernasconi et al., 2021; Harris et al., 2021; 
McBurney et al., 2021; Yuan et al., 2021; Petermann 
et al., 2022). Основную часть ЭПК и ДГК чело-

век получает с пищей, а именно с рыбой и мо-
репродуктами (Robert, 2006; Adkins, Kelley, 
2010; Tacon, Metian, 2013; Gladyshev et al., 2015; 
Gladyshev, Sushchik, 2019; Tocher et al., 2019; 
Hamilton et al., 2020). Всемирная организация 
здравоохранения, ряд национальных медицин-
ских организаций для профилактики сердечно-
сосудистых заболеваний рекомендуют еже-
дневное персональное потребление 0,5–1,0 г 
ЭПК+ДГК (Harris et al., 2009; Kris-Etherton et 
al., 2009; Casula et al., 2013; Nagasaka et al., 2014; 
Calder, 2018; Tocher et al., 2019; Vianna et al., 
2020; Yuan et al., 2021).
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В последние десятилетия значительным 
источником ЭПК и  ДГК для человека ста-
ли пищевые добавки «рыбьего жира», вы-
рабатываемые в  основном из  морских рыб, 
криля и  культур микроорганизмов и  выпу-
скаемые чаще всего в форме гелевых капсул 
как биологически активные добавки (БАД) 
и  лекарственные препараты (Kleiner et al., 
2015; Лопатин, Фетисова, 2018; Сусеков, 2020; 
Bannenberg et al., 2020). Поскольку в глобаль-
ном масштабе менее 5 % населения получает 
с пищей достаточное количество ЭПК и ДГК 
(Bannenberg et al., 2020), их дозированное по-
требление в виде БАД, очевидно, имеет свои 
преимущества. Однако во  всем мире остро 
стоит проблема несоответствия содержания 
ЭПК и  ДГК, заявленного производителем 
на  этикетке препарата, и  их реальным со-
держанием в  капсулах (Kleiner et al., 2015; 
Bannenberg et al., 2020). В России бурно раз-
вивающийся рынок фармакологических пре-
паратов и  лекарственных форм ЭПК и  ДГК, 
ежегодно получающий их новые наименова-
ния, также требует определенного контро-
ля для более обоснованного выбора тех или 
иных капсул к  применению в  оздоровитель-
ных целях (Круглова, Давидян, 2017).

Таким образом, целью нашей работы был 
анализ состава и содержания жирных кислот 
(ЖК), включая ЭПК и ДГК, в коммерческих 
препаратах БАД различных российских про-
изводителей и сравнение полученных резуль-
татов с информацией, заявленной на этикет-
ках.

Материалы и методы

Для анализа было закуплено 15 различ-
ных препаратов от  13 российских и  2 ино-
странных производителей. Все они были за-
шифрованы под порядковыми номерами, как 
это принято в научной литературе во избежа-
ние конфликта интересов. Препараты россий-

ских производителей обозначены номерами 
с 1 по 13, иностранные препараты имели но-
мера 14 и 15.

Для анализа каждого препарата было 
отобрано по  3 капсулы. Каждую из  капсул 
нумеровали, взвешивали на  аналитических 
весах с точностью до 0,1 мг. Затем прокалы-
вая гелевую оболочку капсул с помощью ми-
крошприца, отбирали из  них по  8–10  мг со-
держимого. Отобранную аликвоту помещали 
в  предварительно взвешенную стеклянную 
колбу и взвешивали на аналитических весах 
с точностью до 0,1 мг. Вскрытые капсулы опо-
рожняли от  содержимого. Пустую оболочку 
капсулы промывали несколько раз этиловым 
спиртом, подсушивали при 40 oС и взвешива-
ли. Массу внутреннего содержимого капсул 
рассчитывали как разницу между массой 
целой капсулы и массой её промытой и под-
сушенной оболочки. Следует отметить, что 
в некоторых случаях (препараты № 4 и 5) об-
щая масса капсулы была заметно меньше, 
на  13,5  %, а  для препарата №  1  – ​больше 
на 38,4 % заявленной на этикетке.

К  взвешенным пробам содержимого 
капсул добавляли аликвоты растворенно-
го в  хлороформе внутреннего стандарта, 
а  именно метиловые эфиры 19:0 и  21:0 ЖК 
(Sigma-Aldrich, США) с  концентрацией обо-
их веществ 1 мг/мл. Поскольку подавляющее 
большинство содержимого капсул было сме-
сью рыбьего и иного жира, т.е., триацилгли-
церинов, проводили его метанолиз по  двух-
ступенчатой схеме (Gladyshev et al., 2020). 
Первоначально выполняли гидролиз смеси 
в  метанольном растворе гидроксида натрия, 
8  мг/мл, при рефлаксе под обратными холо-
дильниками в  течение 10 мин при 90 oС. За-
тем в смесь добавляли 3 % метанольный рас-
твор Н2SO4 до формирования кислой реакции 
и выдерживали 12 мин при 90 oС под обратны-
ми холодильниками. Метиловые эфиры жир-
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ных кислот (МЭЖК) извлекали из  реакци-
онной смеси экстракцией, после добавления 
5–6 мл 1 % раствора NaCl и 5–10 мл гексана. 
Смесь интенсивно встряхивали в течение 2–3 
мин, полученную гексановую фазу, содержа-
щую МЭЖК, промывали солевым раствором 
и  осушали пропусканием через безводный 
Na2SO4. Затем гексан удаляли из раствора под 
вакуумом при 35 oС.

Анализы МЭЖК выполняли на  газовом 
хроматографе с  масс-спектрометрическим 
детектором (6890/5975C, Agilent Technologies, 
США). Условия анализа подробно описаны 
ранее (Gladyshev et al., 2020). Пики МЭЖК 
на  хроматограммах идентифицировали 
по  полученным масс-спектрам, сравнением 
со  спектрами, имеющимися в  базе данных 
NIST‑2005 (Agilent Technologies, США), а так-
же сравнением времен удерживания с таковы-

ми стандартов (Supelco, США). Количествен-
ное содержание индивидуальных ЖК (мг/г 
содержимого капсулы) определяли вычисле-
нием относительно площадей пиков внутрен-
них стандартов, 19:0 и 21:0 ЖК.

Содержание ЭПК и ДГК (мг) на 1 капсулу 
каждого препарата рассчитывали на  основе 
известных данных о содержании ЭПК и ДГК 
на единицу массы содержимого капсулы.

Результаты

Среднее содержание ЭПК на  1 капсу-
лу БАД существенно варьировало  – ​от  20 
до 689 мг, а среднее содержание ДГК – ​от 17 
до 222 мг (табл.). Минимальные значения обе-
их ПНЖК отмечены для капсул препарата 
№ 13, а максимальные – ​для капсул препарата 
№ 15. Таким образом, препараты № 13 и № 15 
содержали минимальную и  максимальную 

Таблица. Среднее содержание (мг, ± стандартная ошибка; число измерений n = 6)  эйкозапентаеновой 
(ЭПК) и  докозагексаеновой (ДГК) кислоты в  1 капсуле различных производителей №  1  – ​№  15, 
содержание, заявленное на этикетках (Заявленное) и доля измеренного содержания от заявленного (%)

Table. Average content (mg, ± standard error; number of samples, n = 6) of eicosapentaenoic acid (EPA, ЭПК) 
and docosahexaenoic acid (DHA, ДГК) in 1 soft gel capsule from manufactures Nos. 1–15; stated contents on 
labels (Labeled, Заявленное) and measured contents relative to stated contents (%)

№  ЭПК Заявленное % ДГК Заявленное %

1 427 ± 23 550 77,6 183 ± 8 230 79,7
2 85 ± 1 63 136,1 191 ± 2 250 76,4
3 491 ± 19 600 81,9 206 ± 5 240 85,8
4 131 ± 5 740 17,7 93 ± 3 590 15,7
5 126 ± 5 740 17,0 95 ± 3 590 16,2
6 261 ± 8 396 66,0 179 ± 6 264 67,9
7 270 ± 3 396 68,2 191 ± 3 264 72,2
8 230 ± 17 396 58,1 158 ± 13 264 59,8
9 271 ± 12 396 68,5 190 ± 8 264 72,0
10 272 ± 10 396 68,8 173 ± 8 264 65,5
11 310 ± 23 500 62,0 166 ± 13 250 66,5
12 31 ± 1 21 ± 1
13 20 ± 0 17 ± 0
14 367 ± 12 400 91,8 206 ± 7 200 103,1
15 689 ± 11 750 91,9 222 ± 3 250 88,9
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суммы ЭПК+ДГК, 37 и 911 мг соответствен-
но. У  отечественных производителей макси-
мальное среднее содержание ЭПК и ДГК 491 
и 206 мг на капсулу соответственно обнару-
жено в препарате № 3 (табл.), где их сумма со-
ставила 697 мг.

По сравнению со значениями, заявленны-
ми на этикетках 11 российских и 2 зарубежных 
препаратов, экстремально низкое среднее зна-
чение ЭПК, 17,0 % от заявленного, обнаружено 
в препарате № 5, тогда как в препарате № 2 из-
меренное содержание ЭПК было максимально 
высоким: 136,1  % от  заявленного (табл.). Для 
ДГК экстремально низкое значение, 15,7  % 
от заявленного, обнаружено в препарате № 4, 
тогда как в  препарате №  14 содержание ДГК 
в  среднем соответствовало заявленному 
на этикетке и составило 103,1 % (табл.). Среди 
отечественных препаратов максимальное со-
ответствие содержания ДГК, 85,8  % от  заяв-
ленного, было в препарате № 3 (табл.).

Обсуждение

В результате проведенного исследования 
БАД 11 российских производителей обнаруже-
но несоответствие между заявленным на эти-
кетке и реальным количеством содержащихся 
в капсулах ЭПК и ДГК, как это было установ-
лено ранее в  аналогичных исследованиях за-
рубежных БАД (Kleiner et al., 2015; Bannenberg 
et al., 2020). В  нашем исследовании реальное 
содержание этих ЖК было ниже заявленного 
на  14,2–84,3  %, за  исключением единичного 
случая для ЭПК, и в двух случаях содержание 
не  указывалось. Очевидно, что подобное не-
соответствие препятствует расчетам врачами 
и пациентами адекватных количеств БАД для 
ежесуточного приема с  целью профилактики 
сердечно-сосудистых заболеваний.

Незнание точного количества ЭПК и ДГК 
в препаратах может иметь отрицательные по-
следствия не  только для профилактической, 

но  и  для спортивной медицины. В  послед-
ние два десятилетия растет понимание важ-
ной роли ДГК не  только в  функционирова-
нии нервной и  сердечно-сосудистой системы, 
но и в обеспечении работы мышечного каркаса. 
В скелетных мышцах наибольшее содержание 
ДГК отмечено в  саркоплазматическом рети-
кулуме и в митохондриях (Infante et al., 2001). 
ДГК считается “пейсмейкером” (pacemaker)  – ​
водителем ритма, задающим темп биохимиче-
ских реакций, протекающих в  клетках мышц 
(Turner et al., 2003). Молекула ДГК с  шестью 
двойными связями, пространственно закру-
ченная в  спираль, имеет низкие потенциаль-
ные барьеры вращения вокруг повторяющих-
ся углерод-углеродных связей в  винильных 
группах (то  есть по  обе стороны от  двойных 
связей) и  создает в липидном бислое высокое 
латеральное давление, повышая тем самым ак-
тивность мембраносвязанных ферментов Na+, 
K+-АТФазы и  Ca2+-АТФазы (SERCA), обеспе-
чивающих потенциал действия мышечных во-
локон, а также увеличивая активность ионных 
каналов и компонентов электрон-транспортной 
цепи митохондрий (Infante et al., 2001; Hulbert, 
2007; Gawrisch et al., 2008; Gorjão et al., 2009; 
Weber, 2011; Peoples, McLennan, 2014; Hishikawa 
et al., 2017; Wang et al., 2020; Pilecky et al., 2021). 
В  мембранах клеток скелетных мышц содер-
жание ДГК оказалось значительно выше, чем 
в  продуктах питания и  в  крови, то  есть эта 
ПНЖК избирательно накапливается в  мио-
цитах, в отличие от ЭПК (Peoples, McLennan, 
2014). Тем не менее некоторые авторы полагают, 
что точные биологические механизмы положи-
тельного воздействия ДГК на  клетки мышц 
еще неизвестны (Turner et al., 2003; Hishikawa 
et al., 2017; Ochi, Tsuchiya, 2018; McGlory et al., 
2019; Chen et al., 2022).

После установления положительного 
воздействия ДГК на функционирование ске-
летных мышц стал наблюдаться рост приме-
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нения этой ПНЖК в  составе БАД и  в  спор-
тивной медицине. В  ходе исследований, 
проведенных как на животных, так и на лю-
дях, были обнаружены положительные эф-
фекты приема ДГК, такие как повышение 
выносливости (Сидорова и др., 2015; Le Guen 
et al., 2016; Hishikawa et al., 2017; Morishima et 
al., 2020; Thielecke, Blannin, 2020; Chen et al., 
2022; Tsuji et al., 2023), снижение утомляемо-
сти (Wang et al., 2020; Tsuchiya et al., 2021), 
увеличение потребления кислорода и эффек-
тивности его утилизации мышечной тканью 
(Peoples, McLennan, 2014; Le Guen et al., 2016; 
López-Román et al., 2019; Ávila-Gandía et al., 
2020; de Salazar et al., 2020; Morishima et al., 
2020). Также установлено, что потребление 
значительного количества ДГК при питании 
способствовало сдвигу мышечного метабо-
лизма в  направлении более эффективного 
использования внеклеточных запасов энер-
гии и лучшей сохранности мышечной массы 
при голодании, то  есть ДГК препятствовала 
атрофии мышц за  счет меньшей индукции 
убиквитин-протеасомной системы (УПС) 
и автофагии (Deval et al., 2016; Ochi, Tsuchiya, 
2018, 2019). Однако в ряде работ показано, что 
наряду с  положительными эффектами при-
ема ЭПК и ДГК на функции мышц наблюда-
лось также и отсутствие какого-либо эффекта 

(Peoples, McLennan, 2014; Ochi, Tsuchiya, 2018; 
McGlory et al., 2019; Ávila-Gandía et al., 2020; 
Thielecke, Blannin, 2020; Людинина и  др., 
2021; Tsuchiya et al., 2021; Chen et al., 2022; 
Martínez-Gayo et al., 2022; Tsuji et al., 2023).

Причиной противоречивых результатов 
исследований влияния ДГК и ЭПК на функ-
ционирование мышц могли быть различия доз 
и  продолжительности потребления (Peoples, 
McLennan, 2014; de Salazar et al., 2020; Ávila-
Gandía et al., 2020; Thielecke, Blannin, 2020; 
Wang et al., 2020), в том числе, вероятно, вы-
званные тем фактом, что многие исследовате-
ли полагались на информацию о содержании 
ДГК и ЭПК, указанную на этикетках приме-
няемых препаратов (капсул), и,  как правило, 
не  подтверждали его содержание собствен-
ными измерениями (Ávila-Gandía et al., 2020; 
Morishima et al., 2020).

Таким образом, в исследовании установле-
но несоответствие содержания эссенциальных 
ЖК, таких как ЭПК и ДГК, заявленному в со-
ставе БАД, практически во всех исследованных 
образцах как российского, так и  зарубежного 
производства. В связи с этим перед употребле-
нием коммерческих препаратов – ​БАД в виде 
капсул для профилактических, оздоровитель-
ных и  иных целей, рекомендуется предвари-
тельный анализ содержания в них этих ЖК.
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Abstract. Coronary heart disease, heart attacks, and strokes are the most common and dangerous 
diseases that increase the mortality rate of a population. In Russia, cardiovascular diseases are the 
leading cause of death among people aged from 25 to 64 years. These diseases are often asymptomatic 
and, therefore, timely and reliable diagnostics is crucial for the success of therapy. The development 
of highly sensitive and specific analytical systems suitable for point-of-care (POC) use, regardless of 
the availability of a special room, equipment or specially trained personnel, is an urgent task. POC 
diagnostic devices should be cost-effective, portable, easy to use, and disposable. Cardiac troponin 
I (cTnI, 24 kDa) is one of the early, highly specific markers, the appearance of which in the peripheral 
blood indicates cardiomyocyte injury during myocardial infarction. Immunoassay is routinely used to 
detect it. Aptamers are considered a promising alternative to immunoglobulins. They have comparable 
sensitivity and specificity but are free of such disadvantages as complexity of production, thermal 
instability, and variability between batches of immunoglobulins. Aptamers are produced by chemical 
synthesis; they are stable and easily modifiable. Previously, the authors of the present study produced 
a pair of anti-troponin I DNA aptamers that detected this marker with high sensitivity (40 pM, 1 ng/
ml). The aim of this research was to develop a version of lateral flow analysis based on DNA aptamer 
sensors, suitable for rapid detection of cardiac troponin I. As a result of the study, a lateral flow analysis 
was designed using gold nanoparticles as an aptamer carrier and a visual signal generator, and model 
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experiments were carried out to detect troponin I. The sensitivity of the model system was 24 ng/ml, 
and additional studies are required to enhance the detection signal.

Keywords: rapid diagnostics, cardiac troponin I, aptamers, gold nanoparticles, lateral analysis.
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для быстрого выявления сердечного тропонина I  
на основе ДНК‑аптамеров
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Аннотация. Ишемическая болезнь сердца, инфаркты и инсульты являются самыми частыми 
и опасными болезнями, повышающими уровень смертности населения. Нередко эти заболевания 
протекают бессимптомно, а потому своевременная достоверная диагностика становится главным 
фактором, определяющим успешность терапии. Разработка высокочувствительных и специфичных 
аналитических систем, пригодных для использования по месту ухода за пациентом (Point-of-
Care, РОС) вне зависимости от наличия специального помещения, оборудования или специально 
обученного персонала, является актуальной задачей. Сердечный тропонин I (сTnI, 24 кДа) 
является одним из ранних высокоспецифичных маркеров, появление которого в периферической 
крови свидетельствует о повреждении кардиомиоцитов при инфаркте миокарда. Ранее авторами 
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исследования была получена пара анти-тропонин I ДНК‑аптамеров, выявляющих этот маркер 
с высокой чувствительностью (40 пМ, 0,9 нг/мл) в условиях твердофазного биолюминесцентного 
микроанализа. Целью данной работы было разработать вариант латерального проточного 
анализа на основе ДНК‑аптамерной сенсорики, пригодный для быстрого выявления этого 
маркера. В результате исследования разработан дизайн анализа с использованием наночастиц 
золота в качестве носителя аптамера и генератора визуального сигнала и проведены модельные 
эксперименты по выявлению тропонина I. Чувствительность модельной системы составила 
24 нг/мл и требуются дополнительные исследования по усилению детектирующего сигнала.

Ключевые слова: экспресс-диагностика, сердечный тропонин I, аптамеры, наночастицы золота, 
латеральный анализ.
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Введение

В случае неотложного или экстренного 
состояния пациента важная роль принадлежит 
экспресс-исследованиям. Для этих целей все 
более широко используются системы быстрой 
диагностики по месту ухода (Point-of-Care, 
РОС‑диагностика) (Дементьева и др., 2013; 
Soh et al., 2020). В отличие от исследований 
в медицинской лаборатории, POC‑тесты мо-
гут использоваться для выполнения быстрого 
анализа вне зависимости от наличия специ-
ального помещения, оборудования или спе-
циально обученного персонала, т.е. их могут 
использовать в том числе лица, осуществляю-
щие уход за пациентом в домашних условиях. 
Диагностические устройства POC должны быть 
экономичными, портативными, простыми в ис-

пользовании и одноразовыми. В литературе 
описано множество современных конструкций 
биосенсоров, основанных на использовании 
разнообразных аналитических и технологи-
ческих стратегий для выявления различных 
мишеней от ионов и низкомолекулярных ве-
ществ до клеток и вирусов. Особый интерес 
представляют аналитические устройства на ос-
нове мембранных тест-полосок: они проще 
в разработке и использовании, экономичны 
в производстве, результат анализа оценива-
ется невооруженным глазом (см., напр., обзор 
Bahadir, Sezginturk, 2016). Одним из наиболее 
успешных примеров являются тест-полоски 
с продольным (латеральным) потоком (LFA, 
lateral flow assay) (например, тест-полоски на бе-
ременность, используемые в бытовых условиях). 
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Главное требование, предъявляемое к такому 
анализу, – ​специфичность и стабильность всех 
его компонентов. Как правило, в качестве рас-
познающих и связывающих мишень элемен-
тов используют антитела (см., напр., обзоры 
Koczula, Gallotta, 2016; Banerjee, Jaiswal, 2018; 
Nan et al., 2023). Несмотря на то, что антитела, 
обладая высокой чувствительностью и спец-
ифичностью, успешно зарекомендовали себя 
в данном формате анализа, они имеют ряд не-
достатков: сложность получения, существенное 
различие свойств в зависимости от партии, 
подверженность денатурации при хранении, 
неспособность к ренатурации. Сравнительно не-
давно в качестве альтернативы антителам пред-
ложены аптамеры – ​короткие одноцепочечные 
последовательности ДНК или РНК, которые 
могут связываться с мишенями с трехмерной 
конформационной специфичностью и срод-
ством. Длина аптамеров колеблется от 10 до 100 
нуклеотидных оснований, их типичные струк-
турные мотивы включают внутренние петли, 
богатые пуринами выпуклости, шпильковые 
структуры, псевдоузлы и G‑квадруплексные 
структуры. В сравнении с антителами аптамеры 
более просты и экономичны в производстве, 
обладают высокой стабильностью, легко мо-
дифицируются функциональными группами 
(–NH2, -SH, Cy5, биотином) и конъюгируются 
с другими молекулами или частицами (белками, 
флуоресцентными метками, наночастицами 
и др.) (Liu et al., 2021). В последнее время ап-
тамеры активно изучают в качестве молекул 
биораспознавания и специфического связы-
вания для различных LFA. Сравнение анали-
за на основе антител и аптамеров приведены 
в ряде исследований, см., напр., обзор (Huang 
et al., 2021). Детекция в большинстве биосен-
соров на основе аптамеров разрабатывается 
с применением флуоресценции, электрохимии, 
кварцевых микровесов (QCM), колориметрии. 
В качестве меток при колориметрическом об-

наружении часто используют наночастицы 
золота (например, Mao et al., 2009; Hu et al., 
2013; Dalirirad, Steckl, 2019; Byzova et al., 2020). 
Конъюгаты аптамеров и этих наночастиц обе-
спечивают колориметрическое детектирование: 
их агрегация при образовании специфичных 
комплексов приводит к смене цвета раствора, 
что видно невооруженным глазом (Xu et al., 
2009; Jin et al., 2018; Tripathi et al., 2020). Для 
предотвращения нежелательной агрегации ис-
пользуют специальные покрытия, в том числе 
аптамеры (Wang et al., 2009), отрицательные 
заряды которых из-за наличия фосфатных 
групп создают электростатическое отталки-
вание между наночастицами.

Сердечно-сосудистые заболевания лиди-
руют среди причин смертности людей в воз-
расте от 25 до 64 лет в России. Ишемическая 
болезнь сердца, инфаркты и  инсульты явля-
ются самыми частыми и опасными болезня-
ми, повышающими уровень смертности на-
селения. Нередко эти заболевания протекают 
бессимптомно, а  потому своевременная до-
стоверная диагностика становится главным 
фактором, определяющим успешность тера-
пии. Сердечный тропонин I  (сTnI, 24 кДа)  – ​
один из  ранних высокоспецифичных марке-
ров, появление которого в  периферической 
крови свидетельствует о  повреждении кар-
диомиоцитов при инфаркте миокарда (Титов, 
2016).

Целью данной работы было разработать 
вариант латерального проточного анализа 
на  основе ДНК‑аптамерной сенсорики, при-
годный для быстрого выявления этого мар-
кера.

Материалы и методы
Материалы

В  работе использовали: золотохлори-
стоводородную кислоту (HAuCl4), цитрат на-
трия, бычий сывороточный альбумин (BSA) 
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(Sigma Aldrich, США), Tween 20 (AppliChem 
Pancreac, Германия).

Анти-сTnI антитела, клоны IC‑19 и  I‑60 
были получены от  HyTest (Россия). Аптаме-
ры TnAp10 и  TnAp2t3 получены нами ранее 
(Krasitskaya et al., 2020). Рекомбинантный 
стрептавидин (St) получен по методу, описан-
ному в работе (Башмакова и др., 2020).

Конъюгат BSA с биотином (BSA-Bio) полу-
чен взаимодействием белка с сукцинимидным 
эфиром биотина, как описано в  (Krasitskaya 
et al., 2023). Конъюгат с  олиготимидилатом 
(BSA‑dT30) получали конденсацией 5′-NH2-
(CH2)6-p-dT30 (Biosan, Russia) с тионилирован-
ным производным BSA в  присутствии сук-
цинимидного эфира 4-(N‑малеимидометил) 
циклогексановой кислоты (SMCC, Thermo 
Scientific, США), как описано нами ранее 
в  (Bashmakova et al., 2017). Конъюгат олиго-
тимидилата с  Са2+-регулируемым фотопро-
теином обелином (Obe-dT30) получали кон-
денсацией 5′-NH2-(CH2)6-p-dT30 с  мутантным 
вариантом обелина, несущим уникальный 
цистеиновый остаток Obe(D 12C), как описано 
нами в работе (Krasitskaya et al., 2013).

Наночастицы золота

Наночастицы золота (НЧЗ) получали 
методом Френса (Frens, 1973), смешивая рас-
творы HAuCl4 и цитрата натрия в разных со-
отношениях при активном перемешивании 
и нагревании до температуры кипения.

Размер полученных НЧЗ был установлен 
методом динамического светорассеяния к.х.н. 
С. А.  Воробьевым (Институт химии и  хими-
ческой технологии СО РАН). Размер частиц 
(гидродинамический радиус) рассчитывался 
на  основе данных о  коэффициенте диффу-
зии при установленных параметрах вязкости 
и температуры.

Концентрацию наночастиц рассчиты-
вали по  сигналу абсорбции на  длине волны 

пика, использовали коэффициенты экстинк-
ции, равные 3,51х109 М‑1 см‑1 для частиц с по-
глощением λmax=519 нм и  3,35х1010 М‑1  см‑1 
для частиц с  поглощением λmax=536 нм 
(Dolinnyi, 2017).

Данные сканирующей электронной 
микроскопии получены к.ф.‑ м.н. И. В.  Нем-
цевым в  центре коллективного пользования 
ФИЦ КНЦ СО РАН.

Получение рекомбинантного  
сердечного тропонина I (cTnI)

Ген, кодирующий человеческий сер-
дечный тропонин I, был получен методом 
ПЦР‑синтеза с  использованием плазми-
ды pMAL‑cTnI (Krasitskaya et al., 2022) 
и  праймеров с  соответствующими сай-
тами рестрикции TrIpET22NdeUp: 5’- 
CAACATATGGCAGATGGCTCTAGCGAT 
и  TrIpET22XhoStDn: 5’- GACTCGAGTCAG 
CTCTCAAACTTCTTCTTG. ПЦР‑фрагмент, 
разрезанный по  сайтам рестрикции NdeI 
и  XhoI, лигировали с  соответствующим 
образом расщепленным вектором pET22b. 
Генетическая конструкция была подтверж-
дена секвенированием (ЦКП «Геномика» 
ИХБиФМ, Новосибирск). Клетки Е. coli 
BL21-CodonPlus (DE  3)-RIPL (Stratagene, 
США), трансформированные плазмидой 
(pET22b-cTnI), культивировали в  среде LB, 
содержащей 0,2  мг/мл ампициллина, при 
37 °C до достижения культурой OD 600 0,5‒0,7; 
затем добавляли 0,5 мМ ИПТГ и продолжа-
ли культивирование при 37  °C в  течение 3 
ч. Клетки собирали центрифугированием, 
осадок ресуспендировали в 20 мМ Трис-HCl 
pH 7,0 в  соотношении 1:5 (w/v), разруша-
ли ультразвуком (20 с  × 8)  при 0  °C, смесь 
центрифугировали. Белок очищали из телец 
включения, которые растворяли в  6M мо-
чевине, 20 мМ Трис-HCl pH 7,0, и хромато-
графировали на  колонке HiTrapTM DEAE 
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FF в  градиенте концентрации NaCl 50–250 
мМ в том же буфере. Фракции, содержащие 
целевой белок, объединяли и  переносили 
в буфер, содержащий 0,6 M мочевину, 20 мМ 
Трис-HCl pH 7,0, 0,15 M NaCl, путем диализа. 
Чистоту выделенного белка оценивали с по-
мощью ДСН-ПААГ‑электрофореза. Концен-
трацию белков измеряли с помощью набора 
DC Protein Assay (Bio-Rad, США).

Модифицированные аптамеры

Модифицированные аптамеры (табл. 1) 
были синтезированы фирмой Биосан (Рос-
сия); олигонуклеотид dT30-SH (табл. 1) был 
синтезирован лабораторией химии РНК 
Института химической биологии и  фунда-
ментальной медицины СО РАН (г.  Новоси-
бирск).

Перед использованием образцы апта-
меров инкубировали в  течение 10 мин при 
95 °C в буфере для связывания – ​0,1 M K-Na 
фосфатный буфер pH 7,0, 0,15 M NaCl (PBS), 
1  мМ MgCl2, с  последующим охлаждением 
при комнатной температуре в  течение 20 
мин.

Биолюминесцентный твердофазный  
анализ белков тропонинового комплекса

В  лунки планшета (Costar, США) вно-
сили по  75 мкл раствора стрептавидина (10 

мкг/мл, в PBS pH 7,5), инкубировали в тече-
ние ночи при 4 °C и промывали (трижды, PBS 
pH 7,0, 5 мМ ЭДТА, Tween 20). Далее в лунки 
вносили по 50 мкл раствора биотинилирован-
ного производного аптамера TnAp10 (25 нМ 
в буфере для связывания) и инкубировали 30 
мин при комнатной температуре (КТ). После 
промывки в лунки вносили по 50 мкл раство-
ров тропонина (сердечная изоформа тропо-
нина I – ​cTnI, фосфорилированная сердечная 
изоформа тропонина I – ​cTnI фосф., сердечная 
изоформа тропонина Т – ​cTnT, сердечная изо-
форма тропонина С  – ​cTnC, тропониновый 
комплекс – ​cTn I T C, скелетная изоформа тро-
понина I) с концентрациями от 9 до 0,01 нМ 
в буфере для связывания, инкубировали (1 ч 
при КТ) и промывали. Далее в лунки вноси-
ли по  50 мкл раствора TnAp2t3-dA20 (50 нМ 
в буфере для связывания) и инкубировали 1 
ч. Формирующийся на поверхности комплекс 
выявляли с  помощью Obe-dT30 (0,5 мкг/мл, 
в буфере для связывания, содержащем 0,1 % 
BSA, инкубировали 30 мин при КТ, затем 
промывали). Биолюминесцентный сигнал 
связавшегося на  поверхности обелина изме-
ряли с помощью планшетного люминометра 
LB  940 Multimode Reader Mithras (Berthold, 
Германия) сразу после впрыска раствора 0,1 
М CaCl2 в 0,1 М Tris-HCl pH 8,8. Сигнал инте-
грировали в течение 5 с.

Таблица 1. ДНК‑олигонуклеотиды, использованные в работе

Table 1. DNA oligonucleotides used in the study

Название 5′→3′
TnAp10-[X] [X]-GGCAGCAGGAAGACAAGACACCACATCTATGGGTGGGACGATGGGTGGGCCG 

AAACGACCTGGTTCTGTGGTTGCTCTGT
TnAp2t3-[X] [X]-GCTCAAGGGTGGAGGGGTCGGGGAGGT
TnAp2t3-dA20 GCTCAAGGGTGGAGGGGTCGGGGAGGTAAAAAAAAAAAAAAAAAAAA
dT30-SH TTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTT‑3’-(CН2)3-SS-(CН2)3-OH*
X = биотинил (Bio), NH2

*Тиолпроизводное получали обработкой дитиотреитолом
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Синтез образцов НЧЗ  
с активированной поверхностью

А). Для получения НЧЗ-St к 1 мл образ-
цов НЧЗ c диаметрами 20, 35 и 70 нм и кон-
центрациями 14,24 × 1015, 1,92 × 1015, 0,384 
× 1015 частиц/мл, соответственно, добавили 
водный раствор стрептавидина до конечной 
концентрации 60 мкг/мл, инкубировали при 
4  °C в  течение суток, затем добавили BSA 
(до 1 % раствора) и инкубировали при 4 °C 
в течение ночи. Частицы четырехкратно про-
мывали 50 мM K-Na фосфатным буфером pH 
7,0, содержащим 0,1 % Tween 20, 0,1 % BSA 
(промывочный буфер). Осаждение частиц 
проводили центрифугированием (10000g, 
4 °C, в течение 20 мин). Частицы диаметром 
20 нм центрифугировали повторно в течение 
ещё 30 мин. Потерю НЧЗ при промывке оце-
нивали по спаду интенсивности поглощения 
при λ=550 нм.

Для получения НЧЗ~TnAp10 или 
НЧЗ~TnAp2t3 к 200 мкл суспензии НЧЗ-St (61 
о.е.) в промывочном буфере добавили 150 мкл 
5 мкМ аптамера TnAp10-Bio или TnAp2t3-Bio 
и  инкубировали в  течение часа при комнат-
ной температуре. Частицы промывали 3 раза 
тем же буфером, каждый раз осаждая центри-
фугированием при 11000 g, 7,5 мин.

Б). Для получения НЧЗ‑dT30 к  водному 
раствору олигонуклеотида dT30–3’-(CН2)3-

SS-(CН2)3-OH (5 о.е., 0,3 мг) добавили 50 мкл 
200 мМ дитиотреитола (ДТТ) и инкубирова-
ли в течение часа при комнатной температу-
ре. Удаление ДТТ проводили хроматографией 
на колонке HiTrap Desalting, уравновешенной 
ddH2O с  помощью хроматографической си-
стемы AKTA purifier (GE  Healthcare). Алик-
воту с 40 мкг SH‑dT30 добавили к суспензии 
НЧЗ с диаметром 30 нм (5 мл, 1 × 1011 частиц/
мл), инкубировали в течение 30 мин при ком-
натной температуре и еще сутки при 4 °C, за-
тем добавляли 1 % BSA. Полученный образец 
хранили при 4 °C в течение месяца.

Для получения НЧЗ~TnAp2t3 к  200 мкл 
НЧЗ‑dT30 (61 о.е.) в промывочном буфере до-
бавляли 150 мкл 10 мкМ аптамера TnAp2t3-
dA20 и инкубировали в течение часа при ком-
натной температуре, далее промывали, как 
описано выше.

Изготовление тест-полосок

В работе использовали мембраны Fusion, 
FF120HP, FF80HP (Whatman, GE Healthcare 
Life Sciences, Великобритания). На рис. 1 по-
казано как изготавливали тест-полоски (75 × 
4 мм) – ​на фиксирующую подложку (Sealing 
Tape, Costar, USA) последовательно наклеива-
ли мембрану для образца (Fusion), нитроцел-
люлозную мембрану (FF120HP или FF80HP) 
и адсорбирующую мембрану (Fusion).

Рис. 1. Основные модули хроматографической тест-полоски

Fig. 1. The main modules of chromatographic test strip
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Иммобилизация аптамера  
на аналитическую мембрану

А. Иммобилизация NH2-содержащего 
аптамера: на  нитроцеллюлозную мембра-
ну FF120HP собранной тест-полоски на-
носили по 1,5 мкл 25 мкМ NH2-TnAp10 или 
NH2-TnAp2t3 (в буфере для связывания) по-
сле процедуры рефолдинга. Исследовали 
разные условия сорбции: облучение ультра-
фиолетом 2, 5 или 10 мин; сорбция при 4 °C 
в течение суток, сорбция при комнатной тем-
пературе в  течение 2 ч, сорбция при 37  °C 
в  течение часа. Для анализа тест-полоску 
помещали в  150 мкл рабочего раствора, со-
держащего 500, 50 или 5 нМ cTnI и комплекс 
НЧЗ-St ~Bio-TnAp2t3 (1,2 о.е.) или НЧЗ-St 
~Bio-TnAp10 (1,2–1,5 о.е.).

Б. Иммобилизация TnAp2t3-dA20 апта-
мера на  сорбированный конъюгат BSA‑dT30: 
на  нитроцеллюлозную мембрану FF120HP 
собранной тест-полоски наносили по 1,5 мкл 
10 мкг/мл конъюгата BSA‑dT30 в буфере для 
связывания аптамеров. Тест-полоски суши-
ли при комнатной температуре в  течение 
часа. Для анализа тест-полоску помещали 
в  150 мкл рабочего раствора, содержаще-
го TnAp2t3-dA20 (25, 5, 1 нМ), cTnI (250, 50, 
5  нМ), TnAp10-Bio (25, 5, 1 нМ) и  НЧЗ-St 
(1,5 о.е.).

В. Иммобилизация комплекса стрепта-
видина с  биотинилированным аптамером: 
cтрептавидин (3 мкл 10 мкМ раствора) сме-
шивали с  Bio-TnAp10 в  молярном соотно-
шении 1:1, 1:2 и  1:3, инкубировали 30  мин 
и  наносили по  2 мкл полученной смеси 
на  нитроцеллюлозную мембрану FF120HP 
собранной тест-полоски. Тест-полоски су-
шили при комнатной температуре в течение 
часа. Для анализа тест-полоску помещали 
в  150 мкл рабочего раствора, содержащего 
НЧЗ~TnAp2t3 (1,5 о.е.).

Проведение проточного  
латерального анализа

А. Модельный анализ Bio-BSA. На анали-
тическую мембрану (FF120HP или FF80HP) 
тест-полоски наносили раствор Bio-BSA в 50 
мМ K-Na фосфатного буфера pH 7,0 (1,5 мкл, 
160, 32, 6,4 или 1,3 мкг/мл) и  сушили ночь 
в  холодильнике. Далее мембраны опускали 
в  150 мкл рабочего раствора, содержащего 
образцы НЧЗ-St диаметрами 20 нм (4,5 × 1015), 
35 нм (0,6 × 1015) или 70 нм (0,12 × 1015). После 
хроматографии полоски высушивали и  оце-
нивали результат визуально либо количе-
ственно с помощью программы ImageJ по ин-
тенсивности окраски капли в аналитической 
зоне. При обработке пользовались руковод-
ством к программе. Плотность окраски всей 
капли сканировали и  для расчетов исполь-
зовали максимальное значение полученного 
в виде пика изображения.

Б. Модельный анализ cTnI. На мембрану 
FF120HP тест-полоски наносили по  1,5 мкл 
анти-cTnI антител (клон IC‑19–3,6 мг/мл или 
клон I‑60–5,6  мг/мл в  PBS pH 7,4; 0,09  % 
NaN 3), высушивали при 37 °C в течение часа. 
Далее тест-полоску помещали в 150 мкл рас-
твор 100 мМ K-Na фосфатный буфер pH 7,5, 
700 мМ NaCl, содержащий сТnI (10, 50, 100 
и 200 нМ) и комплекс НЧЗ~TnAp2t3 (1,5 о.е.) 
или НЧЗ~TnAp10 (1,2 о.е.). После хроматогра-
фии полоски высушивали и  анализировали, 
как описано выше.

Результаты и обсуждение

Ранее нами были получены анти-cTnI 
аптамеры, содержащие G‑квадруплекс 
в  своем составе, и  найдена пара аптамеров 
(TnAp10, 80 н.о. и TnAp2t3, 27 н.о.), позволя-
ющая определять cTnI твердофазным анали-
зом сэндвич-формата с  чувствительностью 
около 40 пМ (Krasitskaya et al., 2020). При 
этом аптамеры не  связывали белки, пред-



– 376 –

Vasilisa V. Krasitskaya, Elisaveta P. Morozova… Development of an Aptamer-Based Lateral Flow Biosensor…

ставленные в сыворотке – ​альбумин и имму-
ноглобулины. В рамках настоящего исследо-
вания показано, что детекция на основе этой 
пары аптамеров высокоспецифична и позво-
ляет определять только сердечную форму 
свободного тропонина I, а  другие тропони-
ны и тропониновый комплекс эти аптамеры 
не  связывают. Этот факт установлен с  по-
мощью биолюминесцентного твердофазно-
го микроанализа, по  схеме, представленной 
на  рис.  2. В  качестве метки использовали 
химический конъюгат Са2+-регулируемого 
фотопротеина обелина с  политимидилатом. 
Поэтому для разработки латерального про-
точного анализа в качестве молекул, специ-
фично связывающих мишень, использовали 
данную пару аптамеров.

При конструировании тест-системы, 
обеспечивающей максимальную чувстви-
тельность, необходимо: выяснить оптималь-
ный размер наночастиц золота, а  также тип 
аналитической мембраны, установить вза-
имное распределение аптамеров, иммобили-
зованных на  частицах и  мембране, и  способ 
иммобилизации аптамеров. Все эти задачи 
решались путем эмпирического поиска.

Синтез и характеристика  
золотых наночастиц

Наночастицы золота получали методом 
Френса, который заключается в  восстанов-
лении золотохлористоводородной кислоты 
(HAuCl4) цитратом натрия. При использова-
нии различных соотношений окислитель-

Рис.  2. Биолюминесцентный твердофазный анализ тропонинов и  тропонинового комплекса. Вверху  – ​
образующийся на  поверхности планшета комплекс и  его биолюминесцентная реакция. Stavi  – ​
стрептавидин; Bio  – ​остаток биотина; Obe  – ​обелин. Мишени: красным, синим, коричневым, темно- 
и  светло-зеленым показаны, соответственно, фосфорилированная сердечная изоформа тропонина 
I (cTnI фосф.), скелетная изоформа тропонина I, сердечные тропонины Т и С (cTnT, cTnC), тропониновый 
комплекс (cTn I T C)

Fig. 2. Bioluminescent solid-phase assay of cardiac proteins of the troponin complex. At the top – ​the complex 
formed on the plate surface and its bioluminescence reaction. Stavi – ​streptavidin; Bio – ​biotin residue; Obe – ​
obelin. Targets: cardiac phosphorylated troponin I, skeletal troponin, cardiac troponins T and C, and cardiac 
troponin complex are shown in red, blue, brown, dark green, and light green, respectively



– 377 –

Vasilisa V. Krasitskaya, Elisaveta P. Morozova… Development of an Aptamer-Based Lateral Flow Biosensor…

восстановитель были получены три препа-
рата наночастиц золота (НЧЗ) (табл.  2). При 
увеличении диаметра частиц пик поглоще-
ния коллоидного раствора (λмакс) сдвигался 
в  более длинноволновую область. Особенно 
резкий сдвиг наблюдали в  случае препарата 
с диаметром частиц 60–70 нм что, возможно, 
связано с образованием НЧЗ агрегатов.

Распределение синтезированных наноча-
стиц в  каждом образце, определенное мето-
дом динамического светорассеяния, показано 
на рис.  3 а-в. В результате синтеза было по-
лучено три образца наночастиц с диаметром 
15–20 нм, 30–40 нм и 60–70 нм, условно обо-
значенные далее НЧЗ 20, НЧЗ 35, НЧЗ 70 со-
ответственно.

Таблица 2. Условия получения и характеристика полученных НЧЗ

Table 2. Synthesis and properties of gold nanoparticles (GNP)

[HAuCl4],
мМ, 100 мл

Цитрат Na
%

Цитрат Na
V, мл

Диаметр,
нм

Λмакс
нм

0,5 1 5 15–20 520
1 1 6 30–40 535
1 0,5 6 60–70 625

Рис. 3. Распределение синтезированных наночастиц золота по диаметру: 20 нм (а), 35 нм (б), 70 нм (в). 
Фотография наночастиц золота с диаметром 35 нм, полученная с помощью сканирующего электронного 
микроскопа (г)

Fig. 3. Distribution of synthesized gold nanoparticles by diameter: 20 nm (a), 35 nm (b), and 70 nm (c). Photograph 
of gold nanoparticles with a diameter of 35 nm, taken using a scanning electron microscope (d)
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Как видно из  рис.  3(г), наночастицы зо-
лота со  средним диаметром 30–40 нм (НЧЗ 
35)  имеют сферическую форму и  практиче-
ски гомогенное распределение по  размерам. 
Коллоидные растворы хранили при +4  °C 
в  темном месте. В  этих условиях растворы 
оставались стабильными в течение как мини-
мум трех месяцев.

Получение НЧЗ,  
активированных стрептавидином,  
и определение оптимальных условий  
проведения латерального анализа

Для получения специфичных меток НЧЗ 
были конъюгированы со стрептавидином, об-
разующим устойчивые комплексы с любыми 
молекулами, содержащими остаток биоти-
на. Стрептавидин-активированные наноча-
стицы (НЧЗ-St) получали адсорбцией этого 
белка со всеми типами исследуемых частиц, 
добавляя различные количества стрептави-
дина. Стабильность полученных образцов 
определяли спектрофотометрически по  со-
отношению абсорбции образца при λ=700 нм 
(характерной полосой поглощения для агре-
гированных образцов) к  абсорбции на λ=550 
нм. Было показано, что стабильность нано-
частиц возрастает с увеличением количества 

добавленного стрептавидина, а  для получе-
ния стабильного к  агрегации образца НЧЗ-
St необходимо использовать концентрацию 
стрептавидина 60 мкг/мл с последующим до-
бавлением 1 % BSA.

Полученные образцы использовали в мо-
дельном анализе, где сорбированный на  по-
лоске биотинилированный бычий сывороточ-
ный альбумин BSA-Bio образует окрашенные 
комплексы с НЧЗ-St. В эксперименте в каче-
стве аналитической мембраны использовали 
нитроцеллюлозные мембраны двух сортов  – ​
FF120HP и  FF80HP. BSA-Bio сорбировали 
в разном количестве. Подвижная фаза содер-
жала растворы полученных образцов НЧЗ-St, 
которые образовывали окрашенные комплек-
сы при взаимодействии с  BSA-Bio. Данные 
по  интенсивности окраски представлены 
в  табл.  3. Результаты показывают, что НЧЗ-
St с диаметром 30–40 нм при использовании 
в качестве аналитической мембраны FF120HP 
обладают лучшими аналитическими показа-
телями: они позволяют детектировать 2 нг 
(около 30 фемтомолей) иммобилизованного 
белка BSA-Bio.

На  основе полученных результатов ча-
стицы НЧЗ 35 использовали в последующих 
экспериментах как наиболее оптимальные.

Таблица 3. Интенсивность окраски полос, полученных при выявлении сорбированного на  мембрану 
BSA-Bio

Table 3. Intensity of the color bands at the detection of BSA-Bio adsorbed on the membrane

НЧЗ Мембрана
BSA-Bio, нг

0 2 9,6 48 240
Интенсивность окраски

20 нм
FF80HP 0 0 15 91 125
FF120HP 0 0 43 111 113

35 нм
FF80HP 0 0 53 160 178
FF120HP 0 5 142 155 165

70 нм
FF80HP 0 0 0 59 75
FF120HP 0 0 57 90 90
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Получение конъюгатов НЧЗ  
с анти-сTnI аптамерами

Иммобилизацию аптамеров на НЧЗ про-
водили в двух вариантах: а) биотинилирован-
ный аптамер TnAp10-Bio иммобилизовали 
на  стрептавидин-модифицированные НЧЗ 
и  б)  аптамер, удлиненный полиаденилатом  – ​
TnAp2t3-dA20, иммобилизовали на  НЧЗ, акти-
вированные тио-производным политимидила-
та dT30 (рис.  4). Полученные активированные 
аптамерами НЧЗ испытывали в  качестве ме-
ток в условиях латерального анализа модель-
ных образцов тропонина. Для иммобилизации 
исследуемых конъюгатов на  мембране в  ана-
литической зоне мембраны FF120HP сорби-
ровали антитела к сTnI (клоны I‑60 или IC‑19, 
связывающие разные эпитопы тропонина). 
В подвижной фракции содержались сTnI в раз-
ной концентрации и соответствующие метки. 
Комплексы, образующиеся в  аналитической 

зоне, а  также снимки полосок после анализа 
показаны на рис. 4. Зависимость интенсивно-
сти полос от концентрации cTnI в анализируе-
мых растворах показана на рис. 5.

Полученные результаты показывают, что 
при использовании в качестве меток конъюга-
тов НЧЗ‑dT30~dA20TnAp2t3 при всех концен-
трациях тропонина и  в  случае обоих анти-
тел наблюдается более интенсивный сигнал 
(рис. 4г), чем при использовании конъюгатов 
НЧЗ-St~BioTnAp10. Минимальная концентра-
ция cTnI, детектируемая в модельном анализе 
с помощью метки НЧЗ‑dT30~dA20TnAp2t3, со-
ставляет 5 нМ (рис. 5б).

Иммобилизация анти-сTnI аптамера 
на аналитическую мембрану

Были исследованы различные вари-
анты иммобилизации анти-сTnI аптамера 
на  нироцеллюлозную мембрану, а  именно 

Рис. 4. Два вида комплексов, формирующихся в тестовой зоне при латеральном проточном анализе cTnI 
на основе первичной сорбции на аналитическую мембрану анти-сТnI антител (а, в). Фотография тест-
полосок после анализа (б, г). Стрелками показаны окрашенные зоны биоспецифических комплексов

Fig. 4. Two types of complexes formed in the test zone during adsorption of antibodies to cTnI (а, в). Photographs 
of test strips after analysis (б, г). Colored zones are indicated by arrows
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на мембрану сорбировали: 1) непосредствен-
но один из  аптамеров; 2)  химический конъ-
югат бычьего сывороточного альбумина 
с  политимидилатом BSA‑dT30, а  затем апта-
мер dA20TnAp2t3; 3) комплекс стрептавидин-
биотинилированный аптамер St~BioTnAp10. 
Сорбцию проводили в  различных условиях 
(см. раздел Материалы и  методы). Экспери-
менты показали, что иммобилизация апта-
меров напрямую на нитроцеллюлозную мем-
брану (вариант 1), а также с помощью сорбции 
комплекса с  BSA‑dT30 (вариант 2)  оказалась 
малоэффективной: при проведении модель-
ного латерального проточного анализа сТnI 
в тестовой зоне тест-полоски видимый сигнал 
не регистрировали (данные не представлены). 
Оптимальным вариантом иммобилизации ап-
тамера на  мембрану оказалась сорбция ком-
плекса стрептавидин-биотинилированный 
аптамер St~BioTnAp10.

Схема устройства тест-полоски, состав 
формирующегося комплекса, а  также фото-

снимки полученных полосок и  результаты 
измерений приведены на  рис.  6. В  тестовой 
зоне иммобилизован комплекс стрептавидин-
биотинилированный аптамер TnAp10 
(St~BioTnAp10), а в подвижной фазе находятся 
НЧЗ, несущие второй аптамер TnAp2t3, им-
мобилизованный через аденин-тимидиновый 
мостик, и молекула-мишень cTnI (рис. 6а).

Модельные эксперименты показали 
(рис. 6б), что такой дизайн анализа обеспечи-
вает регистрацию тропонина в буферном рас-
творе до концентрации 1 нМ (24 нг/мл) (рис 
6в). Следует отметить, что диагностически 
значимая концентрация сТnI при инфаркте 
миокарда составляет 1 нг/мл. Таким образом, 
разработанный нами латеральный проточ-
ный аптасенсор требует дополнительных ис-
следований по увеличению чувствительности 
анализа. В условиях твердофазного биолюми-
несцентного анализа выбранные для данного 
исследования аптамеры детектируют сТnI 
с  чувствительностью, превосходящей диа-

Рис. 5. а) Зависимость интенсивности окраски тестовых полосок от концентрации cTnI при использовании 
в  качестве конъюгата НЧЗ-St~BioTnAp10 (-○-) или НЧЗ‑dT30~dA20TnAp2t3 (-□-) и  иммобилизованных 
на нитроцеллюлозной мембране анти-cTnI антител IC 19 (-●- или -■-) или I‑60 (-○- или -□-). б) Зависимость 
интенсивности окраски тестовых полосок от  концентрации cTnI при использовании конъюгата 
НЧЗ‑dT30~dA20TnAp2t3 и анти-cTnI антитела IC 19, иммобилизованного в тестовой зоне

Fig. 5. (a) The cTnI concentration dependence of the test strip color intensity when using GNP-St~BioTnAp10 (-○-) 
or GNP‑dT30~dA20TnAp2t3 (-□-) as a conjugate and anti-cTnI antibodies IC 19 (-●- or -■-) or I‑60 (-○- or -□-) 
immobilized on a nitrocellulose membrane. (б) The cTnI concentration dependence of the test strip color intensity 
when using the GNP‑dT30~dA20TnAp2t3 conjugate and anti-cTnI antibody IC 19 immobilized in the test zone
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гностический уровень – ​40 пМ (Krasitskaya et 
al., 2020). Очевидно, что в нашем случае ла-
терального формата анализа повышение чув-
ствительности возможно лишь за счет усиле-
ния детектирующего сигнала. Литературный 
поиск выявил несколько вариантов его усиле-
ния как то: а) использование наноматериалов 
с более сильным сигналом – ​квантовые точки, 
другие наночастицы, коллоидный селен и др. 
(см., напр., Ye et al., 2020); б)  амплификация 
визуального сигнала за счет увеличения мас-
сы специфического молекулярного комплек-
са (Hu  et al., 2013; Cao et al., 2023; Ijäs et al., 
2025); в)  амплификация сигнала на  основе 
ферментативных реакций или комбинацией 
наночастиц разных металлов (He et al., 2011; 

Hendrickson et al., 2024). Следующим этапом 
работы будет выбор стратегии амплифика-
ции сигнала при проведении латерального 
проточного анализа на  основе аптамерной 
сенсорики, который  бы позволил улучшить 
диагностическую эффективность и  в  то  же 
время не  усложнять значительно процедуру 
проведения анализа и  визуализацию резуль-
тата.

Заключение

Настоящая работа представляет резуль-
таты первоначальных исследований, необхо-
димых на пути создания латеральной проточ-
ной тест-системы для быстрого выявления 
раннего маркера инфаркта сердечного тропо-

Рис.  6. (а) Дизайн тест-полоски для латерального анализа сТnI на  оcнове аптaмерной сенсорики. 
(б) Фотография тест-полосок после анализа. (в) Зависимость интенсивности окраски тестовых зон 
от концентрации сТnI

Fig. 6. (a) Design of a test strip for lateral cTnI analysis based on aptameric sensors. (б) Photograph of test strips 
after analysis. (в) The cTnI concentration dependence of test zone color intensity
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нина I. В основе системы лежит способность 
наночастиц золота коагулировать с  появле-
нием специфической окраски, интенсивность 
которой пропорциональна содержанию ана-
лита. Впервые нами получены НЧЗ, активи-
рованные высокоаффинными аптамерами, 
в качестве узнающих и связывающих мишень 
элементов.

В  ходе работы определены: оптималь-
ный размер НЧЗ, условия их модификации 
биоспецифичными молекулами для полу-

чения стабильных при хранении и использо-
вании образцов, выбран наилучший вариант 
аналитической мембраны, разработан дизайн 
аналитической системы и проведены ее пер-
воначальные испытания с  использованием 
модельных растворов. Система требует до-
полнительных исследований, направленных 
на  понижение детектируемой концентрации 
мишени, чтобы удовлетворять требованиям 
диагностики острых состояний сердечно-
сосудистой системы.

Список литературы / References

Башмакова  Е. Е., Кудрявцев  А. Н., Франк  Л. А. (2020) Разработка способа получения 
функционально активного рекомбинантного стрептавидина в  клетках Escherichia coli. Жур-
нал Сибирского федерального университета. Биология, 13(2): 218–229 [Bashmakova  E. E., 
Kudryavtsev  A. N., Frank  L. A. (2020) Development of the method to produce functionally active 
recombinant streptavidin in Escherichia coli cells. Journal of Siberian Federal University. Biology 
[Zhurnal Sibirskogo federal’nogo universiteta. Biologiya], 13(2): 218–229 (in Russian)]

Дементьева  И. И., Морозов  Ю. А., Чарная  М. А., Гончарова  А. В. (2013) Технологии point 
of care в  клинике неотложных состояний. Клиническая лабораторная диагностика, 7: 5–10 
[Dementiyeva  I. I., Morozov Yu. A., Tcharnaya  M. A., Gontcharova  A. V. (2013) The point-of-
care technologies in clinic of emergency states. Clinical Laboratory Diagnostics [Klinicheskaya 
laboratornaya diagnostika], 7: 5–10 (in Russian)]

Титов  В. Н. (2016) Диагностическое значение содержания в  плазме крови тропонина 
и  белка кардиомиоцитов, связывающего жирные кислоты при остром коронарном синдро-
ме. Клиническая лабораторная диагностика, 61(10): 672–680 [Titov V. N. (2016) The diagnostic 
significance of the content in blood plasma of troponin and protein of cardiomyocytes binding fatty 
acids under acute coronary syndrome. Clinical Laboratory Diagnostics [Klinicheskaya laboratornaya 
diagnostika], 61(10): 672–680 (in Russian)]

Bahadir E. B., Sezginturk M. K. (2016) Lateral flow assays: principles, designs and labels. TrAC 
Trends in Analytical Chemistry, 82: 286–306

Banerjee R., Jaiswal A. (2018) Recent advances in nanoparticle-based lateral flow immunoassay 
as a point-of-care diagnostic tool for infectious agents and diseases. Analyst, 143(9): 1970–1996

Bashmakova E. E., Krasitskaya V. V., Kudryavtsev A. N., Grigorenko V. G., Frank L. A. (2017) 
Hybrid minimal core streptavidin-obelin as a versatile reporter for bioluminescence-based bioassay. 
Photochemistry & Photobiology, 93(2): 548–552

Byzova N. A., Zherdev A. V., Khlebtsov B. N., Burov A. M., Khlebtsov N. G., Dzantiev B. B. (2020) 
Advantages of highly spherical gold nanoparticles as labels for lateral flow immunoassay. Sensors, 
20(12): 3608



– 383 –

Vasilisa V. Krasitskaya, Elisaveta P. Morozova… Development of an Aptamer-Based Lateral Flow Biosensor…

Cao M., Vial A., Minder L., Guédin A., Fribourg S., Azéma L., Feuillie C., Molinari M., Di Primo 
C., Barthélémy P., Leblond Chain J. (2023) Aptamer-based nanotrains and nanoflowers as quinine 
delivery systems. International Journal of Pharmaceutics: X, 5: 100172

Dalirirad S., Steckl A. J. (2019) Aptamer-based lateral flow assay for point of care cortisol detection 
in sweat. Sensors and Actuators B: Chemical, 283: 79–86

Dolinnyi A. I. (2017) Extinction coefficients of gold nanoparticles and their dimers. Dependence 
of optical factor on particle size. Colloid Journal, 79(5): 611–620

Frens G. (1973) Controlled nucleation for the regulation of the particle size in monodisperse gold 
suspensions. Nature Physical Science, 241(105): 20–22

He Y., Zhang S., Zhang X., Baloda M., Gurung A. S., Xu H., Zhang X., Liu G. (2011) Ultrasensitive 
nucleic acid biosensor based on enzyme-gold nanoparticle dual label and lateral flow strip biosensor. 
Biosensors & Bioelectronics, 26(5): 2018–2024

Hendrickson O. D., Byzova N. A., Panferov V. G., Zvereva E. A., Xing S., Zherdev A. V., Liu J., 
Lei H., Dzantiev B. B. (2024) Ultrasensitive lateral flow immunoassay of fluoroquinolone antibiotic 
gatifloxacin using Au@Ag nanoparticles as a signal-enhancing label. Biosensors, 14(12): 598

Hu J., Wang L., Li F., Han Y. L., Lin M., Lu T. J., Xu F. (2013) Oligonucleotide-linked gold nanoparticle 
aggregates for enhanced sensitivity in lateral flow assays. Lab on a Chip, 13(22): 4352–4357

Huang L., Tian S., Zhao W., Liu K., Ma X., Guo J. (2021) Aptamer-based lateral flow assay on-site 
biosensors. Biosensors & Bioelectronics, 186: 113279

Ijäs H., Trommler J., Nguyen L., van Rest S., Nickels P. C., Liedl T., Urban M. J. (2025) DNA 
origami signal amplification in lateral flow immunoassays. Nature Communication, 16(1): 3216

Jin B., Yang Y., He R., Park Y. I., Lee A., Bai D., Li F., Lu T. J., Xu F., Lin M. (2018) Lateral flow 
aptamer assay integrated smartphone-based portable device for simultaneous detection of multiple 
targets using upconversion nanoparticles. Sensors and Actuators B: Chemical, 276: 48–56

Krasitskaya  V. V., Goncharova  N. S., Biriukov  V. V., Bashmakova  E. E., Kabilov  M. R., 
Baykov I. K., Sokolov A. E., Frank L. A. (2020) The Ca2+‐regulated photoprotein obelin as a tool for 
SELEX monitoring and DNA aptamer affinity evaluation. Photochemistry & Photobiology, 96(5): 
1041–1046

Krasitskaya V. V., Efremov M. K., Frank L. A. (2023) Luciferase NLuc site-specific conjugation to 
generate reporters for in vitro assays. Bioconjugate Chemistry, 34(7): 1282–1289

Krasitskaya  V. V., Kudryavtsev  A. N., Yaroslavtsev  R. N., Velikanov  D. A., Bayukov  O. A., 
Gerasimova Y. V., Stolyar S. V., Frank L. A. (2022) Starch-coated magnetic iron oxide nanoparticles for 
affinity purification of recombinant proteins. International Journal of Molecular Sciences, 23(10): 5410

Krasitskaya  V. V., Kudryavtsev  A. N., Shimomura O., Frank  L. A. (2013) Obelin mutants as 
reporters in bioluminescent dual-analyte binding assay. Analytical Methods, 5(3): 636–640

Koczula K. M., Gallotta A. (2016) Lateral flow assays. Essays in Biochemistry, 60(1): 111–120
Liu  L. S., Wang F., Ge  Y., Lo  P. K. (2021) Recent developments in aptasensors for diagnostic 

applications. ACS Applied Materials & Interfaces, 13(8): 9329–9358
Mao X., Ma Y., Zhang A., Zhang L., Zeng L., Liu G. (2009) Disposable nucleic acid biosensors 

based on gold nanoparticle probes and lateral flow strip. Analytical Chemistry, 81(4): 1660–1668
Nan X., Yang L., Cui Y. (2023) Lateral flow immunoassay for proteins. Clinica Chimica Acta, 

544: 117337



– 384 –

Vasilisa V. Krasitskaya, Elisaveta P. Morozova… Development of an Aptamer-Based Lateral Flow Biosensor…

Soh  J. H., Chan  H. M., Ying  J. Y. (2020) Strategies for developing sensitive and specific 
nanoparticle-based lateral flow assays as point-of-care diagnostic device. Nano Today, 30: 100831

Tripathi P., Kumar A., Sachan M., Gupta S., Nara S. (2020) Aptamer-gold nanozyme based 
competitive lateral flow assay for rapid detection of CA125 in human serum. Biosensors and 
Bioelectronics, 165: 112368

Wang J., Munir A., Li Z., Zhou H. S. (2009) Aptamer–Au NPs conjugates-enhanced SPR sensing 
for the ultrasensitive sandwich immunoassay. Biosensors and Bioelectronics, 25(1): 124–129

Xu  H., Mao  X., Zeng Q., Wang S., Kawde A.-N., Liu G. (2009) Aptamer-functionalized gold 
nanoparticles as probes in a dry-reagent strip biosensor for protein analysis. Analytical Chemistry, 
81(2): 669–675

Ye H., Liu Y., Zhan L., Liu Y., Qin Z. (2020) Signal amplification and quantification on lateral flow 
assays by laser excitation of plasmonic nanomaterials. Theranostics, 10(10): 4359–4373



– 385 –

Journal of Siberian Federal University. Biology 2026 19(2): 385–394 
~ ~ ~

EDN: XJKMSA

УДК 616.858–008.6

An Analysis of Prevailing Pathogenic Variants  
in the LRRK2 Gene within a Sample of Patients  
with Parkinson’s Disease in Krasnoyarsk Krai

Aleksandra A. Shalyovaa, b*,  
Tatiana N. Subbotinaa, b, Vladislav G. Abramovb,  
Denis D. Pokhabovb, c and Dmitry V. Pokhabovb, c

aSiberian Federal University 
Krasnoyarsk, Russian Federation 

bFederal Siberian Research and Clinical Center  
of the Federal Medical and Biological Agency of Russia 

Krasnoyarsk, Russian Federation 
cVoino-Yasenetsky Krasnoyarsk State Medical University 

Krasnoyarsk, Russian Federation

Received 07.02.2025, received in revised form 10.06.2026, accepted 11.06.2026

Abstract. The LRRK2 gene and its pathogenic germline variants are among the most common genetic 
causes of Parkinson’s disease. The prevalence of these variants in the gene remains poorly studied in 
Russian PD patients, particularly in those in Krasnoyarsk Krai. The study aimed to assess the prevalence 
of the LRRK2 gene p.G2019S, p.R1441C and p.R1441G variants among PD patients in Krasnoyarsk Krai. 
The sample included a total of 70 patients: 66 patients with sporadic PD and 4 patients with familial PD. 
Additionally, three daughters of a familial PD patient who carried the p.G2019S variant in the LRRK2 
gene were examined. The screening for p.G2019S, p.R1441C and p.R1441G variants in the LRRK2 gene 
was conducted using allele-specific real-time PCR, with variant confirmation performed via Sanger 
sequencing. The study identified the p.G2019S variant in only one familial PD patient and in one of 
the three daughters of that patient. The p.R1441C and p.R1441G variants were not detected within this 
sample. The observed prevalence of p.G2019S variant was 1.4 %, aligning with existing literature data. 
This analysis is clinically relevant for genetic counselling in PD patients.

Keywords: Parkinson’s disease, LRRK2, p.G2019S, p.R1441C, p.R1441G.
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Анализ распространенности патогенных вариантов  
в гене LRRK2 среди выборки пациентов  
c болезнью Паркинсона Красноярского края

А. А. Шалёваа, б, Т. Н. Субботинаа, б,  
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аСибирский федеральный университет 
Российская Федерация, Красноярск 
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Федерального медико-биологического агентства России 

Российская Федерация, Красноярск 
вКрасноярский государственный медицинский университет  

имени профессора В. Ф. Войно-Ясенецкого 
Российская Федерация, Красноярск

Аннотация. Известно, что развитие болезни Паркинсона (БП) может быть ассоциировано 
с герминальными патогенными вариантами в различных причинных генах. Ген LRRK2 и его 
варианты относятся к наиболее распространенным генетическим причинам развития заболевания. 
Распространенность вариантов в данном гене слабо изучена для пациентов с БП России 
и, в частности, для пациентов Красноярского края. Цель исследования – ​анализ распространенности 
вариантов p.G2019S, p.R1441C и p.R1441G в гене LRRK2 среди пациентов с БП, проживающих 
на территории Красноярского края. Обследованы 73 человека: 66 пациентов со спорадической и 4 
пациента с семейной формами БП, а также 3 дочери пациента c семейной формой заболевания, 
у которого был выявлен вариант p.G2019S в гене LRRK2. Анализ вариантов p.G2019S, p.R1441C 
и p.R1441G в гене LRRK2 проводился методом аллель-специфичной ПЦР-РВ, наличие вариантов 
подтверждалось методом секвенирования по Сэнгеру. Проведенное исследование позволило 
выявить у 1 из 70 пациентов с семейной формой БП вариант p.G2019S в гене LRRK2, также 
выявленный у одной из трех дочерей пациента. Варианты p.R1441C и p.R1441G не были обнаружены 
среди данной выборки пациентов. Таким образом, выявленная распространенность варианта 
p.G2019S cоставила 1,4 %, что соответствует данным литературы. Анализ указанных вариантов 
актуален в рамках генетического консультирования пациентов с БП.
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Введение

В настоящее время известно, что точковые 
патогенные варианты в гене обогащенной лей-
циновыми повторами киназы 2 LRRK2 являют-
ся причиной развития аутосомно-доминантной 
болезни Паркинсона (БП), а также редко мо-
гут ассоциироваться с развитием спорадиче-
ских случаев БП (сБП). Более того, варианты 
LRRK2 являются одной из наиболее распро-
страненных генетических причин семейной 
формы БП. На сегодняшний день описано око-
ло 50 вариантов в гене LRRK2 (Shulman et al., 
2011), большая часть из которых представлена 
миссенс-вариантами. Вариант p.G2019S явля-
ется наиболее распространенным для данного 
гена, на его долю приходится до 75 % всех вари-
антов LRRK2. ОНЗ (однонуклеотидная замена) 
p.R1441C находится на втором месте по частоте 
встречаемости среди вариантов в гене LRRK2 
(Пчелина и др., 2014). Согласно исследованию 
международного консорциума по LRRK2, ча-
стота встречаемости p.G2019S во всем мире со-
ставляет до 1 % среди пациентов с сБП и до 4 % 
среди семейных случаев (Healy et al., 2008); для 
европейских популяций эти частоты состав-

ляют 5–7 % случаев для семейной формы БП 
и 0,6–1,6 % среди сБП (Пчелина и др., 2014). Для 
пациентов с БП на территории России распро-
страненность p.G2019S составила 0,7 % для сБП 
и 7,7 % для семейных случаев БП (Illarioshkin et 
al., 2007). Кроме вариантов p.G2019S и p.R1441C 
к развитию БП с аутосомно-доминантным ти-
пом наследования приводят также несколько 
более редких ОНЗ в гене LRRK2, а именно: 
p.N1437H, p.R1441G/H, p.Y1699C и p.I2020T.

Болезнь Паркинсона, связанная с варианта-
ми в гене LRRK2 (LRRK2-БП), имеет неполную 
пенетрантность, которая повышается с возрас-
том и зависит также от этнической принадлеж-
ности, что объясняет тот факт, что точковые 
варианты LRRK2 встречаются среди 1–2 % иди-
опатических случаев БП (иБП). Помимо этого, 
пенетрантность LRRK2-БП варьирует (от 24 
до 100 %) для различных вариантов LRRK2 
и в различных исследованиях. Например, ва-
риант p.I2020T имеет высокую пенетрантность, 
но встречается очень редко. А вариант p.G2019S 
гораздо более распространен, но обладает уме-
ренной пенетрантностью. Согласно данным 
международного консорциума по LRRK2, при 
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наличии варианта p.G2019S риск развития БП 
составляет примерно 28 % в возрасте 59 лет, 
51 % в возрасте 69 лет и 74 % в возрасте 79 лет 
(Healy et al., 2008).

Фермент LRRK2 является многодомен-
ной киназой, имеющей два ферментативных 
домена – ​GTPазный (GTP – ​гуанозинтрифос-
фат) и  серин-треонинкиназный, связываю-
щий их COR домен, а также концевые домены 
белок-белкового взаимодействия (LRR, ARM, 
ANK и WD‑40). Было показано, что большая 
часть известных вариантов LRRK2 приводит 
к  повышению киназной активности LRRK2. 
Вариант p.G2019S расположен в  сайте ки-
назной петли активации, и считается, что он 
приводит к  увеличению киназной активно-
сти LRRK2 посредством увеличения доступа 
субстрата к петле активации. При наличии же 
варианта p.R1441C/G происходит подавление 
гидролизной активности GTPазного доме-
на LRRK2 и  повышается сродство LRRK2 
к  GTP, вследствие чего активность киназы 
LRRK2 увеличивается в 3–4 раза (Usmani et 
al., 2021).

Киназа LRRK2 задействована в  нор-
мальном функционировании лизосом, ре-
гуляции иммунных функций, а  также уча-
ствует в  апоптозе и  аутофагии. Помимо 
этого, LRRK2 на белковом или генетическом 
уровне опосредованно взаимодействует с ря-
дом прочих генов БП (GBA1, MAPT, PINK1, 
PARK2, SNCA) (Usmani et al., 2021). Во многих 
работах показано, что экспрессия гена LRRK2 
со всеми патогенными вариантами приводит 
к нейротоксичности. Однако механизм пато-
генного влияния вариантов в гене LRRK2 все 
еще находится на стадии изучения.

Скрининг патогенных вариантов в  гене 
LRRK2 имеет значение в  рамках генетиче-
ского консультирования пациентов с  БП, 
поскольку киназа LRRK2 является перспек-
тивной мишенью для терапии LRRK2-БП, 

и в настоящее время активно разрабатывают-
ся, а также проходят клинические испытания 
препараты, селективно ингибирующие пато-
генно повышенную активность LRRK2.

Целью настоящего исследования стал 
анализ встречаемости вариантов p.G2019S, 
p.R1441C и  p.R1441G в  гене LRRK2 среди 
пациентов с  установленным диагнозом БП, 
проживающих на территории Красноярского 
края.

Материалы и методы

В  исследование включались пациенты, 
имевшие возраст старше 18  лет, способные 
прочитать и  добровольно подписать инфор-
мированное согласие, имевшие установлен-
ный диагноз БП в  соответствии с  «United 
Kingdom Parkinson’s Disease Society Brain 
Bank criteria».

В исследование были включены 70 паци-
ентов (19 мужчин, 51 женщина) со спорадиче-
ской (66 пациентов) и семейной (4 пациента) 
формами БП. Средний возраст дебюта забо-
левания составил 54  года (16–77), средний 
возраст пациентов на  момент исследования 
составил 60 лет (23–85).

Геномную ДНК выделяли из  лейкоци-
тов цельной крови пациентов с помощью на-
бора «ДНК-Сорб-В» (АмплиСенс, Россия). 
Праймеры и  условия проведения аллель-
специфичных ПЦР в  режиме реального 
времени (ПЦР-РВ) для анализа вариантов 
p.G2019S, p.R1441C и p.R1441G были подобра-
ны самостоятельно и представлены в табл. 1 
и 2. ПЦР проводили с помощью набора «Для 
проведения ПЦР-РВ в  присутствии EVA 
Green» (СИНТОЛ, Россия). Для проведения 
ПЦР и дальнейшего секвенирования участка 
гена LRRK2 с вариантом p.G2019S использо-
вали праймеры (Chen et al., 2020). Секвениро-
вание проводили на генетическом анализато-
ре AB 3500 («Applied Biosystems»).
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Таблица 1. Последовательности праймеров для анализа вариантов p.G2019S, p.R1441C и p.R1441G методом 
аллель-специфичной ПЦР-РВ

Table 1. Primer sequences for the analysis of p.G2019S, p.R1441C and p.R1441G variants by allele-specific real-
time PCR

Название праймера Последовательность

LRRK2 G2019S прямой (норма) 5’-ATTGCAAAGATTGCTGACTACG‑3’
LRRK2 G2019S прямой (вариант) 5’-CATTGCAAAGATTGCTGACTACA‑3’
LRRK2 G2019S обратный 5’- TTGATTTGCCTCACAAGTGC –3’
LRRK2 R1441G/C прямой (норма) 5’-GTGTCTTTCCCTCCAGGCTC‑3’
LRRK2_R1441G прямой (вариант) 5’-GTGTCTTTCCCTCCAGGCTG‑3’
LRRK2_R1441C прямой (вариант) 5’-GTGTCTTTCCCTCCAGGCTT‑3’
LRRK2_R1441G/C обратный 5’-GGAACCCTCGCTTATTCAGGA‑3’

Таблица 2. Условия проведения ПЦР-РВ для анализа вариантов p.G2019S, p.R1441C и p.R1441G

Table 2. Real-time PCR conditions for the analysis of p.G2019S, p.R1441C and p.R1441G variants

Программа амплификации Реакционная смесь объемом 25 мкл (1 проба)

95 °C 3 мин 1 цикл ddH2O 14,05 мкл

95 °C 10 сек

40/45** 
циклов

10х ПЦР буфер Б + EVA Green 2,5 мкл
dNTP, 2,5 мМ 2,5 мкл
MgCl2, 25 мМ 1,5 мкл

64 °C/66 °C* 10 сек 
+считывание Праймеры, 12,5 пмоль/мкл

Прямой 0,6 мкл
Обратный 0,6 мкл

72 °C 30 сек
SynTaq ДНК‑полимераза, 5Е/мкл 0,25 мкл
Образец ДНК 3 мкл

* – ​температура отжига праймеров для анализа варианта p.G2019S составляет 64 °C, для анализа вариантов p.R1441C 
и p.R1441G – ​66 °C
** – ​количество циклов амплификации для анализа варианта p.G2019S составляет 40 циклов, для анализа вариантов 
p.R1441C и p.R1441G – ​45 циклов

Проведение исследования одобре-
но Локальным этическим комитетом при 
ФГБУ «Федеральный Сибирский научно-
клинический центр Федерального медико-
биологического агентства» (г.  Красноярск) 
на заседании № 16 от 18.02.2019.

Результаты

По результатам проведенного исследова-
ния был выявлен вариант p.G2019S в гетеро-
зиготном состоянии у 1 пациента из 70, имев-
шего семейную форму БП (рис. 1).

Поскольку среди кровных родственников 
пациента имелось несколько случаев БП, со-
ответствующих менделирующей доминант-
ной форме наследования, были генетически 
обследованы и осмотрены врачом-неврологом 
также три дочери пациента, т.е. родственни-
ки, для которых это оказалось возможным. 
Генотипирование выявило тот  же вариант 
p.G2019S у  одной из  дочерей. Затем для ве-
рификации выявленного варианта пациенту-
пробанду и трем его дочерям было проведено 
секвенирование по Сэнгеру (рис. 2).
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Результаты секвенирования подтвердили 
наличие варианта p.G2019S у пациента и од-
ной из его дочерей, а также отсутствие вари-
анта у двух других дочерей.

Варианты p.R1441C и  p.R1441G не  были 
выявлены ни у одного из 70 пациентов.

Обсуждение

Симптомы LRRK2-БП и сБП в основном 
практически не отличаются, однако LRRK2-
связанная форма БП все  же имеет некото-
рые особенности. В  частности, считается, 
что LRRK2-БП характеризуется меньшей 
частотой развития когнитивных нарушений 
и  гипосмии, а  также и  замедленным про-
грессированием двигательной дисфункции 
(Goldwurm et al., 2006; Srivatsal et al., 2015; 
Gunzler et al., 2018). Пациент с  вариантом 

p.G2019S из  представленной в  настоящем 
исследовании выборки имеет смешанную 
форму БП 3 степени по  шкале Хена и  Яра, 
заболевание дебютировало в возрасте 66 лет 
и медленно прогрессирует в течение 10 лет. 
Дебют наблюдался асимметричный в  виде 
замедленности и скованности в правой руке, 
с  последующим присоединением тремора 
покоя. В дальнейшем появились нарушения 
ходьбы и  равновесия, вплоть до  падений. 
На сегодняшний день помимо гипокинезии, 
ригидности мускулатуры и  тремора паци-
ент также имеет вегетативные симптомы: 
учащение мочеиспускания, запоры и  пери-
одические резкие колебания артериального 
давления. Когнитивных симптомов (депрес-
сия, деменция, галлюцинации и  т.п.) не  на-
блюдается.

Рис.  1. Родословная пациента с  болезнью Паркинсона, ассоциированной с  вариантом p.G2019S. 
Обозначения: квадраты – ​мужчины, круги – ​женщины; зачеркнутые – ​умершие, полностью закрашенные – ​
имеют (имели) БП, закрашенные наполовину – ​носители фактора риска БП (варианта p.G2019S), стрелка – ​
пробанд; нет вар. – ​не имеют вариант p.G2019S,? –статус варианта p.G2019S неизвестен. Для пробанда 
и его детей также указаны возрасты на момент исследования

Fig. 1. Pedigree of a Parkinson’s disease patient associated with the p.G2019S variant. Symbols: squares – ​males, 
circles – ​females; crossed out – ​deceased, fully shaded – ​affected with PD, half-shaded – ​carriers of the p.G2019S 
PD risk factor, arrow  – ​proband; нет вар. (=no variant)  – ​no p.G2019S variant detected;?  – ​p.G2019S status 
unknown. The ages at the time of study are provided for the proband and his children
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Возраст дочери данного пациента, так-
же несущей вариант p.G2019S, на  момент 
обследования составил 50  лет, диагноза БП 
на настоящий момент женщина не имеет, од-
нако отмечает легкий тремор постурально-
кинетического характера в руках, а также при 
тестировании обоняния у нее была выявлена 
гипосмия. При этом у ее сестер (в возрасте 53 
и 46 лет на момент обследования), не имею-
щих вариант p.G2019S, при осмотре врачом-
неврологом была выявлена только аносмия 
(у  старшей сестры) и  гипосмия (у  младшей 
сестры), каких-либо других жалоб и симпто-
мов у них не имелось. Поскольку нарушения 
обоняния наблюдаются у всех трех женщин, 
а  вариант p.G2019S имеется лишь у  одной 
из них, логично предполагать, что данные на-
рушения обоняния в этом случае не являются 
следствием наличия обозначенного варианта.

По данным работы Иллариошкина и др. 
(Illarioshkin et al., 2007), для пациентов с ва-
риантом p.G2019S был характерен типичный 
леводопа-зависимый паркинсонизм с асимме-
тричным началом симптомов, а  также рано 
развивался и  был существенным постураль-
ный тремор. Кроме того, отсутствовали ког-
нитивные нарушения и  вегетативная дис-
функция. Эти данные, как и описанный нами 
случай, согласуются с  имеющимися в  ли-
тературе сведениями о  том, что LRRK2-БП 
в целом клинически схожа с иБП и не имеет 
исключительных особенностей в течении за-
болевания. Также приведенные исследования 
подтверждают имеющиеся в литературе све-
дения о сниженном риске развития когнитив-
ных нарушений при LRRK2-БП.

Киназа LRRK2 является перспективной 
мишенью для терапии БП, модифицирующей 

Рис. 2. Секвенсограммы пациента (а) и его дочери (b) с вариантом p.G2019S в гетерозиготном состоянии, 
а также дочерей (c, d), не имеющих данный вариант

Fig. 2. Sanger sequencing chromatograms of: (a) a patient with the p.G2019S variant in a heterozygous state; (b) 
his daughter carrying the same p.G2019S heterozygous variant; (c, d) two daughters without this variant
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болезнь, поскольку пациенты с  LRRK2-БП 
представляют собой гомогенную подгруппу 
с общей патофизиологией (Tolosa et al., 2020). 
DNL201, первый в  своем в  классе ингибитор 
ЦНС‑киназы LRRK2, снижает активность 
LRRK2 и восстанавливает лизосомную функ-
цию в клеточных и животных моделях. У здо-
ровых добровольцев и  пациентов с  болезнью 
Паркинсона DNL201 ингибировал активность 
киназы LRRK2 и  продемонстрировал влия-
ние на лизосомную функцию при безопасных 
и обычно хорошо переносимых дозах. Эти ра-
боты 2022 года прямо предполагали необходи-
мость дальнейшего изучения молекулы в каче-
стве потенциального лекарственного средства 
(Jennings et al., 2022). Наконец в последние годы 
был открыт ряд соединений, потенциально 
пригодных в качестве лекарственных средств, 
способных ингибировать LRRK2 и  иниции-
ровать открытие нового лекарственного пре-
парата при LRRK2-БП. На  данный момент 
выделяют 4 поколения ингибиторов LRRK2. 
Первое поколение (поколение «0»)  – ​это 
H‑1152, GW5074, стауроспорин и  сунитиниб. 
Они неселективны и имеют низкую потенцию. 
Второе поколение (поколение «1»)  – ​LRRK2-
IN‑1, CZC‑54252, CZC‑25146 и TTT‑3002, имеет 
улучшенную селективность, но минимальную 
способность проникать в  мозг. Третье поко-
ление (поколение «2») – ​это HG‑10–102–1, JH-
II‑127, GSK2578215A, GNE‑7915, GNE‑0877, 
GNE‑9605, PF‑06447475  – ​обладают более 
высокой селективностью и  эффективностью, 
а  также возможностью перорального употре-
бления, однако имеют короткий период полу-
выведения. Наконец, MLi‑2 и PF‑06685360 – ​это 
соединения последнего поколения (поколение 

«4») с  высокой эффективностью, проникаю-
щей способностью и  большим периодом по-
лувыведения (Karami et al., 2025). NEU‑411 
оценивается в  клиническом испытании фазы 
2, изучающей его эффективность и  безопас-
ность у лиц в возрасте от 40 до 80 лет с ранней 
БП, у  которых было предсказано повышение 
активности LRRK2 на основе их генетическо-
го профиля (NCT06680830) (Lang et al., 2026). 
Таким образом, патогенные варианты в  гене 
LRRK2 представляют собой повышенный 
интерес, поскольку, кроме научной составля-
ющей, в  ближайшие годы могут возникнуть 
и клинические причины, и четкое понимание 
распространенности будет влиять на  форми-
рование потребности в  соответствующих ле-
карственных средствах.

Заключение

В  представленном исследовании был 
проведен скрининг вариантов p.G2019S, 
p.R1441C и p.R1441G в гене LRRK2 с помощью 
аллель-специфичной ПЦР-РВ среди 70 па-
циентов с  БП, проживающих на  территории 
Красноярского края. По  результатам скри-
нинга был обнаружен вариант p.G2019S у  1 
пациента из 70, и таким образом, выявленная 
распространенность данного варианта среди 
обследованной выборки пациентов Краснояр-
ского края составила 1,4 %. Клиническое опи-
сание течения заболевания у представленно-
го пациента с  семейной формой LRRK2-БП 
согласуется с  имеющимися литературными 
данными о фенотипических характеристиках 
LRRK2-БП. Варианты p.R1441C и  p.R1441G 
в  гене LRRK2 среди обследованных пациен-
тов выявлены не были.
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