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Аннотация
Антоцианы – это ярко окрашенные в розовый, красный, си-
ний или фиолетовый цвет пигменты, растворенные в вакуо-
лярном соке эпидермальных тканей цветов, плодов, листьев 
и стеблей. Дельфинидин – один из наиболее распространен-
ных антоцианов, обладающий геропротекторным потенциа-
лом. В данной работе мы изучили влияние дельфинидина на 
продолжительность жизни особей обоих полов Drosophila 
melanogaster. Наши результаты показали, что концентрация 
дельфинидина в 10 мкМ приводит к статистически значимо-
му снижению медианной продолжительности жизни самцов 
Drosophila melanogaster на 5%, в то время как у самок на-
блюдается увеличение медианной продолжительности жиз-
ни на 4%. Однако, мехаинизм воздействия дельфинидина на 
организм еще недостаточно изучен, что ограничивает наше 
понимание его геропротекторных свойств. В этом контексте, 
изучение эффектов дельфинидина на стрессоустойчивость, 
показатели жизнеспособности и уровень экспрессии свя-
занных со старением генов у Drosophila melanogaster пред-
ставляется перспективным направлением для дальнейших 
исследований. Такие исследования способны пролить свет 
на механизмы геропротекции и старения, а также на то, как 
природные антоцианы, такие как дельфинидин, могут быть 
использованы для улучшения здоровья и продолжительно-
сти жизни человека.

Abstract
Anthocyanins — colored pigments that appear pink, red, 
blue, or purple and are dissolved in the vacuolar juice of the 
epidermal tissues of flowers, fruits, leaves, and stems. Del-
phinidin is one of the most common anthocyanins with gero-
protective potential. In this study, we examined the effect of 
delphinidin on the lifespan of both male and female Drosoph-
ila melanogaster. Our results showed that a concentration of 
10 µM delphinidin led to a statistically significant reduction 
in the median lifespan of male Drosophila melanogaster by 
5%, while females showed an increase in median lifespan by 
4%. However, the mechanism of delphinidin’s action on the 
organism is not yet well understood, which limits our un-
derstanding of its geroprotective properties. In this context, 
studying the effects of delphinidin on stress resistance, via-
bility indicators, and the expression levels of aging-related 
genes in Drosophila melanogaster appears to be a promis-
ing direction for further research. Such studies could show 
the mechanisms of geroprotection and aging, as well as how 
natural anthocyanins like delphinidin can be used to improve 
human health and lifespan

Keywords: 
anthocyanins, delphinidin, geroprotectors, Drosophila mela-
nogaster, lifespan

Ключевые слова:
антоцианы, дельфинидин, геропротекторы, Drosophila 
melanogaster, продолжительность жизни
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Введение
Антоцианы – это водорастворимые гликозиды из клас-

са флавоноидов, которые ответственны за красный, фио-
летовый и синий цвет многих растений, фруктов, овощей 
и цветов [1, 2]. Помимо их участия в регуляции роста и 
развития растений, антоцианы обладают биологически-
ми свойствами, влияющими на клетки живых организмов. 
Они проявляют мощные антиоксидантные свойства, что 
помогает защищать клетки от окислительного стресса и 
повреждения, вызванного свободными радикалами [1]. 
Это, в свою очередь, может снизить риск развития различ-
ных заболеваний, таких как рак, сердечно-сосудистые и 
нейродегенеративные заболевания [1]. Антоцианы также 
способствуют улучшению зрения, поддерживают здоровье 
сосудов и обладают противовоспалительным действием 
[2]. Основными представителями антоцианов являются 
цианидин, дельфинидин, пеларгонидин, пеонидин, пету-
нидин и мальвидин [2, 3].

Как известно, экстракты многих плодовых растений 
содержат большое количество биологически активных 
веществ (полифенолы, фенольные кислоты, флавоноиды, 
антоцианы и проантоцианидины), которые обладают ге-
ропротекторным потенциалом [4]. Наибольшее количество 
антоцианов содержится в таких ягодах, как черноплодная 
рябина (Aronia melanocarpa) [5], черника (Vaccinium ashei) 
[6], ежевика (Rubus fruticosus L.), вишня (Prunus cerasus 
L.), черешня (Prunus avium L.), бузина (Sambucus nigra L.) 
[7], виноград (Vitis spp.), черная смородина (Ribes nigrum), 
слива (Prunus spp.), жимолость (Lonicera caerulea), клюква 
(Vaccinium macrocarpon), клубника (Fragaria spp.) [1, 8, 9], 
клубнях картофеля (Solanum tuberosum) и батата (Ipomoea 
batatas L.), корнеплоде черной моркови (Daucus carota L. 
ssp. sativus var. atrorubens Alef.) [10], а также в томатах 
(Solanum lycopersicum) [11] и черных соевых бобах (Glycine 
max (L.) Merr) [12].

Например, антоциановый экстракт клюквы (V. macro-
carpon Ait.) в концентрации 20 мг/мл увеличивал сред-
нюю продолжительность жизни Drosophila melanogaster 
на 10% [13]. Экстракт терпкой вишни (Prunus cerasus), до-
бавляемый в пищу с третьего дня жизни червей N2 дикого 
типа Caenorhabditis elegans, на протяжении всей жизни в 
концентрации 6 мкг/мл и 12 мкг/мл увеличивал среднюю 
продолжительность жизни [14]. Экстракт пурпурного слад-
кого батата (Ipomoea batatas L.) в концентрации 0.5 мг/
мл увеличивал среднюю продолжительность жизни сам-
цов D. melanogaster на 2.8 %, а 2.0 мг/мл — на 14.5 % [15]. 
Добавление в питательную среду взрослым (с четвертой 
по шестую недели) мухам D. melanogaster этанольного 
экстракта черноплодной рябины (×Sorbaronia mitschurin-
ii) в концентрациях 0.1 мг/мл и 5 мг/мл увеличивало мак-
симальную продолжительность жизни самцов на 9 % [16]. 
Ацетоновый экстракт аронии черноплодной (Aronia mela-
nocarpa) в концентрации 2.5 мг/мл увеличил на 18 % сред-
нюю продолжительность жизни самцов D. melanogaster 
[17]. Метанольный экстракт пурпурной пшеницы (Triticum 
aestivum), богатый антоцианами, продлил среднюю про-
должительность жизни C. elegans на 10.5 % [18]. Сок крас-

ной капусты (Brassica oleracea L. var. capitata L. f. Rubra) в 
различных концентрациях: 1% (5%), 2% (8%), 3% (9%) и 5% 
(21%) увеличивает среднюю продолжительность жизни C. 
elegans [19]. Экстракт черники (Vaccinium spp.) увеличил 
среднюю и максимальную продолжительность жизни сам-
цов дрозофил дикого типа Oregon-RC на 5% [20].

Более того, исследования показали, что отдельные 
биологически активные вещества, содержащиеся в расте-
ниях, также могут оказывать положительное влияние на 
продолжительность жизни модельных организмов. Напри-
мер, антоциан цианидин-3-глюкозид (C3G) в концентра-
циях 10 мкМ и 100 мкМ увеличивает максимальную продол-
жительность жизни самцов на 3 и 8 % соответственно у D. 
melanogaster [21]. Пеонидин-3-глюкозид в концентрации 
50 мкг/мл увеличивал продолжительность жизни C. ele-
gans на 14%. Кроме того, этот антоциан повышал устойчи-
вость червя к неблагоприятным условиям внешней среды, 
таким как ультрафиолетовое излучение (UVA), гипертер-
мия и перекись водорода. При воздействии UVA и терми-
ческом стрессе устойчивость червя повышалась на 25 %, а 
при окислительном стрессе – на 48 % [22].

Антоцианы представляют собой большой класс соеди-
нений, которые мы регулярно употребляем с пищей и изу-
чение вызываемых ими биологических эффектов является 
важным шагом для определения потенциальных геропро-
текторов, которые могут быть использованы для разработ-
ки целевых стратегий улучшения здоровья и продления 
жизни. В настоящем исследовании мы предложили гипо-
тезу о том, что природный антоциан дельфинидин облада-
ет высоким потенциальным геропротекторным эффектом, 
и проверили ее в исследовании на модельном организме 
Drosophila melanogaster. 

Материалы и методы
Выделение природного антоциана из плодов 
Выделение дельфинидина-3-О-глюкозида проводи-

лось из плодов жимолости Палласа (Lonícera pallacii L.). 
Для получения экстракта жимолости Палласа 10 г размо-
роженных ягод были раздавлены стеклянной палочкой 
и помещены в коническую колбу объемом 250 мл. Далее 
к ним был добавлен раствор 10 % соляной кислоты с 5 % 
этиловым спиртом (100 мл). Экстракцию сырья проводили 
три раза, обрабатывая ягодную массу раствором 10% соля-
ной кислоты в соотношении 10 частей раствора на 1 часть 
сырья. Экстракция проводилась в темном месте при ком-
натной температуре в течение суток. Полученные элюаты 
отфильтровывали, объединяли и упаривали на роторном 
испарителе (Heidolph, Германия) при температуре 35-40 °C 
до консистенции густого сиропа после чего лиофильно вы-
сушивали. Полученный сухой экстракт представлял амор-
фное порошкообразное вещество темно-красного цвета. 

Получение дельфинидин-3-О-глюкозида
Для разделения суммарного экстракта антоцианов жи-

молости колонку, заполненную сорбентом с обращенной 
фазой Диасорб 130С16Т промывали начальным элюентом 
– 10% раствором дегазированной муравьиной кислоты. По-
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сле чего вносили экстракт массой 1 г, растворенный в 10% 
растворе муравьиной кислоты и проводили хроматографи-
ческое разделение на фракции растворами ацетонитрила 
в воде (10% раствор муравьиной кислоты) в соотношении 
0:100, 2:98, 4:96, 6:94, 8:92, 10:90, 12:88. В ходе разделе-
ния суммарного экстракта были получены: дельфини-
дин-3-О-глюкозид. Структуры выделенных веществ были 
доказаны физико-химическими методами исследования 
(ЯМР, ВЭЖХ-МС). Полученный дельфинидин был передан 
для биохимического испытания. В дальнейших экспери-
ментах с применением дельфинидина-3-О-глюкозида и 
его различных концентраций в качестве разбавителя ис-
пользовали дистиллированную воду.

Условия содержания Drosophila melanogaster
В экспериментах использовали линию Drosophila 

melanogaster дикого типа Canton-S (#64349, Блуминг-
тон, США). Мух содержали в камере постоянного климата 
Binder KBF720-ICH (Binder, Германия) при температуре 25 
°C и относительной влажности 60%, с режимом освещения 
12 ч свет: 12 ч темнота. Питательная среда, на которой жили 
мухи содержала воду - 1000 мл, кукурузную муку - 92 г, 
сухие дрожжи - 32.1 г, агар-агар - 5.2 г, глюкозу - 136.9 
г. Для предотвращения роста плесени и бактерий на 1 л 
среды добавляли 10 мл 10 %-го раствора нипагина (метил 
4-гидроксибензоат, Merck, США) в этаноле и 10 мл 50 %-ой 
пропионовой кислоты (Merck, США). Водные растворы 
дельфинидина в концентрациях 1, 10 и 100 мкМ наносили 
непосредственно на поверхность свежей застывшей пита-
тельной среды в объеме 30 мкл. На поверхность питатель-
ной среды контрольных вариантов наносили 30 мкл воды. 
Далее поверхность среды просушивали под вентилятором. 

Анализ продолжительности жизни
Для анализа продолжительности жизни (ПЖ) имаго 

разделяли по полу, на каждый вариант эксперимента от-
бирали по 150 особей, помещая по 30 особей в каждую 
пробирку. Самцов и самок содержали раздельно. Экспе-
рименты проводились в двух независимых повторностях. 
Рассчитывали медианную и максимальную (возраст 90% 
смертности особей) продолжительности жизни.

Статистический анализ полученных результатов
Для анализа статистических различий в функциях 

выживаемости между контрольной и экспериментальной 
группой использовали модифицированный критерий Кол-
могорова-Смирнова. Критерий Гехана-Бреслоу-Вилкок-
сона и критерий Мантеля-Кокс применяли для анализа 
статистической значимости различий по медианной про-
должительности жизни. Для оценки различий в возрасте 
90 % смертности использовали тест Ванг-Эллисона [23]. 
Статистический анализ данных был выполнен с исполь-
зованием программного обеспечения R, версии 2.15.1 (The 
R Foundation, США), Excel (Microsoft, США) и OASIS 2 (Online 
Application for Survival Analysis 2) [24].

Результаты
Известно, что старение происходит планомерно, но при 

воздействии различных неблагоприятных факторов про-

должительность жизни может резко сократиться за счет 
активации внутренних воспалительных процессов и на-
копления повреждений ДНК, приводящих к усугублению 
разнообразных заболеваний [25]. Поэтому, для улучшения 
и продления здорового состояния организма применя-
ют биологически активные вещества, обладающие геро-
протекторным потенциалом (http://geroprotectors.org/). К 
основным критериям геропротекторов относят: положи-
тельный эффект на продолжительность жизни модельных 
организмов, улучшение биомаркеров старения и качества 
жизни, низкая токсичность и минимальные побочные эф-
фекты [26]. В качестве дополнительных критериев геро-
протекторов рассматривают эволюционно консерватив-
ные механизмы эффектов, воспроизводимые на различных 
моделях, способность отсрочивать развитие возрастных 
заболеваний и повышать устойчивость организма к небла-
гоприятным факторам окружающей среды [26].

Нами было установлено, что природный антоциан 
дельфинидин вызывает статистически значимое сниже-
ние медианной продолжительности жизни самцов на 5% 
и 4%, при концентрациях 10 и 100 мкМ, соответственно, 
что отображается сдвигом кривых влево по отношении к 
контрольной линии (рисунок А, таблица). При этом, дель-
финидин в концентрации 10 мкМ увеличивал медианную 
продолжительность жизни самок на 4%, в подтверждение 
этому отмечен сдвиг кривой смертности данного варианта 
эксперимента вправо по отношению к контрольной кривой 
(рисунок Б, таблица). 

Рисунок. Влияние природного антоциана дельфинидина на продолжи-
тельность жизни самцов (А) и самок (Б) Drosophila melanogaster. Услов-
ные обозначения. *p < 0.05; **p < 0.01; – критерий Колмогорова-Смирнова 
для кривых выживаемости. 
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Ранее было обнаружено, что дельфинидин-3-глюко-
зид увеличивает среднюю продолжительность жизни и 
улучшает состояние здоровья (увеличение средней ско-
рости сокращений глоточного насоса) C. elegans, даже в 
условиях окислительного стресса, вызванного H2O2 [27]. А 
также выявлено, что дельфинидин-3-рутинозид выделен-
ный из плодов черной смородины (Ribes nigrum) облегча-
ет расслабление цилиарной мышцы, тем самым отсрочи-
вая развитие близорукости у крупного рогатого скота [28]. 
У мышей, получавших диету с высоким содержанием жи-
ров одновременно с цианидином и дельфинидином в дозе 
40 мг/кг в условиях окислительного стресса повышались 
уровни экспрессии белков участвующих в регуляции про-
цессов воспаления (NF-κB), апоптоза (JNK) и метаболизма 
(PTP1B). Кроме того, у самцов мышей цианидин и дельфи-
нидин улучшали показатели дислипидемии и инсулиноре-
зистентности на диете с высоким содержанием жиров [29]. 
Дельфинидин и цианидин оказывали цитотоксическое 
действие на клетки линий колоректального рака LoVo и 
LoVo/ADR. При этом дельфинидин вызывал незначитель-
ное повышение, а цианидин - снижение количества актив-
ных форм кислорода (АФК) в клетках [30]. Было показано, 
что дельфинидин оказывает антипролиферативное дей-
ствие в отношении различных видов рака (простаты, коло-
ректального рака, рака яичников, кожи, молочной железы, 
мочевого пузыря, первичной опухоли головного мозга и 
остеосаркомы) [31].

Перечисленные, а также полученные нами результаты 
подчеркивают необходимость дальнейших исследований 
для понимания механизмов, лежащих в основе различ-
ных биологических эффектов дельфинидина и выяснения 
возможностей его потенциального применения в терапии 
возраст-зависимых заболеваний. 

Заключение
Таким образом, в нашем исследовании мы обнаружили 

достоверный разнонаправленный эффект природного ан-
тоциана дельфинидина на медианную продолжительность 
жизни особей обоих полов Drosophila melanogaster. 

Наблюдаемое у самок дрозофил увеличение продолжи-
тельности жизни после кормления дельфинидин-3-глюко-
зидом подчеркивает его потенциал в качестве натуральной 
добавки для замедления старения. Однако, необходимы 
дальнейшие исследования влияния дельфинидина на 

связанные со старением параметры жизнеспособности 
организма, такие как стрессоустойчивость и двигатель-
ная активность на модели Drosophila melanogaster. Также 
необходимо провести анализ изменения экспрессии генов 
(таких как Sirt1, Keap1, NRF2, Sod1, HIF1,Clk, per), чтобы вы-
яснить молекулярных механизмах, лежащие в основе на-
блюдаемых эффектов.
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Аннотация
Проведена оценка эффективности переработки бумаж-
ного слоя упаковочных материалов с помощью гидролаз 
для получения восстанавливающих сахаров. Максималь-
ный выход сахаров достигал 30 % от изначальной массы 
в зависимости от типа упаковки и режима переработки. 
Алюминий и полиэтилен снижали эффективность фер-
ментативного гидролиза. Предложены варианты дальней 
переработки компонентов упаковок в продукты с высокой 
добавленной стоимостью.

Abstract
The efficiency of processing the paper layer of packaging 
materials using hydrolases to obtain reducing sugars was 
assessed. The maximum yield of sugars reached 30% of the 
initial mass, depending on the type of packaging and pro-
cessing mode. Aluminum and polyethylene reduced the ef-
ficiency of enzymatic hydrolysis. Options for long-distance 
processing of packaging components into products with high 
added value are proposed.

Keywords: 
cellulose-containing waste, disposal methods, enzymatic 
hydrolysis, monosaccharides.

Ключевые слова:
целлюлозосодержащие отходы, методы утилизации, фер-
ментативный гидролиз, моносахара.
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Введение
Поиск дешевого сырья для ферментативного получения 

простых сахаров является одной из основных проблем при 
планировании крупнотоннажного производства. Некото-
рые целлюлозосодержащие бытовые отходы, переработка 
которых затруднена, могут быть использованы в качестве 
сырья. Источником целлюлозы могут стать упаковочные 
материалы из серии EloPack, TetraPack, PurePack. Для их 
производства используется бумажная масса, прошедшая 
достаточно глубокую химическую переработку, следова-
тельно лигнин, как один из основных факторов снижения 
производительности ферментативного получения саха-
ров в значительной степени удален. Однако композитная 
структура упаковок создает дополнительные трудности 
биоконверсии целлюлозосодержащих фракций [1].

Для выделения целлюлозы из упаковок, включаю-
щих алюминий и полиэтилен наиболее часто применяют 
механический размол [2, 3]. Выделенные таким образом 
целлюлозные волокна могут быть применены в качестве 
различных композитов, однако требует дополнительной 
переработки. В работе [4] для наилучшего разделения 
компонентов упаковок применятся алкилбензолы или ион-
ные жидкости. При этом требовалась регенерация раство-
рителей. Интенсивное гидропульпирование в сочетании с 
селективным растворение также эффективно, но может 

быть энергозатратным и также требует регенерации рас-
творителей [5]. Таким образом в зависимости от дальней-
шего использования требуется экономически обоснован-
ный подбор технологии переработки упаковок.

Целью работы была оценка возможности переработки 
целлюлозной фракции из упаковок EloPack и TetraPack с 
помощью ферментативного гидролиза до простых сахаров.

Материалы и методы
В качестве целлюлозосодержащих материалов были 

использованы упаковки EloPack и TetraPack. Упаков-
ки EloPack состоят из слоя беленой или небеленой цел-
люлозы, покрытого с обеих сторон полиэтиленом. Упаков-
ка TetraPack помимо слоев полиэтилена содержит слой 
алюминия, поэтому требует более сложного подхода к 
выделению целлюлозосодержащих слоев. Далее были 
отработаны несколько вариантов предобработки цел-
люлозосодержащих субстратов с последующим фермен-
тативным гидролизом для получения восстанавливающих 
сахаров (ВС) (табл. 1).

Механическая обработка паковок включала размол 
на ножевой мельнице или перфорацию. Обработку 1, 10, 
20 % раствором NaOH при 10 ºС осуществляли в течение 
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12 часов. Далее щелочной раствор удаляли и промывали 
целлюлозосодержащую суспензию до нейтральной реак-
ции. Ферментативный гидролиз 5 % целлюлозосодержа-
щей суспензии осуществляли в термостатируемых сосудах 
объемом 150 см3 при 55 ºС и постоянном перемешивании. 
В качестве источника целлюлолитических ферментов был 
использован импортный ферментный препарат на основе 
селекционного штамма Thrichoderma reesei (SanSon, Ки-
тай). Общая целлюлазная активность по фильтровальной 
бумаге (FPA активность) 1500 ед/г. Единица активности 
соответствовала 1 микромолю ВС (в пересчете на глюкозу), 
образующихся за 1 мин реакции.

Результаты и их обсуждение
В ходе серии экспериментов выявлено что важным 

этапом предобработки сырья является отделение слоя 
полиэтилена от целлюлозосодержащего слоя, приводящее 
к большему выходу сахаров (таблица 2). Простой размол 
приводил к тому, что в целлюлозной суспензии оставалось 
много балластных компонентов, которые вызвали слож-
ности для последующего ферментативного гидролиза и 
дальнейшей переработки непрогидролизованного остат-
ка. Существенный вклад в общий выход сахаров дости-
гался за счет предварительной обработки сырья раство-
ром щелочи. Вероятно, за счет этого из бумажной массы 

удалялись наполнители, ко-
торые ингибировали гидро-
лазы, а также снижалась сте-
пень кристалличности самой 
целлюлозы. Максимальные 
выходы достигались за счет 
обработки 20 % раствором 
NaOH. Отделение продуктов 
ферментативного гидролиза 
от непрогидролизованного 
остатка обеспечивало допол-
нительный выход сахаров. 
Следует отметить, что беле-
ная целлюлоза из упаковок 
способствовала большему 
выходу сахаров, который 
достигал 25–30 % от массы 
субстрата за первые сутки. 
На вторые сутки процесс на-
копления сахаров был незна-
чителен, поэтому продолжать 
ферментативный гидролиз 
после 24-х часов было неце-
лесообразно. Приготовление 
субстрата из непрогидро-
лизованных остатков дава-

ло значительно меньший выход сахаров, по сравнению с 
первичной целлюлозой из упаковок. Следовательно, тре-
бовалась более глубока предобработка, либо ориентацию 
на другой продукт. К примеру, одним из вариантов даль-
нейшей переработки трудногидролизуемого остатка может 
быть процесс получения нанокристаллов целлюлозы с 
надмолекулярной структурой I и II кислотным гидролизом 
[7]. Оставшиеся полиэтилен, алюминий, а также бумажный 
остаток за счет термических воздействий могут быть пре-
образованы в биотопливо, нанокомпозиты, содержащие 
оксид алюминия [8]. С другой стороны, высокотемператур-
ная переработка остатков способствует получению высо-
коэффективных сорбентов, например, мышьяка [9]. Таким 
образом сочетание методов механической, химической 
и биохимической переработки упаковочных материалов 
позволяет конвертировать значительную часть целлюло-
зосодержащей фракции в простые сахара. В дальнейшем, 
полученные продукты, не требуя специальной очистки, 
могут быть применены в составе питательных сред для 
выращивания целевых микроорганизмов [10].

Таблица 1
Различные режимы предобработки целлюлозосодержащих упаковок

Table 1
Various modes of pretreatment of cellulose-containing packaging

Вид субстрата Особенности предварительной обработки целлюлозосодержаще-
го субстрата перед ферментативным гидролизом

Условное 
обозначение

EloPack небеленая Размол упаковки без отделения полиэтилена Р
EloPack небеленая Перфорация упаковки с отделением полиэтилена П
EloPack небеленая Размол упаковки без отделения полиэтилена, 10 % NaOH РЩ10

EloPack небеленая Размол упаковки без отделения полиэтилена, 10 % NaOH, отделе-
ние продуктов гидролиза после 6 часов процесса РЩО10

EloPack небеленая Перфорация упаковки с отделением полиэтилена, 20 % NaOH, от-
деление продуктов гидролиза после 6 часов процесса ПЩО20

EloPack беленая Размол упаковки без отделения полиэтилена, замачивание в 1 % 
NaOH, отделение продуктов гидролиза после 6 часов процесса РЩО1

EloPack беленая Размол упаковки без отделения полиэтилена, замачивание в 20 
% NaOH, отделение продуктов гидролиза после 6 часов процесса РЩО20

EloPack беленая Перфорация упаковки с отделением полиэтилена, 20 % NaOH, от-
деление продуктов гидролиза после 6 часов процесса ПЩО20

EloPack (смесь 50/50) 
беленая и небеленая

Размол упаковки без отделения полиэтилена, 20 % NaOH, отделе-
ние продуктов гидролиза после 6 часов процесса РЩО20

TetraPack небеленая Размол упаковки без отделения полиэтилена и алюминия, 20% 
NaOH, отделение продуктов гидролиза после 6 часов процесса РЩО20

TetraPack небеленая Перфорация упаковки с отделением полиэтилена и алюминия, 
20% NaOH отделение продуктов гидролиза после 6 часов процесса ПЩО20

Непрогидролизованные 
остатки EloPack

20 % NaOH, отделение продуктов гидролиза после 6 часов про-
цесса ЩО20

Ферментативный гидролиз целлюлозосодержащей су-
спензии, приготовленной из 5 г упаковки осуществляли в 
термостатируемых сосудах объемом 150 см3 при 55 ºС и по-
стоянном перемешивании. Среда для ферментативного ги-
дролиза – 100 см3 0.1 М ацетатного буфера (рН 4.7) с добав-
лением неионогенного поверхностно-активное вещества 
лаурилглюкозида. Дозировка ферментативного препарата 
целлюлаз составляла 5 ед на г абсолютно сухой массы 
субстрата. Дополнительно вносили 10 мг ферментного пре-
парата амилаз Глюколюкс-F (Россия) на 1 г субстрата для 
гидролиза остаточного катионного крахмала. В некоторых 
вариантах, после 6 часов от начала процесса, целлюло-
зосодержащий остаток промывали ацетатным буфером от 
ВС, готовили новую суспензию из непрогидролизованного 
остатка и продолжали процесс биоконверсии за счет им-
мобилизованных на субстрате ферментов. Реакционную 
способность целлюлозосодержащих образцов оценивали 
по степени гидролиза за 24 часов. Степень конверсии оце-
нивали весовым методом по массе сухого остатка. Концен-
трацию ВС определяли методом Шомоди-Нельсона [6].
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Заключение
Бумажный слой из композитных упаковочных мате-

риалов является перспективным сырьем для получения 
сахаров. Для каждого типа упаковок требуется подбор 
наиболее оптимальных методов выделения целлюлозосо-
держащей массы. Предпочтительней делать перфорацию 
упаковки, так как при дальнейшей переработке в сырье 
практически нет балластного полиэтилена и алюминия, 
однако для этого требуется более сложное оборудование. 
В процессе ферментативной конверсии целлюлозосодер-
жащих слоев основные трудности связаны с наполните-
лями, ингибированием продуктами гидролиза, а также 
необходимостью снижения индекса кристалличности цел-
люлозы.
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Аннотация
Низинные болота РФ в основном размещены на территории 
земель Государственного лесного фонда. По окончанию 
фрезерной уборки торфа вполне логичным направлени-
ем использования этих площадей является организация 
на них искусственных хвойных древостоев, в частности, 
сосны обыкновенной (Pinus sylvestris). Было установле-
но, что наиболее благоприятной средой для этой культуры 
являются мелкозалежные с высокозольными остаточны-
ми древесно-травянистыми торфами хорошо осушенные 
участки, подстилаемые легкими породами. Запас товар-
ной древесины здесь в 40-50-летнем возрасте достигает 
360-415 м3/га. На хорошо оторфованных участках с низко-
зольными травянисто-моховыми видами остаточного тор-
фа в условиях застойного водного режима формируется 
изреженный, низкорослый, крайне угнетенный древостой. 
В аналогичном возрасте запас древесной массы не превы-
шает 0,1-0,2 м3/га. Все это необходимо учитывать при про-
ведении массовых лесопосадочных работ на выработках.

Abstract
The lowland swamps of the Russian Federation are mainly 
located on the territory of the lands of the State Forest Fund. 
At the end of milling peat harvesting, it is quite logical to use 
these areas to organize artificial coniferous forest stands 
on them, in particular, Scots pine (Pinus sylvestris). It was 
found that the most favorable environment for this crop is 
low-deposit and deeply drained areas with high-ash resid-
ual woody-grassy peat, underlain by light rocks. The stock 
of usable timber here reaches 360-415 m3/ha at the age of 
40-50 years. In well peated areas with low-ash grassy-
moss species of residual peat, a sparse, stunted, extremely 
depressed forest stand is formed in conditions of stagnant 
water regime. At a similar age, stand of timber per hectare 
does not exceed 0,1-0,2 m3. All this must be taken into ac-
count when carrying out mass forest-planting operations on 
cutover bogs.

Keywords: 
cutover bogs, soil fertility, soil moisture, secondary forest 
stands, peat properties, water regime, Scots pine, timber 
supply.

Ключевые слова:
выработанные торфяники, почвенное плодородие, влаж-
ность почвы, вторичные древостои, свойства торфа, во-
дный режим, сосна обыкновенная, запас древесины. 

УДК 630.11; 631.445.124
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Введение
Первые разработки торфяных залежей в России были 

организованы еще в начале 18 века по инициативе Петра 
I. За всю историю использовалось несколько десятков 
способов торфодобывания. Среди них – резно-ручной, 
наливной, рамочно-формовочный, машинно-резной, эле-
ваторный, багерный, экскаваторный, гидравлический, 
фрезерно-формовочный и др. В 20-х годах прошлого 
столетия вводится принципиально новый способ – по-
слойно-фрезерный. В настоящее время эта технология 
считается наиболее распространенной, поскольку меха-
низирована полностью [1, 2]. В зависимости от мощности 
залежи и физических свойств торфа, весь процесс про-

текает от 20 до 30 лет. По окончанию добычи, на выходе 
остаются внешне ровные, слегка вогнутые к центру пря-
моугольной формы производственные карты.

Главная почвенно-мелиоративная особенность вы-
бывших площадей – высокая горизонтально-простран-
ственная почвенная пестрота профиля, обусловленная 
различной мощностью остаточного торфа (0–1,5 м) и край-
не неоднородным водным режимом: от десуктивно-вы-
потного до периодически промывного и застойного [3]. 

Практика дальнейшего применения выработанных 
торфяников в производстве чаще всего базируется на 
использовании их в кормопроизводстве, либо в лесном 
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хозяйстве при создании так называемых «вторичных» 
древостоев. Наиболее широкое распространение лесо-
восстановительные технологии получили в 70–80-х годах 
прошлого столетия на выработках в Нижегородской, Брян-
ской, Ярославской, Московской и Кировской областях. При 
восстановлении кустарниково-древесных фитоценозов 
использовались: смородина черная (Ribes nigrum), мали-
на лесная (Rubus idaeus), тополь бальзамический (Popu-
lus balsamifera), вяз обыкновенный (Ulmus laevis), береза 
пушистая (Betula pubescens) и повислая (Betula pendula), 
ольха черная (Alnus glutinosa), тополь канадский (Populus 
canadensis), кедр сибирский (Pinus sibirica), лиственни-
ца сибирская (Larix sibirica), дуб обыкновенный (Quercus 
robur), ель сибирская (Picea obovata) и сосна обыкновен-
ная. В плане приживаемости и динамики формирования 
биомассы выделялись посадки ели и сосны, высаженные 
в весенний период [4–8].

Материалы и методы
Объектами исследований являются выработанные 

низинные торфомассивы «Гадовское» и «Зенгинское» Ки-
ровской области. Торфодобыча осуществлялась послой-
но-фрезерным способом в период с 1936 по 1965 год, т. е. 
около 30 лет. По мере выхода отработанных площадей из-
под торфодобычи, на обоих торфомассивах производи-
лась высадка саженцев-двухлеток сосны обыкновенной. 
Посадка проводилась Оричевским межлесхозом вручную 
под меч Колесова. Следует отметить, что при посадочных 
работах не всегда учитывалась степень сработки зале-
жи и состояние водного режима участков. В результате, 
приживаемость саженцев и динамика их дальнейшего 
развития очень сильно отличались даже в границах од-
ной производственной площади. На некоторых крайне пе-
реувлажненных участках с величиной остаточного торфа 
более 0,7–1,5 м саженцы погибали практически сразу.

На момент последнего обследования залесенной 
территории возраст сохранившегося древостоя сосны 
составлял 40–50 лет. Доля лесопокрытой территории в 
структуре образовавшихся лесолуговых постболотных 
агроландшафтов составила более 30 %.

Чтобы установить влияние выработанной торфяной 
почвы как среды обитания на состояние древостоев со-
сны обыкновенной и других внедрившихся видов, на ка-
ждом торфомассиве оборудованы постоянные мониторин-
говые участки и контрольные площадки от 2–3 соток до 
5–10 га. Таксация древостоя осуществлялась глазомерно 
и перечислительно с использованием таксационных ин-
струментов на временных пробных площадях прямоуголь-
ной формы и различного размера, в зависимости от густо-
ты древостоя, с оборудованием на них учетных площадок 
(10 м2 каждая) для таксации подроста и подлеска. Участки 
отличаются мощностью остаточного слоя торфа, типом 
водного режима и местом расположения в ландшафте. 

Для сравнительной оценки из всего количества мо-
ниторинговых площадок на залесенной территории было 
выбрано 4 ключевых участка.

Участок 1. Почва: торфянисто-глеевая остаточная (де-
гроторфозем остаточно оглеенный); мощность остаточной 

залежи – 20–30 см; по ботаническому составу торф травя-
нисто-древесный, высокозольный (15 %). Подстилающая 
порода: среднезернистые аллювиально-делювиальные 
пески. 

Участок 2. Почва: торфяная среднемощная остаточная. 
Торф осоковый, среднеразложившийся (20–30 %), низкозо-
льный (5–8 %), с повышенной влагоемкостью (510–540 %). 

Участок 3. По водно-физическим и морфологическим 
свойствам остаточного торфа и подстилающей породы, 
ботаническому составу торфа и большинству агрохимиче-
ских показателей почва этого участка идентична участку 
2 (Табл. 1 и 2). 

Участок 4. Особенность участка в том, что мелкоза-
лежный, травянисто-древесный, высокозольный торф 
(14,3 %), подстилаемый средним мергелизованным суглин-
ком, погребен на глубину 30–40 см минеральным субстра-
том, извлеченным на поверхность при прокладке мелио-
ративного канала.

Результаты и их обсуждение
Участок 1. По всему профилю отмечен вполне благо-

приятный кислотный режим. По рНсол почва характеризу-
ется как слабокислая, близкая к нейтральной. Высокая 
степень насыщенности ППК основаниями (71–97 %) об-
условлена высоким содержанием обменного Са и срав-
нительно невысокой гидролитической кислотностью. 
Отсутствие закисного железа в большей части профиля 
свидетельствует о хорошей аэрации (Табл. 1). 

Участок отличается благоприятным водным режимом 
и комфортными для лесных культур водно-физическими 
и морфологическими свойствами. При незначительном 
диапазоне колебаний уровня грунтовых вод (УГВ) вы-
держивается экологически безопасный среднегодовой 
УГВ на уровне 90 см, а влажность корнеобитаемого слоя 
составляет в среднем 75 % от полной влагоемкости (ПВ) 
(Табл. 2). На практике эти условия могут изменить лишь 
стремительно расселяющиеся в лесопосадках популяции 
обыкновенного бобра (Castor fiber). Однако, при желании, 
ситуацию можно легко контролировать.

Основная культура в древостое (80 %) – сосна обык-
новенная, высаженная в начале 70-х годов прошлого 
столетия. Спустя 10–15 лет в посадки сосны стали актив-
но внедряться березы (повислая, пушистая), а позднее и 
ель сибирская. Согласно последней оценке, по запасам 
биомассы некоторые экземпляры берез даже превосхо-
дят сосну. Процесс приживания и динамика дальнейшего 
развития сосны в значительной степени зависит от слоя 
остаточного торфа и наличия контактно-оглеенных гори-
зонтов. Отмечено, что чем меньше развивается процесс 
оглеения профиля и чем быстрее центральный корень со-
сны «зацепится» за подстилающую торф породу, тем ско-
рее начнется активное формирование древесной массы.

В таблице 3 приведены основные показатели таксаци-
онной оценки древостоя сосны. Для более полной харак-
теристики потенциала продуктивности на этом и осталь-
ных участках приведено общее количество условных 
стволов на единицу площади, т.е. с учетом сухостойных. 
На участке 1 доля сухостоя достигает 25 %.
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Таблица 1
Агрохимические свойства выработанной почвы под различными древостоями (ср. 2021-2023 гг.)

Объект 
(древостой)

Глуби-
на, см

Золь-
ность, % рНсол

Мг-экв/100 г

V, %

Мг/100 г
Fe2O3
CaO

кислотность под-
вижный 

Al

сумма 
обменных 
оснований

P2O5 K2O Fe2O3 FeO CaO
обменная гидролит.

Сосновый с приме-
сью ели и березы 

Участок 1

0-20 15,0 5,3 0,51 48,6 0,050 121,6 71 2,3 28,1 628,0 0 3218 0,200

20-40 98,7 5,4 0,04 0,47 0,005 3,9 89 7,7 3,8 62,8 2,34 213 0,300

40-60 98,9 5,7 0,02 0,26 0,002 3,7 93 12,5 4,4 42,6 0 157 0,270
60-80 99,1 6,2 0,03 0,16 0,003 4,0 96 13,8 4,5 40,4 0 136 0,300
80-100 99,2 6,2 0,03 0,12 0,007 3,5 97 10,0 5,1 28,5 0 157 0,180

Елово-березово-
ивовый 

Участок 2

0-20 8,0 4,3 3,85 74,4 1,490 46,0 38 1,6 31,2 743,0 0 1504 0,490
20-40 8,1 5,0 0,68 57,0 0,270 96,0 63 0,8 14,1 1010,0 0 3952 0,260
40-60 5,6 5,1 0,55 43,8 0,210 90,0 67 0,8 14,1 1048,0 63,0 2413 0,430
60-80 7,1 5,2 0,58 45,0 0,230 64,0 59 0,8 14,5 1022,0 91,8 2588 0,390
80-100 6,9 5,3 0,58 43,8 0,190 100,0 70 0,9 12,0 959,6 85,0 2623 0,360

Елово-березово-
сосновый
Участок 3

0-20 6,0 5,1 0,53 43,8 0,130 68,0 61 0,6 11,9 933,6 0 2203 0,420
20-40 6,2 5,3 0,38 40,8 0,060 66,0 62 1,0 11,4 947,0 11,3 2588 0,360
40-60 5,9 5,3 0,35 36,6 0,050 76,0 67 0,8 9,7 832,0 90,7 2693 0,310
60-80 6,1 5,4 0,39 36,6 0,050 78,0 68 0,7 9,2 837,0 115,2 2798 0,300
80-100 6,0 5,4 0,42 35,4 0,040 70,0 66 0,6 11,9 743,0 111,3 2238 0,330

Полезащитная 
березово-сосновая 

лесополоса 
Участок 4

0-20 89,9 7,8 0,07 0,30 0,008 39,2 99 3,8 3,6 0,5 0 2336 0,002
30-45 14,3 7,8 0,42 22,20 0,080 164,0 88 4,0 12,2 92,0 9,4 4267 0,020
45-60 91,6 7,6 0,04 0,70 0,004 26,2 97 2,9 6,8 63,4 0 623 0,100
60-140 99,4 8,8 0,03 0,20 0,003 3,8 95 10,0 3,0 8,8 0 115 0,080

Таблица 2
Водные, водно-физические и морфологические свойства выработанных участков, 2021-2023 гг.

Номер 
участка

Удельная 
масса

Объемная 
масса

ПВ, % на 
сух. наве-

ску

Сред-
ний УГВ 
за год, 

см

Диа-
пазон 
УГВ, 
см

Влажность 
корнеоби-

таемого 
слоя, % от ПВ

Слой оста-
точного 

торфа, см
Подстилаю-
щая породаг/см3

0-20 см
1 1,64 0,26 469 90 33-107 75 20

Песок сред-
незернистый2 1,54 0,17 510 70 40-93 85 100

3 1,58 0,17 545 30 4-58 92 150

4 2,48 0,83 70 90 60-120 65
20 (погребен 
на глубину 
30-40 см)

Суглинок 
мергелизо-

ванный

Из данных таблицы 3 следует, что по всем этим и ра-
нее приведенным в таблицах 1 и 2 показателям участок 1 
можно считать одним из наиболее пригодных для функци-
онирования вторичных древостоев. В 50-летнем возрасте 
запас древесины сосны обыкновенной без учета вне-
дренных видов здесь составляет 360 м3/га. Из-за боль-
шой сомкнутости крон кустарниковый ярус развит слабо. 
Встречаются отдельные экземпляры рябины обыкновен-
ной (Sorbus aucuparia), крушины ломкой (Frangula alnus) 
и жимолости лесной (Lonicera xylosteum). В травяно-мо-
ховом ярусе доминируют лишайники (Lichenes), зеленые 
мхи (Bryidae), майник широколистный (Maianthemum dila-
tatum), кислица обыкновенная (Maianthemum dilatatum) и 
щитовник мужской (Dryopteris filix-mas).

Участок 2. Особенность всего профиля почвы – крайне 
низкое содержание подвижного фосфора и повышенная 
кислотность почвенного раствора, обусловленная, прежде 

всего, высоким содержанием 
подвижного алюминия. Как 
результат, по всему профилю 
наблюдается низкая степень 
насыщенности ППК основа-
ниями (38–70 %) (Табл. 1). В 
среднем за год УГВ на участке 
составил около 70 см. В усло-
виях метрового слоя высоко 
влагоемкого торфа при такой 
степени осушения влажность 
корнеобитаемого слоя нахо-
дилась в пределах 85 % от ПВ, 
что несколько выше нормаль-

ной влагообеспеченности (Табл. 2). Однако, незначитель-
ный избыток влаги в отдельные периоды практически не 
ограничивал развития древостоев.

Необходимо отметить, что наличие оксидов двухва-
лентного железа в обводненной части профиля является 
надежным диагностическим показателем определения 
зоны кислородного барьера (зоны аэрации) в верхней ча-
сти этого профиля (Табл. 1).

Основу древостоев на участке составили: береза по-
вислая (70 %), ель сибирская (25 %) и различные виды ивы 
(Salix) (5 %). Из данных таблицы 3 (участок 2) видно, что 
по ключевым параметрам ивово-елово-березовый древо-
стой несколько уступает древостою из сосны обыкновен-
ной, однако доля сухостоя здесь значительно меньше – не 
более 7–10 %. Подлесок представлен рябиной обыкновен-
ной, крушиной ломкой и черемухой обыкновенной (Prunus 
padus). В травяном ярусе наибольшее распространение 
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Таблица 3
Таксационная характеристика древостоев, 2023 г.

Номер 
участка

Древесные 
породы основ-
ного полога, %

Количество 
стволов, 

шт/га

Сумма пло-
щадей сече-

ний, м2/га

Макс. глубина 
распростране-
ния корней, см

Запас, 
м3/га

Диаметр 
ствола, см Высота, м Возраст, 

лет
Класс 
бони-
тета

Полнота 
относи-
тельная ср. макс. ср. макс. ср. макс.

1

8С1Б1Е
I

39,5 115 360,0 18,1 29,2 20,2 25,3 49 51 I 1,0
8С2Б 3800

II
5,3 75 48,0 11,5 15,3 10,0 11,5 25 28 III 0,2

10Е 200

2

7Б2Е1Ив
I

22,3 65 155,0 14,5 18,3 15,2 19,2 42 45 III 1,0
10Б 1960

II
13,9 56 80,0 9,0 10,5 8,0 10,0 25 30 IV 0,7

8Е2Ив 840

3

4Б3С3Е
I

0,09 20 0,2 6,5 10,5 9,5 12,0 40 42 V 0,006
5Б5С 26

II
0,03 10 0,1 4,0 6,0 2,5 4,5 24 28 Va 0,003

10Е 9

4

8С1Б1Е
I

40,5 125 415 18,6 30,5 22,2 24,0 40 40 Ia 1,0
8С2Б 3840

II
6,0 85 51,0 13,0 17,4 13,0 15,2 24 25 I 0,2

10Е 210

получили: зеленые мхи, кладония бахромчатая (Cladonia 
fimbriata), пушица влагалищная (Eriophorum vaginatum), 
майник широколистный, щитовник мужской, мать-и-маче-
ха обыкновенная (Tussilago farfara).

Участок 3. Главное отличие заключается в особен-
ностях водного режима. Уровень грунтовых вод в кру-
глогодичном и многолетнем режиме не опускается ниже 
40–50 см. В периоды обильных осадков грунтовые воды 
практически выходят на поверхность. Влажность почвы 
в это время приближается к полной влагоемкости. Зона 
кислородного барьера здесь формируется в наиболее за-
сушливые периоды сезона и лишь в самом верхнем слое 
(0–20 см). Эта ситуация наглядно просматривается по 
распределению в профиле закисного железа (Табл. 1). В 
многолетнем цикле здесь доминирует застойный водный 
режим. 

Образовавшаяся среда отражается на состоянии ос-
новных и внедрившихся культур начиная с момента по-
садки. Установлено, что в первые 2 года приживаемость 
сосны и ели на аналогичных участках в среднем не пре-
вышает 30–40% от высаженного посадочного материала. 
В дальнейшем из этого количества погибает еще около 
половины в возрасте от 5 до 15 лет, вследствие выжима-
ния, вымокания, засыхания, затенения и других неблаго-
приятных факторов. Оставшиеся экземпляры сосны, ели 
и березы в 40–50-летнем возрасте имеют крайне угне-
тенную и искривленную форму. Их высота, как правило, 
не превышает 10–12 м при диаметре стволов 6–8 см. В 
литературе [9] это состояние называют «тундровым эф-
фектом». Основная часть корневой массы у хвойных и ли-
ственных пород размещается в слое 0–10 см, центральные 

корни – до глубины 15–20 см. Более 20–30 % боковых кор-
ней стелются практически по поверхности на расстояние 
до 2–3 м. Естественно, что определять запасы товарной 
древесины на этих объектах не имеет смысла.

Участок 4 принципиально отличается от остальных 
уровнем плодородия и экологическим предназначением 
древостоя, сформировавшегося на нем. Лесной фитоценоз 
здесь представлен в виде полезащитных лесных полос 
ажурно-полупродуваемой формы. Основная высаженная 
средообразующая порода – сосна обыкновенная. На мо-
мент последнего обследования ее высота достигала 28–
30 м, средний возраст 40 лет, ширина лесополосы 6–8 м. В 
составе древостоя около 20 % внедрившихся видов: бере-
за, ольха, ива ломкая (Salix fragilis), рябина, черемуха и др. 
Древостой расположен на одной из сторон мелиоративно-
го канала. Весь профиль выработанной почвы характе-
ризуется благоприятным кислотным режимом и высокой 
степенью насыщенности почвы основаниями. Отношение 

 здесь самое минимальное, что свидетельствует от 
низкой ожелезненности почвы и высокой ее обеспечен-
ности кальцием (Табл. 1). При прокладке канала вынутый 
грунт ровным слоем распределяется по приканавной 
территории. Остаточный торф частично перемешивается 
с подстилающим суглинком, но большая его часть ока-
зывается погребенной под вынутым грунтом на глубине 
30–40 см. В результате образуется очень благоприятная 
среда для всех без исключения кустарниково-древесных 
видов. В зависимости от уровня дренажно-сбросных вод 
в канале и УГВ в почве в течение всего года наблюдается 
близкая к оптимальной влажность (60–70 % от ПВ) и аэра-
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ция (30–40%) корнеобитаемого слоя. В этих условиях фор-
мируется наиболее развитый и самый продуктивный по 
большинству показателей смешанный лиственно-хвойный 
древостой (Табл. 3, участок 4). В отличие от других участ-
ков, в структуре 40-летней лесополосы доля сухостоя не 
превышает 5–7%. Следует отметить, что подлесок и тра-
вяно-моховой ярус развит слабо, поэтому именно здесь, 
под пологом среднеплотного древостоя, весьма активно 
развиваются и сопутствующие лесные ресурсы: грибные 
и ягодные.

Заключение
Таким образом, к наиболее значимым факторам, опре-

деляющим пригодность выработанных послойно-фрезер-
ным способом торфяников для создания на них вторич-
ных чистых и смешанных древостоев относятся: мощность 
остаточного слоя торфа, его ботанический состав, грану-
лометрический состав подстилающей породы, кислотные 
свойства и состояние водного режима. Для лучшей при-
живаемости посадочного материала и дальнейшего роста 
древесных культур необходимо, прежде всего, использо-
вать хорошо осушенные торфяно-торфянисто-глеевые и 
полностью сработанные участки, подстилаемые легкими 
и средним суглинками, мелко- и среднезернистыми пе-
сками. По ботаническому составу предпочтение отдается 
высокозольным (12–20%) хорошо разложившимся (40–60 
%) торфам, рНсол 5,5-7,0, УГВ 80–120 см, что способствует 
формированию периодически-промывного водного режи-
ма. При планировании и проведении массовых лесопоса-
дочных работ, лесохозяйственным организациям все это 
необходимо учитывать.
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Аннотация
В работе представлены первые данные о разнообразии 
лишайников природного рекреационного комплекса «Со-
сновый бор острова Ягры», на территории которого были 
обследованы сосновые и березово-сосновые леса, ис-
пытывающие разную степень антропогенной нагрузки. 
Список включает 129 видов и внутривидовых таксонов 
лишайников и таксономически близких к ним грибов. 
Установлено, что наиболее посещаемые участки леса ис-
пытывают значительный антропогенный пресс, что выра-
жается в смене видового состава лишайников, различных 
морфологических повреждениях их талломов, поражении 
лихенофильными грибами. На удаленных от рекреацион-
ных объектов участках выявлены виды, характерные для 
старовозрастных малонарушенных лесов. Впервые для 
Архангельской области приводятся Naevia punctiformis и 
Scoliciosporum sarothamni. Для Bacidina assulata это вто-
рая находка в Архангельской области.

Abstract
The paper first presents the data on the diversity of lichens 
in the natural recreational complex “Pine Forest of the Yagry 
Island”. We have investigated pine and birch-pine forests 
growing on its territory and differing by the degree of an-
thropogenic load. The list includes 129 species and intraspe-
cific taxa of lichens and taxonomically lichen-related fungi. 
Often-visited forest areas suffer from a significant anthro-
pogenic pressure that has consequences as change in the 
species composition of lichens, various morphological dam-
age to their thalli, and destruction of lichens by lichenophilic 
fungi. Sites situated far from the recreational facilities have 
been identified for the species normally found in old-growth 
poorly-disturbed forests. For the first time, samples of Nae-
via punctiformis and Scoliciosporum sarothamni are listed 
for the Arkhangelsk Region. Bacidina assulata is listed for 
the second time for the Arkhangelsk Region.

Keywords: 
lichens, Yagry, dune pine forests, disturbed areas, Naevia 
punctiformis, Scoliciosporum sarothamni, Bacidina assulata

Ключевые слова:
лишайники, Ягры, дюнные сосняки, нарушенные терри-
тории, Naevia punctiformis, Scoliciosporum sarothamni, 
Bacidina assulata

УДК 582.29(470.11)
DOI

Введение
Ягры – песчаный остров, расположенный в северо-за-

падной части морского края дельты р. Северная Двина. 
Его мористый берег омывают воды залива Двинская губа 
Белого моря [1]. Представляет собой чередование пяти 
протяженных береговых валов (шириной 20-30 м и отно-
сительной высотой 2-3 м) и вытянутых заболоченных по-
нижений (шириной 200-700 м) между ними. Вся система 
субпараллельна современной береговой линии. Береговые 

валы местами осложнены авандюнами (высотой до 4-5 м, 
редко 10-15 м), которые остаются подвижным с мористой 
стороны передового вала в зоне морского пляжа [2].

На острове находится один из микрорайонов г. Северо-
двинска, судоремонтное предприятие «Звёздочка», воин-
ский мемориальный комплекс, набережная и прогулочные 
участки. В настоящее время у жителей Архангельска и Се-
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веродвинска, приезжих туристов это одно из самых попу-
лярных мест отдыха [3-5].

На острове Ягры решением Муниципального Совета 
г. Северодвинска № 57 от 30. 05. 2002 г. была учреждена 
особо охраняемая природная территория местного зна-
чения «Сосновый бор острова Ягры». В настоящее время 
она отнесена к категории «Природный рекреационный 
комплекс» и ее площадь составляет 184,39 га. ООПТ распо-
лагается на западе острова к северу от г. Северодвинска, 
между Двинским заливом Белого моря и р. Ягоркой (рис.1).

Цель создания резервата – сохранение уникального 
200-летнего соснового бора и дюнного ландшафта бере-
говой косы Северодвинска с целью создания условий для 
отдыха (в том числе массового) и сохранения рекреаци-
онных ресурсов. Сосняк дюнный в Архангельской области 
является редкой лесной экосистемой и представляет боль-
шую экологическую ценность, так как является примером 
закрепления песков лесами [5]. На охраняемой территории 
основными экосистемами являются лесные насаждения 
(из них сосняки составляют 72 %), болота и тростниковые 
заросли [5-10].

В 2021 г. на территории ООПТ в ходе маршрутов в со-
сняках (на пакетах с образцами указаны только субстрат 
и координаты местообитания) была собрана небольшая 
коллекция лишайников (79 образцов), при определении 
которой установлено произрастание 44 видов. 

В 2023 г. изучение разнообразия лишайников было 
продолжено на 32 временных пробных площадях (ПП) 
20х20 м, заложенных в сосновых лесах, испытывающих 
рекреационную нагрузку. Степень рекреационной на-
грузки оценивали через показатель уплотнения почвы. 

Для этого на различных участках Ягринского бора (тропы, 
дороги, сосновые леса) проводили измерение уровня со-
противления почвы к проникновению с помощью совре-
менного электронного конусного пенетрометра Field Scout. 
При сравнении сопротивления почвы между контролем 
и различными участками Ягринского бора использовали 
Mann-Whitney U Test. Сравнения осуществляли послойно 
через 2,5 см на глубину до 30 см. Все исследования про-
вели на 0,05 уровне вероятности. Данные анализировали 
с помощью программы SPSS 22 и установили участки, ис-
пытывающие разную степень антропогенного воздействия 
(слабую, умеренную, сильную). В итоге, в сосновых лесах с 
умеренным рекреационным воздействием было заложено 
14 ПП, с сильной и слабой нагрузкой – по девять (табл.). 
На соответствующих участках производили геоботаниче-
ские описания и сбор образцов лишайников с различных 
субстратов. 

В результате идентификации собранных на ПП в 2023 
г. образцов (около 560) был составлен список лишайников 
и таксономически близких к ним грибов, включающий 120 
видов. Часть накипных лишайников удалось идентифици-
ровать только до рода, поскольку их апотеции были недо-
развиты (имели небольшие размеры, в гимениальном слое 
не развились сумки или в сумках отсутствовали споры), 
деформированы или поражены лихенофильными грибами. 

Определение образцов проводили по общепринятой в 
лихенологии методике в отделе флоры и растительности 
Севера Института биологии Коми НЦ УрО РАН. Образцы 
хранятся в УНУ «Научный гербарий Института биологии 
Коми НЦ УрО РАН (SYKO)». Названия видов, упоминающих-
ся в статье, даны согласно сводке М. Westberg et al., 2021 
[11].

Современный список лишайников ООПТ «Сосновый бор 
острова Ягры», насчитывает 129 видов. В приведенном 
ниже аннотированном списке для каждого вида приве-
дены сведения о местообитаниях и субстратах. На осно-
ве анализа данных, собранных на ПП и в ходе маршрутов, 
указана встречаемость: единично – вид известен по 1-2 
находкам; редко – 3-10; спорадически – 11-20, часто – 21-
30; очень часто – более 30. Описание мест сбора образцов 
с указанием номера пробной площади (для образцов, ото-
бранных в 2021 г., указаны координаты места сбора) при-
водятся только для единично встреченных видов. 

В списке использованы следующие условные обозна-
чения:

* – лихенофильные грибы
+ – нелихенизированные сапротрофные грибы, тради-

ционно включаемые в списки лихенологами 
! – вид приводится впервые для Архангельской обла-

сти.
Amandinea punctata (Hoffm.) Coppins & Scheid. – на коре 

осины (ПП 14). Единично.
Athallia cerinelloides (Erichsen) Arup et al. – на коре 

осины в сосняке кустарничково-разнотравном с осиной и 
черной ольхой (ПП 11) и сосняке с березой мертвопокров-
ном (ПП 31). Единично.

Athallia pyracea (Ach.) Arup et al. – на коре рябины (ПП 
12). Единично.

Рисунок 1. Место расположения природного рекреационного комплекса 
«Сосновый бор острова Ягры»
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Таблица 
Перечень пробных площадей, заложенных в сосновых лесах ООПТ «Сосновый бор острова Ягры» 

с различной степенью рекреационной нагрузки
Table

Рекреацион-
ная нагрузка

№ 
ПП Координаты ПП (WGS 84) Название растительного сообщества

Слабая 4 64°37'26.2''N, 39°50'27.2''E Сосняк брусничный с хорошо развитым подлеском из можжевельника вблизи велосипедной 
трассы.

6 64°37'17.9''N, 39°50'4.7''E Сосняк чернично-зеленомошный вблизи пешеходной дороги.
15 64°36'47.2''N, 39°50'14.3''E Сосняк вейниково-брусничный с густым подлеском из рябины вблизи пешеходной и велосипедной 

дороги.
17 64°37'13.2''N, 39°50'6.4''E Сосняк чернично-зеленомошный с густым подлеском из рябины, шиповника, можжевельника и 

ивы козьей, на пологом склоне. 
18 64°37'2.6''N, 39°49'31.6''E Сосняк бруснично-зеленомошный.
19 64°37'11.3''N, 39°49'32''E Сосняк чернично-зеленомошный.
20 64°37'18.7''N, 39°49'31''E Сосняк чернично-зеленомошный.
25 64°36'56.2''N, 39°49'10.7''E Сосняк чернично-зеленомошный с хорошо развитым подлеском и подростом из березы и рябины.
29 64°37'31.8''N, 39°49'8.5''E Сосняк мелкотравный с березой и густым подлеском из рябины.

Умеренная 2 64°37'1.8''N, 39°50'29''E Сосняк чернично-зеленомошный вблизи стоянки автотранспорта и велосипедной трассы. 
7 64°37'1.5''N, 39°50'7.3''E Сосняк с березой мелкотравно-черничный.
9 64°36'41''N, 39°48'41.2''E Сосняк мертвопокровный по склону дюны.
10 64°36'48.5''N, 39°48'48''E Сосняк с березой чернично-зеленомошный вблизи пешеходной тропы.
11 64°36'55.9''N, 39°48'54.8''E Сосняк с осиной и ольхой черной кустарничково-разнотравный за гребнем дюны вблизи 

автостоянки.
13 64°36'43.2''N, 39°48'55.9''E Сосняк с березой болотно-травяной с развитым подлеском из ивы Гмелина и ольхи серой.
14 64°36'36''N, 39°48'55.2''E Сосняк с осиной и березой чернично-зеленомошный.
21 64°37'24.3''N, 39°49'30.1''E Сосняк с березой чернично-зеленомошный с разреженным подлеском из рябины.
23 64°36'38.7''N, 39°49'6.2''E Сосняк с осиной и березой чернично-зеленомошный и подлеском из ольхи серой рядом с 

автодорогой.
24 64°36'49''N, 39°49'6''E Сосняк с березой чернично-зеленомошный с густыми ярусами подроста и подлеска из березы, 

ольхи серой и осины.
26 64°37'2.6''N, 39°49'12.8''E Сосняк с березой чернично-зеленомошный с густым подлеском и подростом из березы, рябины, 

ивы козьей, ольхи серой.
27 64°37'18''N, 39°49'5.9''E Сосняк чернично-зеленомошный.
28 64°37'24.9''N, 39°49'11.5''E Сосняк с березой и осиной чернично-зеленомошный.
30 64°37'40.4''N, 39°49'20.3''E Сосново-березовый лес с осиной и подлеском из рябины и серой ольхи чернично-зеленомошный. 

Сильная 1 64°36'47.9''N, 39°50'32.3''E Сосняк с березой бруснично-разнотравный рядом с гаражным кооперативом.
3 64°37'8.3''N, 39°50'28.9''E Сосняк чернично-зеленомошный вблизи велосипедной трассы.
5 64°37'32.2''N, 39°50'2''E Сосняк бруснично-зеленомошный вблизи велосипедной трассы.
8 64°36'33.8''N, 39°48'31.9''E Сосняк с березой мертвопокровный в зоне пешеходных и велосипедных дорожек.
12 64°37'2''N, 39°48'55''E Сосняк вороничный в зоне пешеходных и велосипедных дорожек.
16 64°36'54.5''N, 39°50'9.3''E Сосняк мертвопокровный со следами кострищ, строительным мусором и сильными повреждениями 

стволов сосен.
22 64°37'35.6''N, 39°49'29.5''E Сосняк мертвопокровный с наличием кострищ, мусора, поврежденных деревьев.
31 64°37'40.4''N, 39°49'20.3''E Сосняк с березой мертвопокровный. 
32 64°37'22''N, 39°48'59.2''E Сосняк с березой мелкотравно-клеверный.

Bacidina assulata (Körb.) S. Ekman – на коре рябины (ПП 
7). Единично. 

Biatora beckhausii (Körb.) Tuck. – на коре березы, еди-
нично на коре сосны. Редко.

Biatora efflorescens (Hedl.) Räsänen – в основном на 
коре березы, реже сосны, ивы и рябины. Редко. 

Biatora ocelliformis (Nyl.) Arnold – на коре осины (ПП 2) 
и ивы (64°37’16.9’’ с.ш., 39°49’3.4’’ в.д.). Единично.

Biatora pallens (Kullh.) Printzen – на коре березы (ПП 
13), на гниющей древесине сосны (ПП 18). Единично.

Bryoria capillaris (Ach.) Brodo & D. Hawksw. – на стволах 
и ветвях березы и сосны. Редко.

Bryoria furcellata (Fr.) Brodo & D. Hawksw. – преимуще-
ственно на стволах и ветвях сосны, реже березы. Редко.

Bryoria fuscescens (Gyeln.) Brodo & D. Hawksw. s.l. – на 
стволах и ветвях сосны, березы, ивы и рябины. Споради-
чески. 

Bryoria glabra (Motyka) Brodo & D. Hawksw. – на ветвях 
ивы (64°37’16.9’’ с.ш., 39°49’3.4’’ в.д.). Единично.

Bryoria implexa (Hoffm.) Brodo & D. Hawksw. – на ство-
лах и ветвях сосны, реже березы. Редко. 
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Bryoria nadvornikiana (Gyeln.) Brodo & D. Hawksw. – на 
стволах и ветвях сосны и ивы. Редко.

Bryoria simplicior (Vain.) Brodo & D. Hawksw. – на ство-
лах и ветвях сосны, реже березы. Редко.

Buellia disciformis (Fr.) Mudd – на коре лиственных де-
ревьев и кустарников. Редко. 

Buellia erubescens Arnold – на коре ивы (ПП 11). Еди-
нично.

Buellia griseovirens (Turner & Borrer ex Sm.) Almb. – на 
коре лиственных деревьев и кустарников. Редко.

Buellia schaereri De Not. – на коре сосны (ПП 8, 12). Еди-
нично.

Calicium glaucellum Ach. – на древесине ствола березы 
(ПП 29). Единично.

Candelariella xanthostigma (Ach.) Lettau – на древесине 
высокого пня сосны (ПП 21). Единично.

Carbonicola anthracophila (Nyl.) Bendiksby & Timdal – на 
обугленной древесине пня сосны в сосняке черничном (ПП 
6). Единично.

Carbonicola myrmecina (Ach.) Bendiksby & Timdal – на 
обугленной древесине пня сосны (ПП 18). Единично.

Cetraria islandica (L.) Ach. – на почве и старом валеже 
сосны. Редко. 

Cetraria sepincola (Ehrl.) Ach. – на тонких веточках со-
сны, березы, единично рябины. Редко.

Chaenotheca chrysocephala (Turner ex Ach.) Th. Fr. – на 
древесине пня сосны (ПП 6). Единично. 

Chaenotheca ferruginea (Turner ex Sm.) Mig. – на древе-
сине пней сосны (ПП 6, 21). Единично.

Chaenotheca trichialis (Ach.) Th. Fr. – на древесине пней 
сосны (ПП 6, 21). Единично. 

*Chaenothecopsis savonica (Räsänen) Tibell – на древе-
сине валежа сосны (ПП 11). Единично.

Cladonia bacilliformis (Nyl.) Glück – на валеже и пнях 
сосны. Редко.

Cladonia cenotea (Ach.) Schaer. – на почве, пнях, валеже 
и комлях деревьев. Редко. 

Cladonia chlorophaea (Flörke ex Sommerf.) Spreng. s.l. – 
на почве, пнях, валеже и комлях деревьев. Редко. 

Cladonia coniocraea (Flörke) Spreng. – в нижней части 
стволов деревьев, на валеже, пнях, редко на почве. Очень 
часто. 

Cladonia cornuta (L.) Hoffm. – на почве, пнях и валеже. 
Редко. 

Cladonia crispata (Ach.) Flot. – на почве (ПП 3, 10). Еди-
нично.

Cladonia deformis (L.) Hoffm. – на пне сосны (64°36’19.4’’ 
с.ш., 39°48’48’’ в.д.). Единично.

Cladonia digitata (L.) Hoffm. – на пнях и валеже сосны и 
березы. Редко.

Cladonia fimbriata (L.) Fr. – в нижней части стволов де-
ревьев, на валеже и пнях. Спорадически.

Cladonia furcata (Huds.) Schrad. – на почве и старом 
замшелом валеже. Редко. 

Cladonia gracilis ssp. turbinata (Ach.) Ahti – на валеже 
(ПП 21). Единично.

Cladonia macilenta Hoffm. – на валеже и пнях. Редко. 

Cladonia ochrochlora Flörke – на почве (ПП 31). Единич-
но.

Cladonia phyllophora Hoffm. – на почве (ПП 2) и пне (ПП 
4). Единично.

Cladonia pleurota (Flörke) Schaer. – на почве (ПП 3) и 
гниющей древесине (ПП 16). Единично.

Cladonia rangiferina (L.) F.H. Wigg. – на почве, пнях и 
валеже. Редко.

Cladonia squamosa Hoffm. – на пнях, валеже и комлях 
деревьев сосны. Редко.

Cladonia stellaris (Opiz) Pouzar & Vězda – на валеже (ПП 
4). Единично.

Cladonia subulata (L.) Weber ex F.H. Wigg. – на почве (ПП 
3). Единично.

Cladonia sulphurina (Michx.) Fr. – на почве, пнях, валеже 
и комлях деревьев. Редко. 

Cladonia uncialis (L.) Weber ex F.H. Wigg. – на почве (ПП 
2) и валеже (ПП 4). Единично.

Coenogonium pineti (Ach.) Lücking & Lumbsch – на гни-
ющей древесине (ПП 30). Единично.

Evernia mesomorpha Nyl. – на стволах и ветвях сосны 
и березы. Редко. 

Frutidella furfuracea (Anzi) M. Westb. & M. Svensson – на 
коре березы (ПП 8). Единично.

Fuscidea pusilla Tønsberg – на коре различных видов 
деревьев. Очень часто. 

Gyalecta fagicola (Hepp ex Arnold) Kremp. – на коре ря-
бины (ПП 7) и березы (64°37’16.9’’ с.ш., 39°49’3.4’’ в.д.). Еди-
нично.

Gyalolechia flavorubescens (Huds.) Søchting et al. – на 
коре осины (ПП 11). Единично.

Hertelidea botryosa (Fr.) Printzen & Kantvilas – на вале-
же (ПП 11, 22). Единично.

Hypocenomyce scalaris (Ach.) M. Choisy – на коре и дре-
весине сосны. Спорадически.

Hypogymnia physodes (L.) Nyl. – на стволах и ветвях 
различных видов деревьев и кустарников, пнях, валеже. 
Очень часто.

Hypogymnia tubulosa (Schaer.) Havar. – на коре сосны, 
единично на иве. Редко.

Imshaugia aleurites (Ach.) S.L.F. Meyer – на коре и дре-
весине сосны. Редко.

Japewia subaurifera Muhr & Tønsberg – на коре, реже 
древесине деревьев и кустарников. Часто.

Lecania cyrtella (Ach.) Th. Fr. – на коре ольхи (ПП 17) и 
березы (24.). Единично. 

Lecanora aitema (Ach.) Hepp – на коре ивы (ПП 11) и оль-
хи (ПП 26). Единично.

Lecanora albella (Pers.) Ach. – на коре рябины (ПП 7). 
Единично.

Lecanora allophana Nyl. – на коре осины (ПП 24). Еди-
нично.

Lecanora albellula (Nyl.) Th.Fr. var. albellula – на коре 
рябины (ПП 12) и березы (64°37’1.3’’ с.ш., 39°48’53.3’’ в.д.). 
Единично.

Lecanora fuscescens (Sommerf.) Nyl. – на коре березы 
(ПП 20) и рябины (64°37’16.9’’ с.ш., 39°49’3.4’’ в.д.). Единично.
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Lecanora hypopta (Ach.) Vain. – на древесине пня сосны 
(ПП 21). Единично.

Lecanora populicola (DC.) Duby – на коре осины. Редко.
Lecanora pulicaris (Pers.) Ach. – в основном на коре ли-

ственных деревьев, реже на сосне и древесине. Часто.
Lecanora septentrionalis H. Magn. – на коре ивы 

(64°36’19.4’’ с.ш., 39°49’31’’ в.д.). Единично.
Lecanora subintricata (Nyl.) Th. Fr. – на коре березы и 

ольхи, древесине пней и валежа. Редко.
Lecanora symmicta (Ach.) Ach. – на коре и древесине 

кустарников и лиственных деревьев. Спорадически.
Lecidea albofuscescens Nyl. – на коре сосны и листвен-

ных деревьев. Спорадически.
Lecidea erythrophaea Flörke ex Sommerf. – на коре ли-

ственных деревьев. Редко.
Lecidea nylanderi (Anzi) Th.Fr. – на коре сосны, реже бе-

резы. Спорадически.
Lecidea plebeja Nyl. – на коре сосны (64°36’46.6’’ с.ш., 

39°48’59.1’’ в.д.). Единично.
Lecidea turgidula Fr. – на коре сосны (ПП 5). Eдинично.
Lecidella elaeochroma (Ach.) M. Choisy – на коре осины 

(ПП 2). Единично.
Lecidella euphorea (Flörke) Hertel – на коре осины (ПП 

11). Единичо.
Lepraria jackii Tønsberg – на коре и древесине в комле-

вой части стволов хвойных и лиственных деревьев. Спо-
радически.

+Leptorhaphis epidermidis (Ach.) Th. Fr. – на коре бере-
зы. Редко.

Melanohalea exasperata (De Not.) O. Blanco et al. – на 
коре березы (ПП 6, 12). Единично.

Melanohalea olivacea (L.) O. Blanco et al. – преимуще-
ственно на коре лиственных деревьев, реже сосны, дре-
весине валежа и пней. Очень часто.

Melanohalea septentrionalis (Lynge) O. Blanco et al. – на 
коре лиственных деревьев. Редко.

Micarea denigrata (Fr.) Hedl. – на древесине сосны. Ред-
ко.

Micarea melaena (Nyl.) Hedl. – на древесине пней и ва-
лежа сосны. Редко. 

Micarea cf. globulosella (Nyl.) Coppins – в трещине коры 
старой осины (ПП 11). Единично.

Micarea prasina Fr. – на древесине пней и валежа. Ред-
ко.

Mycobilimbia epixanthoides (Nyl.) Vitik. et. al. – на коре 
осины (ПП 2, 11). Единично. 

Mycobilimbia tetramera (De Not.) Vitik. et al. ex Hafellner 
& Türk – на коре осины (ПП 2). Единично. 

Myriolecis hagenii (Ach.) Śliwa et al. – на коре и древе-
сине лиственных деревьев и кустарников. Спорадически.

!Naevia punctiformis (Ach.) A. Massal. – на коре ольхи 
серой (ПП 4, 13). Единично.

Ochrolechia alboflavescens (Wulfen) Zahlbr. – на коре 
березы (ПП 20). Единично.

Ochrolechia androgyna (Hoffm.) Arnold – на коре осины 
(ПП 2, 23). Единично.

Ochrolechia microstictoides Räsänen – на коре березы 
(ПП 21). Единично.

Parmelia sulcata Taylor – на коре лиственных деревьев 
и кустарников, реже на сосне. Спорадически.

Parmeliopsis ambigua (Wulfen) Nyl. – на коре и древе-
сине лиственных и хвойных деревьев, кустарников, пнях и 
валеже. Очень часто.

Parmeliopsis hyperopta (Ach.) Arnold – на коре и древе-
сине лиственных и хвойных деревьев, кустарников, пнях и 
валеже. Очень часто.

Peltigera aphthosa (L.) Willd. – на почве и замшелом ва-
леже. Редко.

Peltigera canina (L.) Willd. – на почве (ПП 15). Единично.
Peltigera didactyla (With.) J.R. Laundon – на сильно 

разложившемся валеже (ПП 5) и почве (64°36’19.4’’ с.ш., 
39°49’22.3’’ в.д.). Единично.

Peltigera leucophlebia (Nyl.) Gyeln. – на почве (64°36’19.4’’ 
с.ш., 39°49’22.3’’ в.д.). Единично.

Peltigera polydactylon (Neck.) Hoffm. – на почве, старом 
валеже и комлях стволов деревьев. Редко.

Peltigera praetextata (Flörke ex Sommerf.) Zopf – на 
комле березы (ПП 8). Единично.

Phlyctis argena (Spreng.) Flot. – на коре осины (ПП 11, 
23). Единично.

Physcia adscendens H. Olivier – на коре осины (ПП 23). 
Единично.

Physcia aipolia (Ehrh. ex Humb.) Fürnr. – на коре осины 
(64°36’28.6’’ с.ш., 39°49’6.2’’ в.д.). Единично.

Physcia stellaris (L) Nyl. – на коре осины, единично ивы. 
Редко.

Placynthiella icmalea (Ach.) Coppins & P. James – на 
гниющей древесине пней и валежа. Редко. 

Placynthiella uliginosa (Schrad.) Coppins & P. James – на 
гниющей древесине и почве. Редко. 

Platismatia glauca (L.) W.L. Culb. & C.F. Culb. – на коре 
березы и сосны (ПП 17, 18). Единично.

Pseudoschismatomma rufescens (Pers.) Ertz & Tehler – 
на коре и древесине березы. Редко.

Pycnora sorophora (Vain.) Hafellner – на древесине со-
сны (ПП 10). Единично.

Ramalina dilacerata (Hoffm.) Hoffm. – на коре березы 
(ПП 32). Единично. 

Rinodina cf. exigua (Ach.) Gray – на коре сосны (ПП 24). 
Единично.

Rinodina pyrina (Ach.) Arnold – на коре лиственных де-
ревьев и сосны, на гниющей древесине. Редко.

Scoliciosporum chlorococcum (Graewe ex Stenh.) Vězda 
– на коре, реже древесине деревьев и кустарников. Очень 
часто. 

!Scoliciosporum sarothamni (Vain.) Vězda – на коре ивы 
(64°37’16.9’’ с.ш., 39°49’3.4’’ в.д.). Единично.

+Stenocybe pullatula (Ach.) Stein – на коре серой ольхи. 
Редко. 

Toensbergia leucococca (R. Sant.) Bendiksby & Timdal – 
на коре березы. Редко.

Tuckermannopsis chlorophylla (Willd.) Hale – на коре бе-
резы и сосны. Редко.

Usnea dasopoga (Ach.) Nyl. – на коре ивы (64°37’16.9’’ 
с.ш., 39°49’3.4’’ в.д.). Единично.



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (73), 2024
Серия «Экспериментальная биология и экология»
www.izvestia.komisc.ru

26

Usnea hirta (L.) Weber ex F.H. Wigg. – на коре березы 
в сосняке черничном с густым подлеском из рябины, ши-
повника, можжевельника и ивы козьей (ПП 17). Единично.

Vulpicida pinastri (Scop.) J.-E. Mattsson & M.J. Lai – на 
коре и древесине лиственных и хвойных деревьев, ку-
старников, на пнях и валеже. Очень часто. 

Xanthoria parietina (L.) Th.Fr. – на коре лиственных 
(осина, рябина, береза) деревьев. Редко.

Xylopsora caradocensis (Nyl.) Bendiksby & Timdal – на 
древесине пней сосны (в том числе горелых) и березы. 
Редко.

Xylopsora friesii (Ach.) Bendiksby & Timdal – на древе-
сине пня сосны в сосняке бруснично-зеленомошном (ПП 
18). Единично.

Биота лишайников сосновых лесов природной ох-
раняемой территории «Сосновый бор острова Ягры» 
представлена в основном типичными для таежных ле-
сов видами. Часто встречались Cladonia coniocraea, 
C. fimbriata, Fuscidea pusilla, Hypocenomyce scalaris, 
Hypogymnia physodes, Japewia subaurifera, Lecanora 
pulicaris, Lecidea nylanderi, Melanohalea olivacea, Parmelia 
sulcata, Parmeliopsis ambigua, P. hyperopta, Scoliciosporum 
chlorococcum, Vulpicida pinastri. Несколько реже – Bryoria 
fuscescens, Cladonia chlorophaea, Lecanora symmicta, 
Lecidea albofuscescens, Lepraria jackii, Micarea prasina, 
Myriolecis hagenii, Tuckermannopsis chlorophylla и др. Еди-
ничные местообитания отмечены для 36 видов лишайни-
ков, в том числе таких обычных в бореальной зоне, как, 
например, Biatora pallens, Chaenotheca chrysocephala, 
Lecanora fuscescens, Phlyctis argena, Platismatia glauca, 
Ramalina dilacerata и некоторые другие.

Впервые для Архангельской области указываются 
эпифитные накипные лишайники Naevia punctiformis и 
Scoliciosporum sarothamni. Ближайшие из известных мес- 
тонахождений для Naevia punctiformis на территории Ев-
ропейской части России расположены в Ленинградской 
области [12] и Республике Коми [13], для Scoliciosporum 
sarothamni – в Ленинградской [14] и Ярославской [15] об-
ластях. Находка Bacidina assulata является второй в Ар-
хангельской области. Ранее вид приводился для Водло-
зерского национального парка [16]. Ближайшие известные 
места произрастания лишайника находятся в Мурманской 
[17] и Ленинградской областях 
[18].

Редких лишайников, охра-
няемых в Архангельской обла-
сти, не выявлено, однако были 
сделаны интересные находки. 
К их числу можно отнести такие 
виды как Coenogonium pineti и 
Gyalecta fagicola, встречающи-
еся преимущественно во влаж-
ных местообитаниях старовоз-
растных лесов. 

Как было указано ранее, на 
пробных площадях, заложенных 
в 2023 г., выявлено 120 видов 

Рисунок 2. Общее число видов, среднее число видов на ПП и число специфичных видов лишайников  
в сосновых лесах, испытывающих разную степень антропогенной нагрузки

лишайников. Анализ распределения видов по ПП, располо-
женным в лесах, испытывающих разную степень антропо-
генного воздействия, показал, что наибольшее количество 
видов отмечено на участках с умеренной рекреационной 
нагрузкой. Далее по убыванию количества видов следуют 
площади со слабым и сильным антропогенным влиянием 
(рис. 2). Выявленная закономерность вполне объяснима, 
поскольку фитоценозы, испытывающие умеренную сте-
пень нагрузки – переходные, где отмечается смешение тех 
видов, которые постепенно уходят из сообществ, и тех, что 
приходят им на смену. Не исключено, что более высокое 
видовое разнообразие лишайников на участках с умерен-
ным антропогенным прессом обусловлено и их большим 
количеством – 14, в то время как площадок с сильной и 
слабой нагрузкой было заложено по 9 штук. 

Среднее число видов, которые были выявлены на од-
ной ПП, позволяет оценить видовое богатство сообществ и, 
косвенно, степень их нарушенности. По этому показателю 
лидируют слабонарушенные площади, меньше всего ви-
дов на участках с умеренным воздействием. 

Количество специфичных видов (т.е. встречающих-
ся только в данной группе сообществ) выше всего на 
ПП, заложенных в сосняках с умеренной антропогенной 
нагрузкой (рис. 2). Здесь найдены сравнительно ред-
кие в бореальных лесах эпифитные лишайники: Bacidina 
assulata, Coenogonium pineti, Gyalecta fagicola, Gyalolechia 
flavorubescens. На втором месте по количеству специфич-
ных видов следуют лесные фитоценозы, испытывающие 
сильное воздействие. Среди них в данных сообществах 
высока доля эпигеидов (40% всего видового состава) из 
родов Cladonia (C. ochrochlora, C. pleurota, C. subulata) и 
Peltigera (P. didactyla, P. polydactylon, P. praetextata). Объ-
ясняется это тем, что на часто посещаемых людьми лесных 
участках травяно-кустарничковый и мохово-лишайнико-
вый ярусы повреждены, выбитые участки почвы заселяют 
слабоконкурентные виды пионерных лишайников. На ПП 
со слабой степенью нагрузки число специфичных видов 
не велико – всего 11. Более трети из них составляют пред-
ставители эпиксильной субстратной группы – Calicium 
glaucellum, Carbonicola anthracophila, C. myrmecina, 
Xylopsora friesii. Необходимо отметить, что на слабо нару-
шенных участках найдены не часто встречающиеся в та-
ежных лесах лишайники Calicium glaucellum и Ochrolechia 
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alboflavescens. В основном эти виды приурочены 
к старовозрастным малонарушенным лесным фи-
тоценозам.

Распределение лишайников по субстратам 
представлено на рисунке 3. Наибольшим разно-
образием (93) характеризуются виды, которые 
растут на живых деревьях и кустарниках. Среди 
различных видов деревьев и кустарников самое 
высокое разнообразие эпифитных лишайников от-
мечено на Pinus sylvestris (52) и Betula pubescens 
(41), что вполне закономерно, поскольку это основ-
ные лесообразующие породы деревьев на остро-
ве. На Sorbus aucuparia, Salix spp., Populus tremula 
и Alnus spp. разнообразие лишайников меньше, на 
коре Juniperus commune найдено всего 2 вида. 
Вторую позицию по численности занимают ли-
шайники, колонизирующие различные виды мертвой дре-
весины (валёж, пни, остолопы), – 64 видов. Всех меньше 
видов на почве (23). 

Как уже было отмечено выше, часть собранного мате-
риала не удалось определить до вида, в отдельных слу-
чаях и до рода. У накипных лишайников наиболее часто 
регистрировалось отсутствие спор в апотециях и пораже-
ние лихенофильными грибами, у листоватых и кустистых 
– изменение типичной окраски таллома, хлороз и некроз 
верхнего корового слоя, уменьшение размеров и отмира-
ние центральных участков талломов, распадение талло-
мов на соредии у Vulpicida pinastri и представителей рода 
Parmeliopsis. Указанные изменения талломов, как прави-
ло, наблюдаются у лишайников, находящихся в условиях 
загрязнения атмосферного воздуха в течение длительного 
времени, что отмечалось другими исследованиями [19-21].

О значительном уровне загрязнения воздушной сре-
ды свидетельствует и высокая частота встречаемости 
эпифитного лишайника Scoliciosporum chlorococcum, 
предпочитающего антропогенные местообитания [22]. 
По встречаемости на ПП он занимает второе место после 
обычного и массового в таежной зоне эпифитного лишай-
ника Hypogymnia physodes. 

Антропогенная нагрузка на природные ландшаф-
ты особо охраняемого резервата «Сосновый бор острова 
Ягры» возрастает с каждым годом вследствие увеличения 
числа отдыхающих из городов Северодвинск, Архангельск, 
жителей ближайших населенных пунктов и туристов, посе-
щающих Архангельскую область. Экосистеме всё сложнее 
поддерживать баланс и восстанавливаться.

Результаты инвентаризации видового разнообразия 
лишайников ООПТ «Сосновый бор острова Ягры» были ис-
пользованы при разработке схемы его функционального 
зонирования в 2023 году. Она является основой для раз-
вития ООПТ, поможет организовать грамотное управление 
территорией и разработать проекты по экореабилитации, 
которые в первую очередь должны быть направлены на 
восстановление мохово-лишайникового покрова. Необхо-
димо продолжать исследования лихенобиоты природной 
охраняемой территории и на регулярной основе проводить 
мониторинговые работы.
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Аннотация
Лигноцеллюлозные отходы являются наиболее доступны-
ми возобновляемым сырьем в мире. Внедрение принципов 
экономики замкнутого цикла предполагает максималь-
ное извлечение ценных свойств из вторичных ресурсов. 
Данное исследование ставит своей целью возможность 
использования кофейной шелухи, единственного отхода 
жарки кофе, для глубинного культивирования ксилотро-
фных базидиомицетов с последующим получением фер-
ментов. При глубинном культивировании на кофейной 
шелухе выявлены интенсификация ростовых процессов и 
повышенный биосинтез ферментов у мицелия Fomitopsis 
pinicola и Rhodofomes roseus в сравнение с твердофазным 
культивированием. Штамм Fomitopsis pinicola преимуще-
ственно накапливает целлобиазы (1800 ед/г) и β-глюкана-
зы (1170 ед/г), тогда как штамм Rhodofomes roseus – кси-
ланазы (более 5000 ед/г). Таким образом, кофейная шелуха 
рекомендуется в качестве перспективного субстрата для 
культивирования ксилотрофных базидиомицетов с целью 
получения ферментных препаратов.

Abstract
Lignocellulosic waste represents the most abundant re-
newable raw material globally. The principles of a circular 
economy can be applied by optimizing the utilization of val-
uable properties derived from materials that have under-
gone a secondary process. The objective of this study is to 
assess the potential of utilizing coffee silverskin, the sole 
by-product of coffee roasting, for submerged cultivation of 
xylotrophic basidiomycetes with subsequent enzyme pro-
duction. The growth processes of Fomitopsis pinicola and 
Rhodofomes roseus were found to be more intense and the 
biosynthesis of enzymes in their mycelia was greater dur-
ing submerged cultivation on coffee silverskin than during 
solid-phase cultivation. The Fomitopsis pinicola strain was 
observed to preferentially accumulate cellobiases (1800 
units/g) and β-glucanases (1170 units/g), whereas the Rhodo-
fomes roseus strain was found to accumulate xylanases (in 
excess of 5000 units/g). It can therefore be recommended 
that coffee silverskin be used as a promising substrate for 
the cultivation of xylotrophic basidiomycetes for the produc-
tion of enzyme preparations

Keywords: 
coffee silverskin, nutrient medium, xylotrophic basidiomy-
cetes, growth characteristics, enzymatic activity

Ключевые слова:
кофейная шелуха, питательная среда, ксилотрофные ба-
зидиомицеты, ростовые характеристики, ферментативная 
активность
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Введение
В соответствии с принципами экономики замкнутого 

цикла кофейная шелуха (КШ) является отходом, перспек-
тивным для переработки во вторичное сырье и продукты с 
добавленной стоимостью (биополимерные композиты для 
упаковки, сырье и ингредиенты для приготовления функ-
циональных пищевых и косметических продуктов, для 
производства биобутанола, удобрение для почвы; в каче-
стве иммуностимулятора в аквакультуре) [1–8]. 

Лигноцеллюлозные отходы являются наиболее рас-
пространенным возобновляемым сырьем в мире. Их сжи-
гание приводит к потере энергоценного ресурса и наносит 
огромный ущерб окружающей среде. Экологически чистым 

и перспективным биотехнологическим процессом ути-
лизации таких отходов является выращивание микро- и 
макромицетов. Используемые для этих целей в первую 
очередь рисовая и пшеничная солома, а также остатки 
кукурузы и сахарного тростника, являются наиболее рас-
пространенным возобновляемым сырьем на планете [9]. 
КШ, богатый питательными веществами отход кофейного 
производства [8, 10], также представляет потенциальную 
ценность в качестве дешевого источника углерода для 
культивирования штаммов грибов для получения фер-
ментов, спрос на которые постоянно растет из-за разно-
образия их промышленного применения. По оценкам про-
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изводство и применение ферментов на различных рынках 
должны увеличиться до 17,5 миллиардов долларов в 2024 
году [11].

Цель работы – оценка кофейной шелухи в качестве 
субстрата для культивирования ксилотрофных базидио-
мицетов (Fomitopsis pinicola и Rhodofomes roseus): источ-
ников получения ферментов.

Материалы и методы
Для утилизации КШ проводили глубинное и твердо-

фазное культивирование ксилотрофных базидиомицетов. 
В работе использовали два вида: Fomitopsis pinicola (Sw.) 
P. Karst 1881 и Rhodofomes roseus (Alb. & Schwein.) Kotl. & 
Pouzar 1990. Образцы ксилотрофных базидиомицетов были 
отобраны в окрестностях г. Сыктывкара. Таксономия и но-
менклатура таксонов грибов приведена в соответствии с 
рекомендациями ресурса Index Fungorum (2008 – 2024). В 
качестве субстрата использовали КШ, образующуюся по-
сле обжарки кофейных зерен. В дополнении к КШ в состав 
среды входили следующие компоненты: источники азота 
((NH4)2SO4 и мочевина) и фосфора (KH2PO4), а так же микро-
элементы (MgSO4 × 7 Н2О, ZnSO4 ×7 Н2О, MnSO4 ×7 Н2О, СаCl2), 
необходимые для роста и синтеза ферментов.

Для расчета радиальной скорости роста и ростового 
коэффициента проводили твердофазное культивирование 
в чашках Петри в течение 12 суток. Радиальную скорость 
роста рассчитывали по следующей формуле: 

где VR – средняя скорость радиального роста мм/сут; 
R1 – радиус колонии в конце роста, мм; R0 – радиус колонии 
в начале фазы линейного роста, мм; t1 − t0 – продолжитель-
ность линейной фазы роста, сутки.

Для расчета ростового коэффициента (РК) в ходе 
культивирования определяли высоту, плотность и диаметр 
колонии. Плотность колонии отмечали по трехбалльной 
системе: 1 – редкая; 2 – средняя; 3 – плотная. РК рассчиты-
вали по формуле [12].

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

Глубинное культивирование проводили в орбитальном 
шейкере-инкубаторе Biosan ЕС-20/60 при температуре 26 
°С и 150 об./мин в течение 16 суток. Периодически прово-
дили отбор культуральной жидкости для определения ак-
тивности целлюлолитических и гемицеллюлолитических 
ферментов (эндо-, экзоглюканаза, целлолбиаза, ксилана-
за, β-глюканаза) по стандартным методикам, описанным 
Полыгалиной с соавторами [13].

Для проверки нормальности распределения выборок 
использовали W-критерий Шапиро-Уилка. Достоверность 
различий определяли, используя U-критерий Манна-Уит-
ни. Уровень значимости α = 0.05. Статистическую обработ-
ку полученных данных проводили с помощью пакета про-
грамм STATISTICA 10.0 (StatSoft Inc., OK, USA).

Результаты и их обсуждение
Объем отхода производства ООО «Кофе Плюс» (г. Сык-

тывкар, Республика Коми) – кофейной шелухи – составляет 
от 800 до 1200 кг в месяц. По своему составу КШ относиться 
в большей степени к лигноуглеводному материалу, доми-
нирующим структурным компонентом в котором является 
целлюлоза, массовая доля – 23,2 %. Массовая доля водо-
растворимых пектиновых полисахаридов – 9,8 %, щелоче-
растворимых гемицеллюлоз – 14,8 %. Пентозаны (ксиланы 
и арабинаны), относятся к гемицеллюлозам, их массовая 
доля в КШ составляет 10 %. Вторым основным компонентом 
КШ является полимер ароматической природы – лигнин с 
массовой долей 22,6 %. КШ содержит значительное коли-
чество (15,1 мас. %) белков. Количество низкомолекулярных 
веществ, экстрагируемых органическими растворителями, 
в частности этилацетатом, составляет 7,7 мас. %, а мине-
ральных веществ – 6,9 %.

КШ имеет высокое содержание углерода (38,1 %), кис-
лорода (45,4 %), водорода (6,1 %) и относительно низкое 
содержание азота (2,06 %), серы (0,24 %) и хлора (0,042 
%), что является типичной характеристикой биомассы [14]. 
Такой состав объясняется превалирующим содержанием 
лигноуглеводного комплекса и белков в КШ.

Установлено, что в КШ, содержится большое количе-
ство макроэлементов, из них преобладают Ca (49 %), K 
(28 %), Mg (10 %), S (~5 %), Na (4 %), P менее 1%. В составе 
микроэлементов КШ обнаружены: Fe (150 мг/кг), Al (69 мг/
кг), Mn (57 мг/кг), Ba (51 мг/кг), Sr (48 мг/кг), Cu (38 мг/кг), 
Zn (9 мг/кг). Остальные микроэлементы присутствовали в 
следовых количествах.

Таким образом, состав КШ, представленный полимер-
ной (целлюлоза, гемицеллюлоза, лигнин), низкомолеку-
лярной (экстрактивные вещества) и минеральной частями, 
делает ее наиболее выгодной для использования в каче-
стве субстрата, входящего в питательную среду при куль-
тивировании базидиомицетов.

Исследование ферментативной активности базидио-
мицетов при твердофазном культивировании не целесоо-
бразно, поскольку отмечали низкую радиальную скорость 
роста. Штамм F. pinicola формировал очень плотный воз-
душный мицелий, но медленно колонизировал субстрат 
(рис. 1 А). Штамм R. roseus более активно колонизировал 
субстрат, но не создавал воздушного мицелия (рис.1 Б) 
(табл. 1). 

При глубинном культивировании отмечали активное 
разрушение субстрата грибами. Крупные в начале культи-
вирования частицы КШ уже к шестым (R. roseus) и восьмым 
(F. pinicola) суткам почти полностью разрушались (рис. 2).

В ходе определения ферментативной активности при 
культивировании на КШ у F. pinicola отмечали высокую цел-
лобиазную активность (1800 ед/г) на восьмые сутки куль-
тивирования, а так же постепенно возрастающую β-глюка-
назную активность к 16 суткам (1170 ед/г), что согласуется с 
данными Paramjeet et al. [15]. При этом эндо- и экзоглюка-
назная активности находились на низком уровне, достигая 
максимума примерно к восьмым суткам (табл. 2). 
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Рисунок 1. Твердофазная ферментация F. pinicola (А) и R. roseus (Б) на 10 сутки.
А Б

отходах) выявили более высокую эндо-
глюканазную активность – 1800 ед/г на 
восьмые сутки. Однако, используя КШ в ка-
честве субстрата, общая ферментативная 
активность культивируемых грибов выше 
за меньший период времени. 

Выводы
Выявлено, что активное потребление 

штаммами F. pinicola и R. roseus субстра-
та – кофейной шелухи приводит к нако-
плению ферментов: штаммом Fomitopsis 
pinicola – целлобиазной и β-глюканазной 
активности, штаммом R. roseus – ксила-

назной активности. Таким образом, кофейная шелуха ре-
комендуется в качестве перспективного субстрата для 
культивирования ксилотрофных базидиомицетов с целью 
получения ферментных препаратов.

Таблица 2
Ферментативная активность штамма F. pinicola, культивированного на кофейной шелухе

Table 2

Ферментативная актив-
ность, ед/г

Время культивирования, сутки
2 4 6 8 12 16

Эндоглюканазная 218±4,8a 346±6,4b 425±7,3c 570±8,9d 210±1,4a 208±2,2a

Экзоглюканазная 180±2,5a 203±1,6b 120±1,6c 186±2,7a 139±2,4d 131±3,2e

Целлобиазная 821±33a 1124±17b 1235±24c 1841±38d 1443±14e 1109±43b

Ксиланазная 177±7,2a 191±3,7b 227±6,3c 304±22,7d 578±6,3e 665±22f

β - глюканазная 225±25a 355±8b 650±29c 952±41d 1029±34d 1176±39e

А

Б

Рисунок 2. Глубинная ферментация F. pinicola (А) и R. roseus (Б) на 2 и 8 
сутки культивирования.

Таблица 1
Ростовые характеристики штаммов, культивированных на 

кофейной шелухе
Table 1

Штаммы /Strains
Радиальная 

скорость роста, 
мм/сут

Ростовой 
коэффициент

Время роста, 
сут. 

Fomitopsis pinicola 2,7±0,41 6,6 12
Rhodofomes roseus 4,4±0,3 8,5 12

При культивировании на КШ R. roseus, отмечены высо-
кие целлобиазная и β-глюканазная активности (1660 ед/г 
и 1430 ед/г) и низкие эндо- и экзоглюканазные активности. 
При этом у R. roseus наблюдали очень высокую ксиланаз-
ную активность (более 5000 ед/г) на шестые сутки культи-
вирования (табл. 3). Ксиланазы находят свое применение 
в различных отраслях промышленности. К ним относятся 
текстильная и бумажная промышленность, производство 
напитков, хлебопекарная промышленность, фармацевти-
ческая промышленность, производство биотоплива [16].

Анализируя полученные данные, можно отметить, что, 
при культивировании на КШ оба штамма активно прояв-
ляли целлобиазную, ксиланазную и β-глюканазную актив-
ности. Активность эндо- и экзоглюканазы может быть низ-
кой из-за легкодоступности целлюлозы и гемицеллюлозы, 
входящих в состав КШ для этих ферментов. Активность 
данных ферментов направлена на деполимеризацию цел-
люлозы и увеличение её доступности для целлобиазы, 
однако возможно, что в ходе обжарки зерён происходит 
повреждение длинных цепей целлюлозы. Проводимые ра-
нее эксперименты по культивированию данных штаммов 
грибов на трудноразлагаемом субстрате (кородревесных 
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Аннотация
Исследована возможность устойчивого производства био-
массы консорциума микроводорослей (Vischeria magna, 
Coelastrum proboscideum) с высоким содержанием ами-
нокислот на сточной воде лесопромышленного комплекса 
ОАО «Сыктывкарский ЛПК» с одновременной очисткой 
сточной воды от основных загрязняющих веществ. Вне-
сение консорциума микроводорослей приводит к сниже-
нию содержания кадмия, бария, алюминия, аммонийного и 
нитритного азота по сравнению с контрольным вариантом. 
Концентрация накопленных микроводорослями аминокис-
лот в стерильной сточной воде составила 84,98 %, в несте-
рильной – 46,39 %.

Abstract
The potential for the sustainable production of amino ac-
id-rich microalgal consortium biomass (Vischeria magna, 
Coelastrum proboscideum) from wastewater generated by 
the timber industry complex, with the simultaneous purifi-
cation of the wastewater from the main pollutants, has been 
investigated. The inoculation of the microalgae consortium 
resulted in a reduction in the concentration of cadmium, 
barium, aluminium, ammonium and nitrite nitrogen in com-
parison to the control treatment. The accumulation of ami-
no acids by microalgae in sterile wastewater was found to 
be 84.98%, while in non-sterile wastewater, this value was 
46.39%.

Keywords: 
amino acids, microalgae, sterile and non-sterile wastewater, 
cultivation.

Ключевые слова:
аминокислоты, микроводоросли, стерильная и нестериль-
ная сточная вода, культивирование.
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Введение
В настоящее время применение микроводорослей в 

различных отраслях биотехнологии и отраслях промыш-
ленности становится наиболее перспективным в связи с 
их интенсивным ростом и рентабельностью культивирова-
ния некоторых штаммов. Например, Tetradesmus obliquus, 
Chlorella vulgaris, Dictyococcus varians и Pseudococcomyxa 
simplex используются для решения задач во многих от-
раслях промышленности: энергетика (производство био-
дизеля), сельское хозяйство, фармацевтика, производство 
пищевых продуктов и др. [1–3]. В экологической биотехно-
логии чаще всего культуры микроводорослей применяют 
для очистки сточных вод [4, 5] или в составе консорциума 
для рекультивации нефтезагрязненной почвы [6].

Сточная вода, как и природная, является нестабиль-
ной и сложной системой, в составе которой содержатся 
минеральные и органические вещества, биогенные эле-
менты, различные газы [7]. Концентрация перечисленных 
веществ в некоторых случаях превышает предельно допу-
стимые концентрации (ПДК) в естественных условиях [8]. 
Сточные воды лесопромышленного предприятия цеха био-
логической очистки сточных вод (ЦБОСВ) ОАО «Сыктыв-
карский ЛПК», включающие как стоки промышленные, так 

и коммунально-бытовые (промышленные стоки - 210 тыс. 
м3/сут, коммунально-бытовые СВ - 81 тыс. м3/сут) весьма 
неоднородны по химическому составу и разнообразны по 
времени [9]. Сброс недостаточно очищенной сточной воды 
приводит к загрязнению водных ресурсов и к угнетению 
экосистемы водоема.

Доочистка сточных вод с применением микроводоро-
слей снижает содержание поллютантов в сбрасываемой 
воде в открытые гидрологические системы [10]. Кроме того, 
при очистке сточной воды от загрязнителей происходит 
стремительный рост биомассы микроводорослей с обра-
зованием ценных вторичных метаболитов — аминокислот.  
Свободные аминокислоты участвуют в постройке молекул 
белка, в синтезе метаболитов, осуществляют транспорт 
азота и его ассимиляцию, выполняют антиоксидантную 
функцию, снижают токсичность ионов тяжелых металлов 
на организмы [11].

Культивирование МВ на сточной воде лесопромыш-
ленного комплекса могло бы быть решением многих задач: 
доочистка сточной воды от основных загрязнителей, нако-
пление биомассы МВ с образованием аминокислот для ис-
пользования в различных отраслях промышленности [12].
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Целью работы было исследование возможности по-
лучения на сточной воде лесопромышленного комплекса 
ОАО «Сыктывкарский ЛПК» биомассы микроводорослей 
с высоким содержанием аминокислот с одновременной 
очисткой сточной воды от основных загрязняющих ве-
ществ. 

Материалы и методы
Для проведения исследования по одновременной 

очистке сточной воды и накоплению аминокислот микро-
водорослями были подобраны следующие штаммы:

– Vischeria magna (J.B.Petersen) Kryvenda, Rybalka, 
Wolf & Friedl - водоросль из отдела Ohrophyta (Eustigmatos 
magnus (J.B.Petersen) D.J.Hibberd (SYKOA E-001-09)). Клет-
ки одиночные, коккоидные от 14 до 34 мкм в диаметре. Вид 
встречается в водной и почвенной средах [13]. Водоросль 
легко культивируется, толерантна к воздействию тяжелых 
металлов и устойчива к высоким температурам. Верхний 
предел устойчивости этой водоросли зафиксирован при 
температуре воды около 66 оC [14].

– Coelastrum proboscideum Bohlin – зеленая микрово-
доросль из отдела Chlorophyta (IPPAS С-2055). Образует 
ценобии из 4-64 клеток, но встречаются одно- и двукле-
точные формы. Клетки от 5 до 30 мкм в диаметре [15]. Вид 
широко распространен в пресных водоемах с различным 
уровнем загрязнения поллютантами [16]. 

Характеристика сточной воды (СВ) приведена в табл. 2. 
Накопление маточных культур МВ (V. magna, C. 

proboscideum) проводили в 250 см3 колбах на питательной 
среде Тамия в течение 14 суток, раздельно. Далее культу-
ры объединяли. Титр клеток консорциума составлял 4,5×108 
кл/см3. 

Для эксперимента в емкости на 3 дм3 помещали сточ-
ную воду (по схеме: стерильную (ССВ) и нестерильную 
(НСВ) по 1,5 дм3 и инокулировали консорциумом МВ в ко-
личестве 1 % от общего объема. Стерильную воду полу-
чали путем автоклавирования в стерилизаторе паровом 
Tuttnauer 2540 ML. Режим – освещение фитолампой OSRAM 
L 18W/77 Fluora, световой поток 550 lumen, аэрация ком-
прессором Tetratec APS 400, температура – комнатная (22–
23 °С). Контролем служила сточная вода (СВ), отобранная 
из вторичных отстойников без внесения инокулята (табл. 
1). Продолжительность эксперимента 24 часа. Эксперимент 
проводили в 3-х повторностях.

Химический анализ образцов проводили: рН – потен-
циометрическим методом [17]; содержание аммиака, ам-
моний-иона – фотометрическим методом [18], массовую 
концентрацию элементов – атомно-эмиссионной спектро-
метрии с индуктивно-связанной плазмой [19], содержание 
аминокислот – методом жидкостной хроматографии на ио-
нообменных смолах [20].

 Результаты и их обсуждение
В системе ЦБОСВ ОАО «Сыктывкарский ЛПК» на по-

следней стадии очистки (вторичных отстойниках) в ка-
честве доочистки можно использовать микроводоросли. 

Таблица 1
Схема эксперимента

Table 1

Обозначение пробы Наименование

СВ Контроль

НСВ+МВ Нестерильная сточная вода с отстойников + 
консорциум МВ

ССВ+МВ Стерильная сточная вода с отстойников + кон-
сорциум МВ

Таблица 2
Количественное содержание элементов в сточной воде  

в процессе эксперимента 
Table 2

Показатели СВ НСВ + МВ ССВ + МВ
pH 8,77±0,2 8,96±0,2 8,78±0,2

Концентрация, мг/дм3
NH4+ 1,8±0,4 0,62±0,25 0,49±0,4
NO2– 0,044±0,01 0,015±0,006 0,014±0,006

Концентрация, мкг/дм3
Cd 0,70±0,25 0,51±0,18 0,35±0,12
Ba 105±21 24±6 30±8
Al 165±40 23±7 22±7

Примечание. ±Δ – границы интервала абсолютной погрешности при Р = 
0,95

Однако, состав воды вторичных отстойников предпола-
гает наличие и сторонних микроорганизмов, которые мо-
гут либо негативно сказаться на процессе очистки, либо, 
напротив, в синергетических отношениях с микроводо-
рослями образовывать ассоциации и повышать эффек-
тивность доочистки. Для модельного эксперимента был 
выбран ранее исследованный консорциум МВ (V. magna, C. 
proboscideum) [21], инокулированный в стерильную и не-
стерильную сточную воду (табл. 2).

Введение в стерильную и нестерильную сточную воду 
консорциума микроводорослей приводило к снижению 
содержания кадмия, бария, алюминия, аммонийного и ни-
тритного азота по сравнению с контрольным вариантом 
(табл. 2). 

Азот является важнейшим и лимитирующим элементом 
в питании фотосинтезирующих микроорганизмов для бы-
строго роста и накопления первичных и вторичных метабо-
литов. По распространенности в клетках микроводорослей 
азот занимает второе место после углерода, так как входит 
в состав большого количества внутриклеточных компарт-
ментов и соединений – пептидов, белков, аминокислот, 
ферментов [22, 23].  Одним из источников азота в сточных 
водах и в естественных гидросистемах являются аммоний. 
По данным литературы [24], аммоний считается предпоч-
тительнее при культивировании микроводорослей, так 
как отсутствует необходимость в окислительно-восста-
новительной реакции. Аммоний в большинстве случаев 
поступает в природные и искусственные гидросистемы с 
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хозяйственно-бытовыми стоками, отходами производства 
животноводческих комплексов, сельскохозяйственных 
предприятий. Эффективность потребления консорциумом 
МВ в НСВ и ССВ аммоний-ионов составила 65,5 % и 72,8 %, 
соответственно и нитрит-ионов – 65,9 и 68 % соответствен-
но (табл. 2). В конце эксперимента содержание NO2

– в НСВ 
и ССВ было ниже уровня ПДК, содержание NH4

+ в ССВ не 
превышало ПДК.

Биосорбция клетками микроводорослей ионов тяже-
лых металлов происходит в два этапа – адсорбция ионов 
на поверхности клеток микроводорослей с последующим 
проникновением и накоплением ионов тяжелых металлов 
в цитоплазме клетки. Накопление ионов металлов в клет-
ках живых организмов является необходимым, вследствие 
метаболических реакций, роста и развития культуры кле-
ток [25]. В СВ содержание алюминия превышало ПДК. Ак-
кумуляция ионов Al консорциумом МВ приводила к сниже-
нию его содержания до уровня ПДК (табл. 2).

Микроводоросли синтезируют незаменимые и замени-
мые аминокислоты [26], которые могут быть использованы 
не только в качестве пролонгированного удобрения, но и 
очищены и переработаны для питания животных [27]. В та-
блице 3 приведен сравнительный анализ аминокислотного 
состава микроводорослей, консорциумов МВ, культивиро-
ванных на сточной воде ЦБОСВ ОАО «Сыктывкарский ЛПК» 
и на сточной воде производства свиного мяса в Бразилии 
[28].  Во всех вариантах было идентифицировано восем-
надцать аминокислот, из которых 11 являются незамени-

мыми. В составе белка биомассы преобладали глутами-
новая, аланиновая и лейциновая кислоты, ответственные 
за метаболизм азотсодержащих биохимических веществ. 
Состав аминокислот меняется не только в зависимости от 
штамма МВ [29], но и от типа сточной воды. 

Michelon и др. [28] показали, что концентрации амино-
кислот, обнаруженных в биомассе Spirulina maxima, были 
сравнительно выше, чем в Phormidium sp.  и в консорциуме 
(Chlorella sp.  и Scenedesmus sp.) при культивировании в 
одних и тех же разбавленных сточных водах свиноводче-
ского комплекса (табл. 3). 

Накопление аминокислот в биомассе консорциума МВ 
происходило при культивировании на ССВ и НСВ, при этом 
на стерильной воде содержание аминокислот было больше 
в 1,8 раза (табл. 3). Так как культивированные на богатых 
питательными веществами сточных водах МВ улавлива-
ют их избыток, биомассу можно использовать в качестве 
биоудобрений пролонгированного действия, из которых 
элементы питания поступают в почву в соответствии со 
скоростью усвоения их растениями на протяжении все-
го периода вегетации.  В этом контексте микроводоросли 
представляют собой платформу для потенциальной раз-
работки продуктов для улучшения  качества  почвы, про-
изводства и защиты сельскохозяйственных культур, таких 
как биоудобрения, органические удобрения, биостимуля-
торы, средства биоконтроля и кондиционеры почвы [30]. 
Так, серосодержащие аминокислоты, метионин и цистеин, 
являются важными компонентами растворимых в почве 

органических S и N [31, 32]. В работе 
Rosa la et al. [33] сообщается о влиянии 
аминокислот метионина и аргинина на 
повышенную активность азотфикси-
рующих и фосформинерализующих 
бактерий в ризосфере Lechuguilla. 
Высокое накопление аргинина было 
отмечено в биомассе консорциума МВ 
на ССВ (табл. 3). Концентрация метио-
нина была нулевой в ССВ+МВ и низкой 
в НСВ+МВ.

Стандартный белковый рацион, 
используемый в свиноводстве, тре-
бует добавления незаменимых ами-
нокислот, таких как лизин, треонин, 
метионин и триптофан [34], в птице-
водстве – глицин, треонин, пролин, 
а также играют физиологическую и 
регулирующую роль, помимо синтеза 
белка, в росте цыплят и яйценоскости 
играют заменимые кислоты – глюта-
мин [35, 36].  Дефицит аминокислот 
может ухудшить рост животных, им-
мунитет, повышать восприимчивость к 
инфекционным заболеваниям, а также 
способствовать возникновению дру-
гих проблем с пищеварением и репро-
дукцией [37]. Концентрация перечис-
ленных аминокислот, обнаруженных 
в биомассе микроводорослей, культи-

Таблица 3
Содержание аминокислот в биомассе МВ, культивированных на сточных водах, % 

Table 3

Аминокисло-
ты, % Данные исследования Сточная вода производства свиного мяса 

в Бразилии [23]
Контроль ССВ+МВ НСВ+МВ Chlorella sp. и 

Scenedesmus sp.
Spirulina 
maxima

Phormidium 
sp.

Незаменимые аминокислоты
Валин 0,9 5,5 0,49 1,4 4,1 2,1

Изолейцин 0,0 4,4 0,37 0,8 3,3 2,3
Треонин 0,2 1,2 0,11 1,1 4,0 2,6
Метионин 0,1 0,0 0,01 0,5 0,53 0,6
Лейцин 0,5 10,7 0,8 2,0 6,7 4,1
Фенилаланин 0,0 4,4 4,3 1,2 3,4 2,2
Лизин 0,7 7,9 6,0 1,2 4,1 1,8
Пролин 0,6 10,4 5,1 1,3 3,9 1,1
Гистидин 0,0 1,4 1,2 0,2 2,3 0,85
Аргинин 0,0 6,3 4,3 1,1 5,5 2,8
Триптофан - - - - 0,3 -

Заменимые аминокислоты
Аспарагин 0,5 9,0 6,7 2,4 7,3 4,7
Серин 0,2 2,1 1,5 1,0 3,9 2,1
Глутамин 0,5 1,28 0,92 3,6 12,3 5,01
Глицин 0,5 7,6 5,4 1,4 4,05 4,4
Аланин 0,2 10,4 6,9 2,3 5,9 3,8
Цистеин 0,0 1,2 1,5 0,3 - -
Тирозин 0,0 1,2 0,8 0,7 3,2 2,6
Сумма 4,4 84,98 46,39 22,5 74,78 43,06
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вированных как на СВ лесопромышленного предприятия, 
так и СВ свиноводческого комплекса в пределах 0,1–12,3 
% (табл. 3), превышает минимальные требования к содер-
жанию аминокислот. Таким образом, МВ, полученные при 
фикоремедиации сточных вод, могут быть переработаны в 
качестве источника биоудобрений и пищевых добавок для 
животных (экономика замкнутого цикла).

Заключение
Технология получения аминокислот из водорослей, ра-

нее использованных для очистки богатых питательными 
веществами сточных вод, позволит одновременно полу-
чить доступ к получению вторичного сырья для крупно-
масштабного производства биодобавок на основе микро-
водорослей, применяемых в агропромышленном секторе, и 
уменьшить воздействие промышленных стоков на окружа-
ющую среду.

Установлено, что сточная вода вторичных отстойников 
ЦБОСВ лесопромышленного предприятия ОАО «Сыктыв-
карский ЛПК» может быть использована как питательная 
среда для культивирования микроводорослей с целью по-
лучения биомассы с высоким содержанием аминокислот. 
Внесение в сточную воду микроводорослей приводит к 
снижению основных загрязняющих веществ, содержание 
которых не превышает ПДК.
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Эколого-физиологические 
исследования фотосинтеза 
и сопряженных процессов 
в лишайниках (обзор)1
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Аннотация
Лишайники – древнейшие симбиотические организмы. Их 
талломы представляют собой структуру, созданную мико-
бионтом для популяции клеток фотобионта, присутствие 
которой превращает грибной гетеротрофный организм 
в автотрофную ассоциацию. В статье обобщены резуль-
таты эколого-физиологических исследований лишайни-
ков таежной зоны европейского северо-востока России. 
Представлены и проанализированы данные о фотосинте-
тической активности, влиянии факторов внешней среды 
на поглощение СО2 и реакциях, направленных на тонкую 
настройку функциональной структуры и метаболизма 
лишайников к условиям обитания. Продемонстрирована 
значимость типа фотобионта для функционирования всей 
ассоциации. Показано, что цианобионтные лишайники 
отличались более высоким содержанием азота и интен-
сивным метаболизмом по сравнению с хлоролишайника-
ми. У большинства исследованных видов лишайников со-
держание хлорофилла а варьировало в пределах 0.4-0.8 
мг/г сухой массы таллома, концентрация каротиноидов 
была в 2.5-3 раза меньше. Максимум нетто-поглощения 
СО2 наблюдался при температуре 15-20оС и относитель-
ном содержании воды в талломах около 60%. Насыщение 
фотосинтеза светом отмечали при плотности потока ФАР 
в 4-5 раз меньше полной солнечной. Выявлены эффекты 
воздействия на талломы УФ-радиации и загрязнения сре-
ды бокситовой пылью. Намечены перспективные направ-
ления дальнейших исследований лихенобиоты.

Abstract
Lichens are the oldest symbiotic organisms. Their thallus 
represents a structure created by a mycobiont for a popula-
tion of photobiont cells, the presence of which transforms a 
fungal heterotrophic organism into an autotrophic associa-
tion. The review article summarizes the results of ecological 
and physiological studies of lichens in the taiga zone on the 
European North-East of Russia. Data on the photosynthetic 
activity and the effects of environmental factors on the thal-
lus photosynthesis, and reactions aimed at fine-tuning the 
functional structure and metabolism of lichens to habitat 
conditions are presented and analyzed. The importance of 
the photobiont type for the functioning of the entire lichen 
association is demonstrated. It was found that cyanobiont li-
chens were characterized by a higher nitrogen content and 
intensive metabolism compared with chlorobiont ones. In 
most of the studied lichen species, the content of chlorophyll 
a varied within 0.4-0.8 mg/g of the dry mass of thallus, and 
the concentration of carotenoids was 2.5-3 times less. The 
maximum net uptake of CO2 in lichens was observed at a 
temperature of 15-20°C and a relative water content of about 
60%. The saturation of photosynthesis with light was noted 
at a photosynthetic photon flux density 4-5 times less than 
the total solar one. The effects of exposure to UV radiation 
and environmental pollution with bauxite dust on thalli have 
been revealed. Promising directions for further research are 
outlined.

Keywords: 
lichens, biology, physiology, photosynthesis, taiga zone, Eu-
ropean Northeast

Ключевые слова:
лишайники, биология, физиология, фотосинтез, таежная 
зона, европейский северо-восток России
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Введение
Лишайники – древнейшие организмы, они известны с 

докембрийских времен. Более 200 млн. лет назад талломы 
лишайников уже представляли собой высокоразвитые ли-

стоватые и кустистые формы [1]. Известный русский бота-
ник, один из основоположников отечественной физиоло-
гии растений А.С. Фаминцын видел в лишайниках пример 
происхождения более сложной растительной формы через 
соединение и взаимодействие более простых [2]. Он фак-

1 По материалам пленарного доклада на Международной конференции 
«Лишайники: от молекул до экосистем» (Сыктывкар, 1-5 июля, 2024).
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тически положил начало физиологическим исследовани-
ям этих уникальных фототрофных организмов и получил 
ценный материал для понимания их биологии. 

Согласно современным представлениям, лишайники – 
устойчивый симбиоз генетически обособленных организ-
мов. Их талломы представляют собой структуру, создан-
ную микобионтом для популяции клеток фотобионта. 
Присутствие фотобионта превращает грибной гетеротро-
фный организм в автотрофную ассоциацию. Наиболее 
распространёнными группами лишайниковых фотобионтов 
являются зеленые водоросли и цианопрокариоты, способ-
ные к осуществлению оксигенного фотосинтеза [3]. 

Зеленые водоросли поставляют клеткам микобионта 
сахароспирты, тогда как цианобактерии – глюкозу и про-
дукты биологической азотфиксации [4, 5]. Благодаря это-
му талломы цианолишайников содержат больше азота по 
сравнению с талломами хлоролишайников. По нашим дан-
ным [6] концентрация азота в сухой массе талломов циано-
лищайников составляла в среднем 3.5%, тогда как у хлоро-
лишайников была в 4 раза меньше. У лишайников с обоими 
типами фотобионта, зеленые водоросли, как правило, осу-
ществляют фотосинтез, а цианобактерии – азотфиксацию. 
Содержание азота в лишайниках с зеленой водорослью 
и цианопрокариотами составляет в среднем около 2.3%. 
Так, например, у трехкомпонентного лишайника Lobaria 
pulmonaria на долю сахароспиртов приходилось 75% пула 
сахаров, а содержание азота было немногим выше 2% су-
хой массы таллома [7]. Лишайники с высоким содержанием 
азота характеризовались повышенным накоплением бел-
ковых и свободных аминокислот [8], что коррелировало с 
их более высокой метаболической активностью и способ-
ностью к быстрому росту. Микобионт может регулировать 
численность популяции клеток фотобионта, стимулировать 
синтез и выделение продуктов ассимиляции. Однако меха-
низмы такой регуляции доподлинно неизвестны. По неко-
торым оценкам, микобионт получает 40-50% всего ассими-
лированного клетками фотобионта углерода, значительная 
часть которого используется грибным компонентом для 
дыхания и синтеза лишайниковых веществ. Лишайнико-
вые вещества концентрируются на поверхности гиф мико-
бионта и могут составлять от 1 до 5% сухой массы таллома 
[9].

Фотосинтетический аппарат (ФСА) зеленых водорослей 
практически идентичен таковому высших растений [10]. 
Процесс фотосинтеза протекает с участием трех основных 
компонентов: светособирающей антенны (ССК), фотохими-
ческих реакционных центров (РЦ) и электрон-транспорт-
ной цепи (ЭТЦ). Фотосинтетическими пигментами водорос-
ли являются хлорофиллы а (Хл а) и b (Хл b). Практически 
весь Хл b находится в наружных антеннах фотосистемы 
II, тогда как большая часть Хл а принадлежит РЦ. У циа-
нобактерий функцию Хл b в антенных структурах (фико-
билисомах) выполняют билиновые пигменты, имеющие в 
отличие от циклической структуры Хл незамкнутую цепь 
тетропироллов. Каротиноиды присутствуют у всех фото-
синтезирующих организмов.

Диапазон концентраций Хл а в талломах исследован-
ных нами двух десятков видов лишайников находился в 

пределах от 0.16 мг/г до 1.3 мг/г сухой массы [11]. Виды с 
низким и высоким содержанием хлорофилла были обнару-
жены как среди хлоро-, так и среди цианолишайников. У 
большинства лишайников количество Хл а составляло 0.4-
0.8 мг/г при медианном значении около 0.60 мг/г. Концен-
трация каротиноидов была в 2.5-3 раза меньше, чем зеле-
ных пигментов. При этом талломы с высоким содержанием 
хлорофиллов накапливали больше каротиноидов. Между 
накоплением зеленых и желтых пигментов существует 
прямая связь (r = 0.96). Так как подавляющая часть (85-
90%) биомассы талломов представлена гетеротрофными 
клетками микобионта, то по содержанию фотосинтетиче-
ских пигментов лишайники сильно уступают листьям выс-
ших растений. Например, у лишайника L. pulmonaria четко 
очерченный альгальный слой составлял ~17% (46±6 мкм) 
толщины таллома, клетки зеленой водоросли имели в диа-
метре 4.5±0.7 мкм [7].  

Лишайники принято относить к фототрофным организ-
мам со сравнительно низкой фотосинтетической активно-
стью. У гидратированных и адаптированных в оптималь-
ных условиях исследованных нами видов лишайников 
скорость видимого поглощения СО2  (Фн) варьировала в 
широких пределах, от 0.5 до 5 мг/г сухой массы ч. При этом 
лишайники с высоким содержанием азота характеризова-
лись более интенсивным фотосинтезом. 

Анализ с использованием метода главных компонент 
показал, что функциональные параметры исследованных 
нами 16 видов лишайников группируются относительно 
двух компонент, которые суммарно описывают 76% их из-
менчивости (рис. 1). Результаты анализа свидетельствуют 
о тесной взаимосвязи между интенсивностью нетто-фото-
синтеза), содержанием азота и типом фотобионта (главная 
компонента 1). Взаимосвязь между содержанием зеленых 
и желтых пигментов определялась принадлежностью ли-
шайников к экологической группе по типу субстрата (глав-

Рисунок 1. Анализ функциональных параметров 16 видов лишайников с 
использованием метода главных компонент. Обозначения: Pn – нетто-по-
глощение СО2, N – азот, Chl – хлорофилл, Car – каротиноиды, ЖФ – жиз-
ненная форма, ЭГ – экологическая группа; РС1 – главная компонента 1(●), 
РС2 – главная компонента 2 (●).
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ная компонента 2). Кластерный анализ функциональных 
параметров (переменных), вносящих основной вклад в 
главные компоненты разделил изученные виды на две 
группы (рис.2). В первую группу вошли все цианобионтные 
виды (1), а вторая группа разделилась еще на два кла-
стера: хлоролишайники (2) и лишайники с двумя типами 
фотобионтов (3). Эти результаты свидетельствуют об опре-
деляющей значимости типа фотобионта для функциони-
рования всей лишайниковой ассоциации.

Лишайники являются пойкилогидрическими организ-
мами и устойчивы к действию неблагоприятных факторов 
[12, 13]. Они доминируют в крайних местообитаниях (Аркти-
ка, Антарктида, пустыни, высокогорья), но наиболее бла-
гоприятными для обитания лишайников являются леса, о 
чем свидетельствует высокое биологическое разнообра-
зие лихенобиоты в бореальной зоне [14]. 

Результаты наших исследований зависимости нет-
то-поглощения СО2 от температуры, освещенности и со-
держания воды в талломах согласуются с отмеченными 
ранее другими авторами фактами повышения метаболиче-
ской активности и роста бореальных видов лишайников в 
весенний и осенний периоды с умеренно теплой и влажной 
погодой. Летом при высокой температуре и низкой влажно-
сти среды, талломы быстро теряют влагу и в дневные часы 
у них часто наблюдается выделение СО2, что обусловлено 
преобладанием дыхания микобионта над ассимиляцион-
ной активностью клеток фотобионта. Максимальные вели-
чины нетто-поглощения СО2 были зарегистрированы нами 
при температуре талломов 15-20оС, относительном содер-
жании в них воды около 60% и плотности потока ФАР почти 
на порядок ниже полной солнечной [15, 16].

Прямой солнечный свет с высокой долей УФ-излуче-
ния, особенно в сочетании с повышенной температурой, 
неблагоприятен для жизнедеятельности лишайников. Для 
защиты от избыточной радиации лишайники используют 
целый ряд механизмов, включая синтез защитных пигмен-
тов [17‑19]. Нами проведено сравнительное изучение  влия-
ния УФ-B облучения на про-/антиоксидантный метаболизм 
трехкомпонентного лишайника Peltigera aphthosa и циано-
лишайника P. rufescens [20]. P. rufescens – полизональный 
вид с более широким географическим распространением, 
чем P. aphthosa, являющаяся циркумполярным видом. 
Талломы P. rufescens были отобраны на лугу, где они под-
вергались действию высокой инсоляции и температуры. В 
природных местообитаниях талломы P. rufescens получа-
ли на порядок более высокие дозы УФ-радиации, чем P. 
aphthosa, обитающая в затененных и влажных участках 
леса. Ежедневное в течение 10 дней облучение лишай-
ников биологически эффективной дозой УФ-B радиации 
(14 кДж) приводило к накоплению в талломах продуктов 
перекисного окисления липидов, что является одним из 
показателей нарушения про-/антиоксидантного баланса 
клеток и развития окислительного стресса. Следует отме-
тить, что по сравнению с P. aphthosa талломы P. rufescens 
изначально отличались более высоким содержанием про-
дуктов липопероксидации и накапливали гораздо мень-
шее их количество с увеличением суммарной дозы УФ-B 
радиации. Это свидетельствует о более высокой способ-
ности P. rufescens поддерживать окислительно-восстано-
вительный баланс, что, вероятно, обусловлено адаптацией 
к более жестким свето-температурным условиям обитания. 
Облучение P. rufescens вызывало дозозависимое усиление 
активности супероксиддисмутазы (СОД), фермента ката-
лизирующего реакцию дисмутации агрессивного суперок-
сидного анион-радикала до молекулярного кислорода и 
стабильного пероксида водорода. Талломы P. aphthosa в 
контроле и опыте проявляли низкую активность СОД.

У обоих видов лишайников отмечали дозозависимое 
увеличение активности и повышение доли дыхания по 
энергетически малоэффективному альтернативному пути 
(АП). Цитохромное дыхание, функционирование которого 
сопряжено с образованием энергии, снижалось. При этом 
эффект УФ-B на дыхание был более выражен у P. aphthosa, 
в талломах которой под влиянием облучения интенсивно 
накапливались продукты перекисного окисления липидов 
и не происходило усиления активности СОД. На возможное 
участие АП дыхания в адаптации лишайников к действию 
стресса указывали и некоторые другие исследователи [21]. 
По нашему мнению, вовлечение АП под действием УФ-B 
радиации может быть обусловлено его функцией в каче-
стве компонента антиоксидантной системы, предотвраща-
ющего перевосстановление дыхательной электрон-транс-
портной цепи и, следовательно, генерацию избыточного 
количества активных форм кислорода. С другой стороны, 
вовлечение АП может способствовать поддержанию ак-
тивности цикла ди- и трикарбоновых кислот, как источ-
ника образования множества метаболитов, участвующих 
в различных биосинтезах, связанных с процессами репа-
рации, и защитных экранирующих веществ. Поскольку по-

Рисунок 2. Кластерное распределение изученных видов лишайников 
на основе значений функциональных параметров, вносящих основной 
вклад в дисперсию при анализе главных компонент (см. рис. 1). Изучен-
ные виды подразделились на две группы: первая объединила все циа-
нобионтные виды (1), вторая группа разделилась еще на два кластера: 
хлоролишайники (2) и лишайники с обоими типами фотобионтов (3).
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давляющая часть массы таллома лишайников приходится 
на грибной компонент, то изменения в соотношении дыха-
тельных путей под влиянием УФ-B мы связываем с реак-
цией микобионта. Исследования, выполненные на клетках 
зеленой водоросли, изолированных после облучения тал-
ломов P. aphthosa, подтвердили это предположение [22]. 
Полученные данные прямо указывают на участие анти-
оксидантной системы и дыхания в формировании устой-
чивости лишайников к УФ-B излучению и, следовательно, 
сохранении способности к фотосинтезу.

На примере модельного вида L. pulmonaria нами уста-
новлены закономерности изменения функциональных 
параметров ФСА фотобионта и адаптивные реакции энер-
го-пластического метаболизма лишайника в годичном ци-
кле [23]. Показано, что отобранные в зимний период (ян-
варь) образцы проявляли фотохимическую активность и 
способность ассимилировать СО2 после кратковременной 
гидратации и акклимации в комнатных условиях. Уже в 
первые минуты потенциальный квантовый выход фотоси-
стемы II (Fv/Fm) превышал 0.5 отн. ед, а спустя 1 ч достигал 
0.7 отн. ед., что близко к максимальным значениям Fv/Fm, 
зарегистрированным у хлоробионтных лишайников [24]. 
Скорость нетто-поглощения СО2 восстанавливалась мед-
леннее, и только спустя 20 ч с начала акклимации дости-
гала величин, свойственных гидратированным талломам в 
оптимальных свето-температурных условиях. Полученные 
результаты свидетельствуют о высокой сохранности ФСА 
в зимний период и способности к быстрому восстановле-
нию фотосинтеза с наступлением благоприятных условий 
среды. 

Лишайники являются наиболее распространенными 
объектами биоиндикации [25]. При лихеноиндикации чаще 
всего оценивают видовое разнообразие, обилие и жизнен-
ное состоянии лишайников. Снижение численности, встре-
чаемости, репродуктивности, появление некрозов и хло-
розов и, наконец, исчезновение лишайников – результат 
крайнего загрязнения среды. Применение эколого-физио-
логических методов и подходов позволяет уловить первые 
признаки нарушения процессов жизнедеятельности еще 
до появления видимых повреждений талломов. На при-
мере лишайников, обитающих в зоне бокситового рудника, 
было показано, что содержание в их талломах железа и 
алюминия превышало фоновые значения в десятки раз. 
При этом подавляющая часть поллютантов была локали-
зована на поверхности верхнего корового слоя талломов 
в виде слабозакрепленных твердых пылевых частиц. От-
носительно небольшая часть проникала в таллом и была 
ассоциирована с гифами медуллярного слоя микобионта 
[26]. Оседание твердых частиц бокситовой пыли на по-
верхности талломов приводило к снижению скорости ас-
симиляции CO2, что, по всей видимости, обусловлено физи-
ческим затенением, нежели прямым негативным влиянием 
поллютантов на клетки фотобионта. Это подтверждается 
отсутствием влияния загрязнения на содержание фото-
синтетических пигментов и функциональные параметры 
ФС II. При этом у лишайников в импактной зоне отмечали 
усиление вовлечения энергетически малоэффективного 
альтернативного дыхания, накопление продуктов липопе-

роксидации, увеличение содержания пероксида водорода 
и повышение уровня активности ферментов, участвующих 
в нейтрализации активных форм кислорода [27, 28]. Такие 
симптомы можно рассматривать как предупредительный 
сигнал о негативных изменениях в окружающей среде для 
лихенобиоты, как важного компонента лесных экосистем. 
Следовательно, функциональные показатели могут слу-
жить чувствительным индикатором стресса и нарушения 
процессов жизнедеятельности лишайников в условиях 
антропогенного загрязнения среды задолго до появления 
видимых повреждений талломов.

Заключение
Полученные нами результаты существенно дополня-

ют информацию об эколого-биологических свойствах и 
современном состоянии лихенобиоты таежной зоны, углу-
бляют представления о защитных реакциях лишайников и 
влиянии факторов среды на функциональную активность 
компонентов лишайникового симбиоза, свидетельствуют о 
значимости типа фотобионта для всей ассоциации.

К настоящему времени нашими исследованиями было 
охвачено немногим более 20 видов лишайников, преиму-
щественно листоватой жизненной формы. Учитывая бога-
тый видовой состав лихенобиоты, ее роль в растительных 
сообществах и экосистемах таежной зоны, представля-
ется целесообразным продолжить исследования лишай-
ников, сочетая классические эколого-физиологические 
методы и подходы с молекулярными. Актуальными, на 
наш взгляд, являются следующие направления: 1) сравни-
тельное изучение фотосинтеза и сопряженных процессов 
у лишайников с разным типом фотобионтов; 2) выявление 
физиологических и молекулярных механизмов адаптации 
симбионтов и оценка их вклада в формирование устойчи-
вости лишайников; 3) изучение систем сигналинга и взаи-
модействия между компонентами лишайникового симбио-
за; 4) характеристика метаболома и изучение вторичного 
метаболизма лишайников, выявление роли лишайниковых 
веществ в поддержании устойчивости симбиоза.
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Аннотация
Современное общество проявляет большую заинтересо-
ванность в здоровом долголетии и возможном замедле-
нии возраст-зависимых заболеваний. Боковой амиотро-
фический склероз – нейродегенеративное заболевание, 
которое проявляется во взрослом возрасте (примерно в 
60 лет), характеризуется потерей двигательной активно-
сти, дегенерацией двигательных нейронов в головном, 
спинном мозге и, в конечном счете, остановкой дыхания. 
В настоящее время данное заболевание является неиз-
лечимым, и механизмы его воздействия мало изучены, но 
активно ведутся исследования терапевтических препара-
тов для дальнейшего снижения количества осложнений 
и отсрочивания негативных последствий заболевания. 
Ранее нами был показан положительный геропротектор-
ный потенциал экстракта плодов черноплодной рябины 
(×Sorbaronia mitschurinii) на линии дикого типа Canton-S 
при кратковременном применении, а также наблюдали 
увеличение медианной продолжительности жизни сам-
цов и самок линии elav[c155]-Gal4>UAS-Aβ42, которая 
является моделью болезни Альцгеймера у дрозофилы. В 
настоящей работе была выдвинута гипотеза о возможном 
положительном эффекте экстракта черноплодной рябины 
в концентрациях 0.1, 1, 5 и 10 мг/мл на выживаемость линии 
Drosophila с моделью бокового амиотрофического склеро-
за (с мутацией в гене Sod1n1). Установили, что этанольный 
экстракт ягод черноплодной рябины в концентрации 0.1 
мг/мл увеличивал медианную продолжительность жизни 
самцов на 22 %. При добавлении в пищу экстракта в кон-
центрациях 1 и 5 мг/мл наблюдали снижение медианной и 
максимальной продолжительности жизни самцов на 14 % ...

Abstract
Modern society has great interest in healthy longevity and 
possible slowing down of age-related diseases. Amyotroph-
ic lateral sclerosis is a neurodegenerative disease that ap-
pears in adulthood (around 60 years of age), characterized by 
loss of motor activity, degeneration of motor neurons in the 
brain, spinal cord and finally respiratory arrest. The disease 
is currently incurable and its mechanisms are not widely 
understood, but therapeutic drugs are being actively re-
searched to further reduce complications and delay the neg-
ative effects of the disease. Previously, we demonstrated the 
positive geroprotective potential of black chokeberry fruit 
extract (×Sorbaronia mitschurinii) on the wild-type line Can-
ton-S at short-term application, and observed an increase in 
the median lifespan of males and females of the elav[c155]-
Gal4>UAS-Aβ42 line, which is a model of Alzheimer’s disease 
in Drosophila. In the present work, we proposed a hypothesis 
of a possible positive effect of black chokeberry extract at 
concentrations of 0.1, 1, 5 and 10 mg/mL on the survival of a 
Drosophila line with a model of amyotrophic lateral sclerosis 
(with a mutation in the Sod1n1 gene). We found that ethanolic 
extract of black chokeberry at a concentration of 0.1 mg/mL 
increased the median lifespan of males by 22 %. When the 
extract was added to food at concentrations of 1 and 5 mg/
mL, a decrease in median and maximum life expectancy of 
males by 14 % and 33 % respectively, was observed. However, 
ethanolic extract of black chokeberry at all concentrations 
studied had no statistically significant effect on female sur-
vival. These results indicate a potential neuroprotective ef-
fect of the extract of black chokeberry fruit.

Keywords: 
Amyotrophic lateral sclerosis, Black chokeberry, lifespan, 
extract, Drosophila melanogaster

Ключевые слова:
Боковой амиотрофический склероз, черноплодная рябина, 
продолжительность жизни, экстракт, Drosophila melano-
gaster

УДК 57.017.6, 57.042, 57.017.8
DOI 



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (73), 2024
Серия «Экспериментальная биология и экология»
www.izvestia.komisc.ru

54

Введение
Боковой амиотрофический склероз (БАС) – нейродеге-

неративное заболевание центральной нервной системы, 
которое характеризуется прогрессирующей дегенераци-
ей двигательных нейронов в головном и спинном мозге, 
мышечной слабостью, а также непосредственным ста-
рением организма (проявляется примерно в возрасте 60 
лет) [1-4]. В конечном итоге прогрессирующая дегенера-
ция приводит к дыхательной недостаточности – основной 
причине смерти при БАС [1, 5, 6]. Большинство случаев БАС 
являются спорадическими, но примерно 10 % случаев БАС 
обусловлены наследственными мутациями в идентифи-
цированных генах [7]. Мутации, вызывающие БАС, были 
обнаружены в более чем 40 генах, среди них наиболее ча-
стыми являются гены SOD1, C9orf72, FUS и TDP-43 (извест-
ном как TARBP или ДНК-связывающий белок TAR). [7-9].

Cu-, Zn-зависимая супероксиддисмутаза 1 (SOD1) яв-
ляется первым белком, для которого обнаружена связь с 
БАС [10]. Функция SOD1 заключается в катализе преобра-
зования высокоактивного супероксидного радикала (O2

-), 
вырабатываемого в процессе клеточного дыхания, в мо-
лекулярный кислород (O2) и перекись водорода (H2O2) [7, 
11]. Многочисленные исследования демонстрируют повы-
шенный уровень окислительного стресса при БАС [12-14]. 
Установлено, что около 20 % случаев семейного БАС (5 – 10 
% всех случаев являются семейными) вызваны мутациями 
в гене SOD1 [15]. Именно поэтому окислительный стресс 
можно рассматривать в качестве одного из центральных 
механизмов в патогенезе БАС [16].

На сегодняшний день у человека описано около 200 
мутаций hSOD1, связанных с БАС [17]. Большинство из них 
являются миссенс-мутациями [18]. Одним из наиболее 
известных патологических механизмов БАС, связанного 
с SOD1, является наличие окислительного стресса выше 
порогового значения, вызванного высоким уровнем неде-
активированных свободных радикалов и образованием 
реактивных форм кислорода/азота [4, 16]. Таким образом, 
животные и клеточные культуры с мутациями в гене SOD1 
могут быть использованы в качестве моделей БАС для из-
учения его механизмов [16]. В настоящее время известны 
линии Drosophila melanogaster с мутациями в гене SOD1, 
включая семейную (SODF) и спорадическую (SODS) формы 
[5, 19]. В ряде исследований было показано, что нулевые 
мутации гена SOD1 у Drosophila melanogaster, такие как 
делеции или миссенс-мутации, инактивирующие фермен-
тативную активность белка, приводили к развитию харак-
терного фенотипа. При этом у дрозофил была резко (на 85 
– 90 %) сокращена медианная продолжительность жизни, 
нарушена локомоторная активность и снижена устойчи-
вость к условиям окислительного стресса [18-20].

Плодовая мушка Drosophila melanogaster является 
распространенным генетическим модельным объектом, 
для которого описаны гены, ассоциированные с болезня-
ми на тканеспецифическом и клеточно-специфическом 
уровнях. Эти гены можно активировать или подавлять 
для выявления патологических поведенческих реакций 
организма [7]. Кроме того, дрозофила является простым 

в обращении и содержании объектом эксперименталь-
ной генетики [7]. В настоящее время Drosophila активно 
используется при изучении таких нейродегенеративных 
заболеваний как болезнь Хантингтона [21], болезнь Пар-
кинсона [22], болезнь Альцгеймера [23] и боковой амио-
трофический склероз (БАС) [5, 7, 24]. В качестве модели 
различных заболеваний Drosophila является эффектив-
ной для выявления возможных генетических механизмов 
и моделирования фенотипов заболеваний. Кроме того, 
дрозофилу используют для тестирования потенциальных 
терапевтических средств [25]. 

Модель БАС Drosophila с мутацией в гене sod1 ха-
рактеризуется высоким фенотипическим сходством с 
пациентами с БАС на разных уровнях функциональной 
организации, включая двигательные нарушения, деге-
нерацию моторных нейронов, наличие внутриклеточных 
включений, митохондриальных нарушений, окислитель-
ных повреждений и сниженной выживаемости (ранняя 
летальность) [4, 5, 26, 27]. Данные особенности позволя-
ют использовать дрозофилу при проведении скрининга 
предполагаемых нейропротекторных агентов, а также 
для анализа генетических механизмов и фенотипических 
признаков БАС [4].

На сегодняшний день БАС является неизлечимым за-
болеванием, причины которого в большинстве случаев 
неизвестны, а механизмы повреждения двигательных 
нейронов сложны и не полностью изучены. В связи с этим 
ведется активный поиск терапевтических вмешательств, 
направленных на облегчение симптомов, предотвращения 
осложнений и замедления прогрессирования заболеваний 
[4, 8, 16]. Особый интерес представляет разработка новых 
препаратов на основе природных соединений с антиокси-
дантной активностью, которые при низком риске возник-
новения побочных эффектов, позволят отсрочить данное 
заболевание и улучшить качество жизни с возрастом [28].

Черноплодная рябина богата фенольными соединени-
ями, включая процианидины, антоцианы, фенольные кис-
лоты и их аналоги [29-32], которые являются природными 
антиоксидантами и противовоспалительными фитохими-
ческими веществами и способны снижать уровень свобод-
ных радикалов в организме и за счет этого увеличивать 
выживаемость в условиях окислительного стресса [33, 34]. 
Ягоды близкой к черноплодной рябине аронии (×Sorbaronia 
mitschurinii) также оказывают положительный эффект на 
продолжительность жизни (ПЖ) плодовых мушек, обла-
дают антипролиферативным, антиоксидантным, проти-
вовоспалительным, антимикробным, гастропротекторным 
эффектом, а также улучшают когнитивное состояние мо-
дельных организмов при нейродегенеративных заболе-
ваниях (болезнь Альцгеймера и болезнь Паркинсона) [35, 
36]. Комбинация фитохимических веществ, содержащихся 
в ягодах черноплодной рябины или аронии, может обеспе-
чить большую пользу для здоровья, чем отдельно исполь-
зуемые антиоксидантные соединения, за счет аддитивного 
и синергического эффекта [37]. Исходя из этого мы пред-
положили, что экстракт черноплодной рябины (×Sorbaronia 
mitschurinii) может оказать положительный эффект на вы-
живаемость дрозофил с моделью БАС.
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Материалы и методы
Экстракция
Ягоды черноплодной рябины (×Sorbaronia mitschurinii) 

были собраны в Ботаническом саду (Научная коллекция 
живых растений, № 507428) Института Биологии Коми На-
учного Центра Уральского отделения Российской Акаде-
мии Наук (Северо-Запад России) в осенний период (август 
– сентябрь). Экстракцию ягод проводили по методике, 
описанной ранее в работе [29]. Экспериментальные кон-
центрации экстракта ягод черноплодной рябины были 
приготовлены из полученного этанольного экстракта пу-
тем разбавления 96 %-ным этанолом.

Линии Drosophila
Для проведения экспериментов использовали линию 

с мутацией в гене супероксиддисмутазы 1 Sod1n1 (#24492, 
Bloomington Stock Center, USA), основного цитоплазмати-
ческого фермента, ответственного за обезвреживание сво-
бодных радикалов. Линия Sod1n1 характеризуется средней 
продолжительностью жизни гомозигот – около 11 сут [20].

Анализ продолжительности жизни
Контрольные и экспериментальные особи были 

собраны в течение 24 ч после вылупления имаго. С 
использованием углекислотного наркоза (Genesee 
Scientific, США) мух сортировали по полу и расса-
живали в пробирки по 30 особей. Самцы и самки 
жили раздельно. Начиная с первого дня жизни има-
го, ежедневно вели подсчет числа умерших особей, 
2 раза в неделю мух переносили на свежую среду. 
Контрольных и опытных мух содержали при темпе-
ратуре + 25 °С и 12-ти часовом режиме освещения. 
Для поддержания стабильных условий содержа-
ния использовали климатические камеры Binder 
KBF720-ICH (Binder, Германия). Состав питательной 
среды, на которой содержали контрольных и опыт-
ных животных при проведении всех эксперимен-
тов, был следующий: вода – 1 л, кукурузная мука 
– 92 г, сухие дрожжи – 32.1 г, агар-агар – 5.2 г, глю-
коза – 136.9 г, раствор 10 % нипагина в этаноле – 10 
мл, раствор 50 % пропионовой кислоты – 10 мл [29].

Экстракт ягод черноплодной рябины в 96% 
этаноле (30 мкл) наносили на поверхность пита-
тельной среды. В качестве контроля использовали 
среду с добавлением этилового спирта в том же 
объеме. Изучали экстракт в концентрациях: 0.1, 1, 5 
и 10 мг/мл. Дрозофил кормили экстрактом на протя-
жении всей жизни. 

Статистический анализ полученных результатов
Значимость различий между кривыми выжива-

емости оценивали с помощью логрангового теста 
[38]. Анализ статистических данных выполняли с 
помощью онлайн приложения для анализа выжи-
ваемости OASIS 2 [39]. 

Результаты и их обсуждение
Старение – неизбежный процесс, который вы-

зывает существенные изменения в экспрессии ге-

нов в органах и тканях, включая центральную нервную 
систему [40-42]. Ряд характерных признаков старения, 
включая геномную нестабильность, эпигенетические из-
менения и клеточное старение, связаны с нейродегенера-
цией, что позволяет рассматривать старение в качестве 
основного фактора риска развития нейродегенеративных 
заболеваний, включая БАС [43]. Поскольку риск развития 
БАС резко возрастает с возрастом, всемирная тенденция 
к увеличению продолжительности жизни, вероятно, будет 
способствовать глобальному росту заболеваемости БАС 
[44].

В настоящей работе в качестве дрозофилиной моде-
ли БАС использовали линию с мутацией в гене Sod1n1, ос-
новного цитоплазматического фермента, ответственного 
за обезвреживание свободных радикалов. В ходе про-
веденных экспериментов установили, что экстракт ягод 
черноплодной рябины оказал влияние на показатели ПЖ 
самцов, но не оказывал статистически значимых измене-
ний показателей ПЖ самок. Так, было отмечено снижение 

Рисунок. Влияние экстракта ягод черноплодной рябины на продолжительность 
жизни самцов (А, В, Д, Ж) и самок (Б, Г, Е, З) дрозофил с моделью БАС. Представле-
ны объединенные данные 3-4 биологических повторностей. * – p < 0.05, ** – p < 0.01, 
*** – p < 0.001 – логранговый критерий. 
Figure. Effect of chokeberry extract on the lifespan of male (А, В, Д, Ж) and female (Б, 
Г, Е, З) Drosophila with the ALS model. Pooled data from 3 – 4 biological replicates are 
presented. * – p < 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.001 – log-rank test.
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Влияние экстракта ягод черноплодной рябины на продолжительность жизни дрозофил с моделью БАС
Effect of aronia berry extract on lifespan of Drosophila with ALS model

Вариант N 50% d50%, % Фишер 90% d90%, % Фишер ЛР ЛРБФ

Самцы
контроль 186 9 n/a n/a 15 n/a n/a n/a n/a
0.1 мг/мл 198 11 22 0.0001 15 0 0.0067 0 0
контроль 260 8 n/a n/a 14 n/a n/a n/a n/a
1 мг/мл 282 8 0 0.053 12 -14 0.0452 0.025 0.025
контроль 110 9 n/a n/a 13 n/a n/a n/a n/a
5 мг/мл 155 6 -33 0.0041 12 -8 0.1556 0 0
контроль 199 9 n/a n/a 12 n/a n/a n/a n/a
10 мг/мл 265 9 0 0.000011 15 25 0.1048 0.0037 0.0037

Самки
контроль 158 10 n/a n/a 16 n/a n/a n/a n/a
0.1 мг/мл 154 10 0 0.6499 16 0 1 0.852 1.000
1 мг/мл 174 9 -10 0.9124 19 19 0.0793 0.170 0.341
контроль 95 9 n/a n/a 17 n/a n/a n/a n/a
5 мг/мл 114 9 0 0.4882 14 -18 0.0141 0.087 0.0871
контроль 37 12 n/a n/a 16 n/a n/a n/a n/a
10 мг/мл 76 13 8 0.069 36 125 1 0.165 0.165

Примечание. N – количество особей в выборке; 50 % – медианная продолжительность жизни (сут); 90 % – максимальная продолжительность жизни 
(возраст смертности 90 % выборки, сут); d50 %, d90 % – различия между медианной продолжительностью жизни и возрастом 90 % смертности у 
контрольных и экспериментальных мух, соответственно (%); Фишер – точный критерий Фишера, ЛР – логранговый критерий; ЛРБФ – логранговый 
критерий с поправкой Бонферрони.
Note. N – number of flies; 50 % – median lifespan (days); 90% –  maximum lifespan (age of 90 % mortality in the sample, days); d50 %, d90 % – differences 
between the median lifespan and the age of 90 % mortality in the control and experimental flies, respectively (%); Фишер  – Fisher’s exact test, ЛР – log-rank 
test; ЛРБФ – log-rank test with Bonferroni correction.

ПЖ с увеличением концентрации экстракта. Добавление 
на среду экстракта в концентрации 0.1 мг/мл приводило 
к увеличению медианной ПЖ самцов на 22 % (p < 0.0001), 
в то время как добавление экстракта в концентрации 1 
мг/мл привело к снижению максимальной ПЖ на 14 % (p 
< 0.05), а добавление в пищу экстракта в концентрации 5 
мг/мл привело к снижению медианной ПЖ на 33 % (p < 0.01) 
(рисунок, таблица). 

С помощью ранее проведенного нами анализа ме-
тодом высокоэффективной жидкостной хроматографии 
установлено, что главные составляющие экстракта чер-
ноплодной рябины (×Sorbaronia mitschurinii) – антоцианы 
дельфинидин и цианидин [29]. Ранее нами было показано, 
что этанольный экстракт плодов черноплодной рябины в 
концентрации 10 мг/мл увеличивает медианную ПЖ дро-
зофил на 2 % у самцов и на 10 % у самок линии elav[c155]-
Gal4>UAS-Aβ42, которая является моделью болезни Аль-
цгеймера у дрозофилы [36]. В некоторых исследованиях 
антоцианы также показали эффективность при лечении 
БАС. Известно, что экстракт аронии (Aronia melanocarpa) 
в концентрации 2.5 мг/мл увеличивает максимальную ПЖ 
D. melanogaster на 9 %, что вероятно, было обусловлено 
повышением уровня антиоксидантных ферментов (SOD, 
CAT и GPx) и экспрессией генов устойчивости к стрессу 
(Hsp68, l(2)efl и Jafrac1) [33]. Обогащенный антоцианами 
экстракт из клубники и его основной антоциановый ком-
понент, каллистефин, значительно задерживают начало 
заболевания и увеличивают выживаемость в модели БАС 
у мышей с мутантным геном SOD1G93A при добавлении в 

пищу до развития симптомов [45]. Было также показано, 
что антоцианы напрямую модулируют пути сигнализации, 
способствующие выживанию и апоптозу, что еще больше 
усиливает их нейропротекторные эффекты. Плейотроп-
ная природа этих соединений делает их весьма привле-
кательными в качестве потенциальных терапевтических 
средств для лечения таких заболеваний, как БАС, кото-
рые обладают сложной этиологией и прогрессированием, 
характеризующимися как окислительным стрессом, так и 
воспалением [45].

Исследования на дрозофилах позволили в контексте 
БАС с эктопической экспрессией hSOD1 легко тестиро-
вать различные соединения на предмет их защитного или 
негативного действия на продолжительность жизни или 
двигательную активность. Так, α-липоевая кислота (LA), 
полученная из растений и известная своими различными 
свойствами, включая антиоксидантный потенциал [46], 
была протестирована на дрозофилах, экспрессирующих 
hSOD1G85R в мотонейронах. Было показано, что LA смягчает 
нейротоксичность, увеличивая продолжительность жизни 
и улучшая двигательную активность у мух hSOD1G85R [47]. 
Таким же методом также тестировался γ-оризанол (Orz), 
компонент масла рисовых отрубей, известный своей анти-
оксидантной активностью [48]. В контексте БАС на дрозо-
филах Orz увеличивал экспрессию HSP70 и смягчал окис-
лительное повреждение [49]. Эти результаты открывают 
возможности для других исследований по изучению роли 
новых препаратов, потенциально нейропротекторных при 
БАС [7].
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Заключение
В проведенном нами исследовании было выявлено, 

что этанольный экстракт плодов черноплодной рябины 
(×Sorbaronia mitschurinii) в наименьшей концентрации (0.1 
мг/мл) достоверно увеличил медианную продолжитель-
ность жизни самцов на 22 %, при этом с увеличением кон-
центрации (1 и 5 мг/мл) снижал как медианную, так и мак-
симальную продолжительность жизни самцов с моделью 
болезни амиотрофического склероза. Вне зависимости от 
концентрации (0.1, 1, 5 и 10 мг/мл) экстракт черноплодной 
рябины не оказывал статистически значимого воздей-
ствия на показатели продолжительности жизни самок с 
моделью болезни амиотрофического склероза.
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Лишайники на карьерах 
южной тундры северо-востока 
европейской части России

Lichens in quarries of the south 
tundra subzone of the european 
north-east of Russia

И.А. Лиханова, Т.Н. Пыстина, 
Г.В. Железнова, С.В. Денева
Институт биологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН, 
г. Сыктывкар
likhanova@ib.komisc.ru

Institute of Biology, Federal Research Centre, Komi Scientific 
Centre, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, 
Syktyvkar
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Аннотация
В работе представлены первые данные о разнообразии 
лишайников карьеров по добыче строительных материа-
лов окрестностей города Воркута (подзона южной кустар-
никовой тундры). Длительность самовосстановительной 
сукцессии на карьерах составляла около четырех-пяти 
десятилетий. Почвообразующие породы карьеров практи-
чески не отличались от почвообразующих пород фоновых 
территорий по гранулометрическому составу, но харак-
теризовались повышенной карбонатностью за счет со-
держания кальцита. На суглинистых, гравийно-песчаных 
и песчаных отложениях карьеров выявлено 69 таксонов 
лишайников, из них 66 вида и 3 подвидов. Видовая насы-
щенность лишайниками производных сообществ на терри-
тории карьеров достигает 33 видов на 100 м2, что выше 
максимального показателя фоновых сообществ (26 видов 
на 100 м2). Последнее связано со спецификой субстратных 
условий (наличие карбонатов, гравия), менее плотной упа-
ковкой экологических ниш, отсутствием/низким обилием 
эдификаторных видов, присутствием видов разных сук-
цессионных стадий. В производных сообществах карьеров 
в отличие от фоновых участков среди эколого-субстратных 
групп увеличивается доля эпибриофитов, среди жизнен-
ных форм – накипных лишайников. Лихенофлора карьеров 
характеризуется значительным количеством кальцефиль-
ных видов, что придает ей своеобразие по сравнению с 
фоновыми территориями. На карьерах отмечено шесть ви-
дов лишайников, включенных в Красную книгу Республики 
Коми и Приложение 1 к ней. 

Abstract
The paper presents the first data on the diversity of lichens in 
building-stone quarries in the vicinity of Vorkuta (south dwarf 
shrub tundra subzone). The self-regenerative succession in 
quarries lasted for about four-five decades. The soil-form-
ing rocks in quarries did not actually differ from those in the 
background territories by texture but were characterized by 
a high carbonate content due to calcite. 72 lichen taxa were 
identified on loamy, gravel-sandy and sandy sediments of 
the quarries. The species saturation of lichens at key sites 
of the quarries reached 33 species per 100 m2 that exceeded 
the background values (26 species per 100 m2). This increase 
was related to the specificity of soil material conditions 
(presence of carbonates, gravel), vacant places in ecological 
niches, absence/low abundance of edificatory species, pres-
ence of species at different succession stages. In contrast to 
the background sites, the secondary quarry communities in-
creased in the proportion of epilithophytes and scaly lichens. 
The lichen flora of quarries included a significant number of 
calciphile species that makes it peculiar in comparison with 
the background areas. The quarries were found for six lichen 
species included into the Red Data Book of the Komi Republic 
and its Annex 1. 

Keywords: 
lichens, quarries, south tundra, secondary communities, cal-
ciphiles, disturbed lands

Ключевые слова:
лишайники, карьеры, южная тундра, производные 
сообщества, кальцефилы, нарушенные земли

УДК 582.29(470.1-924.81)
DOI 

Введение
В последние десятилетия в связи с увеличением пло-

щади техногенно нарушенных территорий Крайнего Се-
вера становятся актуальными исследования закономер-
ностей восстановления почвенно-растительного покрова 
в данных биоклиматических условиях. Для изучения ре-

генерации экосистем чаще всего используются карьеры, 
образовавшиеся после добычи полезных ископаемых 
открытым способом. Восстановительный процесс на них 
наиболее приближен к природному сценарию первичных 
сукцессий. Работы, посвященные исследованию первич-
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ных сукцессий растительности на нарушенных землях 
тундровой зоны европейского северо-востока России 
[1–3], немногочисленны. В них мало внимания уделяется 
характеристике лишайникового покрова. В свою очередь, 
техногенные местообитания служат убежищем для многих 
видов лишайников, где им приходится приспосабливать-
ся к разным эдафотопам [4; 5]. Установлено, что восста-
новление сообществ тундры на нарушенных землях, это 
длительный процесс, который даже спустя пять десяти-
летий может находиться на начальных этапах [6]. Только 
на участках, где восстановление растительного покрова 
идет более 30 лет, при благоприятных условиях могут 
формироваться лишайниковые синузии разнообразного 
видового состава. Наиболее часто на техногенных ме-
стообитаниях Крайнего Севера встречаются лишайники 
из родов Cladonia, Peltigera, Stereocaulon [2; 6]. Карьеры 
по добыче строительных материалов после их отработ-
ки характеризуются высоким уровнем гетерогенности 
физико-химических свойств абралитов, а также геомор-
фологических условий, что делает их удобным объектом 
для изучения влияния состава почвообразующих пород 
на формирование лишайникового покрова в техногенных 
ландшафтах. 

Цель данной работы – определить особенности ви-
дового состава лишайников на суглинистых, песчаных 
и гравийно-песчаных отложениях карьеров по добыче 
строительного песка в южной тундре северо-востока ев-
ропейской части России. 

Материалы и методы
Исследования проведены на территории карьеров в 

окрестностях г. Воркута, на водоразделе рек Воркута и 
Сейда (верховья р. Безымянки, ручьев Б. и М. Дозмер-Шор). 
Согласно геоботаническому районированию район иссле-
дования относится к полосе южных тундр Восточно-ев-
ропейской подпровинции Европейско-Западносибирской 
тундровой провинции циркумполярной тундровой области 
[7]. Изучение разнообразия лишайников проведено на вы-
ходах суглинистых и гравийно-песчаных отложений ка-
рьера «Комсомольский-1» (67°32’33.81» с.ш., 63°46’59.63» 
в.д.) и песчаных – карьера «Заполярный» (67°29’12.47» 
с.ш., 63°42’59.37» в.д.). По данным А.И. Попова [8], полез-
ная толща изученных карьеров представлена аллювиаль-
но-дельтовыми и прибрежно-морскими мелкозернистыми 
песчаными отложениями. При появлении в верхней части 
толщи песков гравия и гальки отложения характеризуют-
ся как гравелистые или валунно-галечные. Перекрывает-
ся описанная толща валунными и покровными суглинка-
ми. В ходе отработки карьеров на поверхности обнажены 
разные по гранулометрическому составу субстраты: пес-
чаные, гравийно-песчаные, суглинистые. Карьер «Комсо-
мольский» разрабатывался в 60-х гг. прошлого века, «За-
полярный» – в 70-х гг. Таким образом, продолжительность 
самовосстановительной сукцессии на гравийно-песчаных 
и суглинистых отложениях может составлять более пяти 
десятилетий, на песчаных – более четырех. 

 

В 2022-2024 гг. на карьерах, характеризующихся раз-
ным составом субстратов (суглинистом, гравийно-песча-
ном и песчаном), заложено по два ключевых участка с 
производными сообществами, в состав которых входили 
лишайники. Фоновыми послужили территории вблизи ка-
рьеров со сходным гранулометрическим составом, где 
также заложено по два ключевых участка для каждого 
типа почвообразующих пород (суглинистого, гравий-
но-песчаного и песчаного).

На 12 ключевых участках сделано по одному геобота-
ническому описанию на площадках размером 100 м2, зало-
жено по одному опорному почвенному разрезу. Выявлен 
видовой состав и обилие сосудистых растений, напоч-
венных мхов и лишайников. Определение образцов мхов и 
лишайников проведено в отделе флоры и растительности 
Севера Института биологии Коми НЦ УрО РАН. Образцы 
хранятся в Уникальной научной установке «Научный гер-
барий Института биологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН (SYKO)». 
Названия видов приведены в соответствии с общеприня-
тыми номенклатурами [10–12]. Для оценки обилия видов на 
ключевых участках использовали шкалу Ж. Браун-Блан-
ке: r – вид встречается единично, + – незначительное уча-
стие вида в фитоценозе с проективным покрытием менее 1 
%, 1 – 1–5 %, 2 – 6–25 %, 3 – 26–50 %, 4 – 51–75 %, 5 – 76–100 
% [13]. Ординация видового состава лишайников выпол-
нена с помощью метода неметрического многомерного 
шкалирования – NMS в программе ExcelToR. В качестве 
меры различия применен коэффициент Съеренсена-Че-
кановского [14].

Физико-химические исследования почв выполняли в 
отделе почвоведения и сертифицированной Экоанали-
тической лаборатории Института биологии Коми НЦ УрО 
РАН. рН водной (рНН2О) суспензий определяли потенцио-

     – карьеры
     – фоновые территории

Рис. 1 Картосхема района исследований. 
Figure 1. Sketch-map of the study area.
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Таблица 1
Характеристика ключевых участков фоновой территории и территории карьеров

Table 1
Description of key sites of the background territory and quarry territory

Участок Растительное сообщество Название почвы по Классификации почв России [9] 
Территория карьера «Комсомольский-1», суглинистые отложения

Кс-1 Разнотравное лишайниково-моховое с ивой Пелозем грубогумусированный, потечно-гумусовый глееватый
Кс-2 Разнотравное моховое с ивой Пелозем грубогумусированный глееватый потечно-гумусовый 

Фоновая территория, суглинистые отложения
ФКс-1 Мелкоерниковая лишайниково-моховая тундра Глеезем 
ФКс-2 Ерниковая кустарничковая моховая тундра Торфяно-глеезем потечно-гумусовый мерзлотный

Территория карьера «Комсомольский-1», гравийно-песчаные отложения
Кгп-1 Разнотравное мохово-лишайниковое с единичными ивами Псаммозем гумусовый глееватый потечно-гумусовый
Кгп-2 Разнотравное лишайниково-моховое с ивой Псаммозем гумусовый грубогумусированный потечно-гумусовый 

глееватый
Фоновая территория, гравийно-песчаные отложения

ФКгп-1 Вороничная лишайниково-моховая тундра Подбур грубогумусированный глееватый 
ФКгп-2 Ерниковая зеленомошная тундра Торфяно-подбур оподзоленный глееватый 

Территория карьера «Заполярный», песчаные отложения
Зп-1 Мохово-лишайниковое с ивой Псаммозем гумусовый 
Зп-2 Моховое с ивой Псаммозем гумусовый грубогумусированный потечно-гумусовый 

глееватый
Фоновая территория, песчаные отложения

ФЗп-1 Вороничная лишайниковая тундра Подзол иллювиально-гумусовый стратифицированный глееватый
ФЗп-2 Ерниковая лишайниково-моховая тундра Торфяно-подбур глеевый мерзлотный

метрически, гранулометрический состав – по Качинско-
му [15], содержание органического углерода (Сорг.) – по 
Тюрину [16]. Элементный состав определяли приближён-
но-количественным методом на рентгенофлуоресцентном 
спектрометре XRF-1800 (Shimadzu, Япония) в ЦКП “Геонау-
ка” при Институте геологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН.

Результаты и их обсуждение
Влияние влажности почв на видовое богатство лишай-

ников. На примере сообществ, изученных в ряду возрас-
тания гидроморфизма гравийно-песчаных почв (рис. 2), 
показано, что лишайниковые синузии на карьерах при-
урочены к свежим и сухим субстратам (уч. Кгп-1, Кгп-2). 
На участках Кгп-3 (ивняк осоково-моховой) и Кгп-4 (то-
пянохвощевое сообщество) с застойным увлажнением 

Рис. 2. Видовое разнообразие фоновых и производных сообществ на гравий-
но-песчаных отложениях в ряду повышения их влажности (цифрами отмечено 
число таксонов лишайников).
Figure 2. Species diversity of background and secondary communities on gravel-sand 
sediments along with the increasing moisture content (figures indicate number of 
lichen taxa).
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доминирование в напочвенном покрове переходит к мхам. 
Последнее характерно и для фоновых территорий. Так, 
в ивняках осоковых (уч. ФКгп-3) и осоково-пушициевых 
моховых сообществах (уч. ФКгп-4) лишайники не зафик-
сированы. В связи с отмеченным, влияние физико-хими-
ческих свойств субстрата на эпигейный лишайниковый 
покров было изучено в автоморфных и полугидроморфных 
условиях.

Особенности почвенного покрова. Субстраты карьеров 
близки по гранулометрическому составу к почвообразую-
щим породам фоновых территорий (рис. 3). Суглинистые 
отложения карьеров и фоновых участков характеризу-
ются преобладанием в мелкоземе фракции крупной пыли 
(40–60 %), количество гравия и гальки не превышает 
5–20%. В гравийно-песчаных отложениях количество гра-
вия и гальки, рассеянного в толще мелкозема, достигает 

20–40 %. В мелкоземе преобладают фракции мел-
кого (около 50–60%), крупного и среднего (20–40 %) 
песка. Песчаные отложения характеризуются рез-
ким преобладанием фракции мелкого песка (около 
80 %). 

Почвы карьеров в отличие от фоновых содер-
жат кальцит. Содержание валового СaO в фоновых 
почвах составляет около 1%. В почвах карьеров на 
суглинистых отложениях этот показатель увели-
чивается до 1.5 %, на песчано-гравийных и песча-
ных – до 2–6 % (рис. 4). Повышенное содержание 
карбонатов обуславливает нейтральную реакцию 
среды суглинистых почв карьеров и слабощелоч-
ную – песчаных и гравийно-песчаных. Фоновые 
почвы кислые в верхней части профиля, с глубиной 
кислотность уменьшается. 
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islandica ssp. islandica, C. islandica 
ssp. crispiformis, C. laevigata, Cladonia 
amaurocraea, C. gracilis, C. stellaris, C. 
uncialis, Thamnolia vermicularis и др. 
(табл. 2). К зарастающим пятнам-меда-
льонам приурочены многие шиловид-
ные и бокальчатые виды р. Cladonia 
(C. acuminata, C. cariosa, C. fimbriata, C. 
phyllophora, C. stricta, C. stygia), накип-
ные лишайники (Baeomyces placophyllus, 
Dibaeis baeomyces), пионерные виды рода 

Peltigera (P. didactyla, Р. malacea) 
и Stereocaulon (S. rivulorum). Со 
снижением дренажа в ернико-
вых зеленомошных тундрах на 
суглинистых породах количество 
лишайников снижается до 21 
таксона (табл. 2). К преоблада-
ющим видам (обилие по 2 балла) 
относятся Cladonia arbuscula, 
C. rangiferina. Меняется видо-
вой состав видов рода Peltigera, 
среди которых отмечены P. 
aphthosa и P. scabrosa. Появля-
ется Nephroma arcticum. К за-
растающим пятнам-медальонам 
приурочены Cladonia grayi, C. 
subulata, Stereocaulon paschale, 
S. rivulorum, S. tomentosum и др.

На краевых зонах холмов 
с выходами гравийно-песча-
ных отложений формируются 
вороничные лишайниково-мо-
ховые сообщества. Среди мо-
хового покрова из Racomitrium 
lanuginosum отмечено 26 так-

сонов лишайников. Преобладающие виды лишайников: 
Flavocetraria cucullata и F. nivalis (по 2 балла). С незна-
чительным обилием (+ – 1 балл) зафиксированы разно-
образные кустистые лишайники: Alectoria ochroleuca, 
Cetraria aculeata, C. islandica ssp. islandica, C. islandica 
ssp. crispiformis, C. laevigata, Cladonia amaurocraea, C. 
arbuscula, C. cervicornis, C. chlorophaea s.l., C. ecmocyna, 
C. fimbriata, C. rangiferina, C. stygia, C. subulata, C. 
uncialis, Stereocaulon alpinum, S. glareosum, Thamnolia 
vermicularis. Малообильны листоватые (Parmelia sulcata, 
Peltigera neckeri, P. rufescens) и накипные (Placynthiella 
icmalea, P. uliginosa, Ochrolechia sp.) лишайники (табл. 2). 
На склонах к ложбинам стока описаны ерниковые зеле-
номошные тундры. Здесь обилие и видовое разнообра-
зие лишайников существенно снижается (табл. 2). Среди 
лишайников с небольшим обилием (+ – 1 балл) отмечены 
виды рода Peltigera (P. aphthosa, P. canina, P. extenuata, 
P. leucophlebia, P. rufescens), Cladonia (C. arbuscula, C. 
ecmocyna, C. fimbriata, C. rangiferina, C. stygia), а также 
Cetraria islandica ssp. islandica, Flavocetraria nivalis.

На песчаных холмах описаны вороничные лишайни-
ковые тундры, сменяющиеся с повышением увлажнения 

Рис. 3. Гранулометрический состав мелкозема почвообразующих пород фоновых почв и почв 
карьеров.
Figure 3. Texture of fine-grained soil-forming rocks of background and quarry soils.
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Рис. 4. Профильное распределение валового содержания СaO (%) и pHH2O в почвах фоновых участков и 
карьеров на суглинистых (а), гравийно-песчаных (b) и песчаных (c) отложениях.
Figure 4. Profile distribution of gross CaO content (%) and pHH2O in soils of background sites and quarries on 
loamy (a), gravelly-sandy (b), and sandy (c) sediments.

В профиле почв карьеров выделяется маломощная 
подстилка, в автоморфных условиях ее мощность состав-
ляет менее 1 см, в полугидроморфных − увеличивается до 
2 см. В фоновых автоморфных почвах мощность подстил-
ки достигает 4-6 см, в полугидроморфных − более 10 см. 
Содержание Сорг в подподстилочном слое, обогащенном 
потечным гумусом, составляет 0.9 %, уменьшаясь вниз 
по профилю до 0.4 %. В минеральной части песчаных и 
гравийно-песчаных почв карьеров содержание Сорг ниже 
− 0.3% и 0.1%, соответственно. Фоновые значения показа-
теля возрастают более чем в 2 раза.

Характеристика лишайникового покрова фоновых со-
обществ. В окрестностях карьеров на дренированных вер-
шинах склонов с суглинистыми почвами распространены 
мелкоерниковые лишайниково-моховые тундры. В ли-
шайниково-моховом ярусе, где доминируют зеленые мхи 
(Hylocomium splendens, Pleurozium schreberi, Racomitrium 
lanuginosum) выявлено 26 таксонов лишайников. Макси-
мальное обилие (по 2 балла по шкале Браун-Бланке) от-
мечено у Cladonia arbuscula, C. rangiferina, Flavocetraria 
nivalis. Меньшее участие в сложении напочвенного покро-
ва принимают Alectoria nigricans, A. ochroleuca, Cetraria 
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Таблица 2
Видовой состав и обилие  лишайников производных и фоновых сообществ

Table 2
Species composition and abundance of lichens of secondary and background communities

Виды лишайников 

Эколо-
го-суб-

стратная 
группа

Тип 
слоевища

Производные сообщества карьеров Сообщества фоновой территории
Суглинки 
с гравием

Песок 
с гравием Пески Суглинки Песок с гра-

вием Пески

Кс-1 Кс-2 Кгп-1 Кгп-2 Зп-1 Зп-2 Фс-1 Фс-2 Фгп-1 Фгп-2 Фп-1 Фп-2
Alectoria nigricans (Ach.) Nyl. эпигеид куст. + + + 1 1 1
A. ochroleuca (Hoffm.) A.Massal. эпигеид куст. + 1 + 1 1
Arctocetraria andrejevii (Oxner) 
Kärnefelt & A.Thell (3) эпигеид куст. 1 1

Baeomyces carneus Flörke эпигеид нак. 1 1
B. placophyllus Ach. эпигеид нак. 2 1 1 + +
Bilimbia microcarpa (Th.Fr.) Th.Fr. эпибриофит нак. 1
Bryocaulon divergens (Ach.) 
Kärnefelt эпигеид куст. 1 +

Bryoplaca jungermanniae (Vahl) 
Søchting et al. эпибриофит нак. 1 1

Bryoria sp. эпифит куст. +
Cetraria aculeata (Schreb.) Fr. эпигеид куст. + +
C. ericetorum Opiz эпигеид куст. 1 1 +
C. islandica (L.) Ach. ssp. 
crispiformis (Räsänen) Kärnefelt эпигеид куст. + + 1 + 1 1 1 + 1

C. islandica (L.) Ach. ssp. 
islandica эпигеид куст. + + 1 + + +

C. laevigata Rass. (3) эпигеид куст. + + 1 + +
C. muricata (Ach.) Eckfeldt эпигеид куст. 1
Cetrariella delisei (Bory ex 
Schaer.) Kärnefelt & A.Thell эпигеид куст. + 1

Cladonia acuminata (Ach.) 
Norrl. (2) эпигеид куст. 1 + 1 1 + + 1

C. amaurocraea (Flörke) Schaer. эпигеид куст. 1 + + 1
C. arbuscula (Wallr.) Flot. эпигеид куст. 1 1 2 2 + + 1 1
C. borealis S.Stenroos эпигеид куст. + +
C. cariosa (Ach.) Spreng. эпигеид куст. + + + + + 1 1
C. cenotea (Ach.) Schaer. эпиксил куст. +
C. cervicornis (Ach.) Flot. эпигеид куст. 1 2 +
C. chlorophaea (Flörke ex 
Sommerf.) Spreng. эпигеид куст. 2 + 2 2 + + +

C. coccifera (L.) Willd. эпигеид куст. 1
C. coniocraea (Flörke) Spreng. эпиксил куст. +
C. cornuta (L.) Hoffm. эпигеид куст. + 1 + 1
C. crispata (Ach.) Flot. эпигеид куст. +
C. cyanipes (Sommerf.) Nyl. эпигеид куст.
C. deformis (L.) Hoffm. эпигеид куст. +
C. ecmocyna Leight. эпигеид куст. + + 1 + + +
C. fimbriata (L.) Fr. эпиксил куст. + + 1 1 + + + + + +
C. furcata (Huds.) Schrad. эпигеид куст.
C. gracilis (L.) Willd. subsp. 
elongata (Wulfen) Vain. эпигеид куст. + 1

C. gracilis (L.) Willd. ssp. gracilis эпигеид куст. 1 1 1
C. gracilis (L.) Willd. ssp. 
turbinata (Ach.) Ahti эпигеид куст. 1

C. grayi G.Merr. ex Sandst. эпигеид куст. +
C. macroceras (Delise) Hav. эпигеид куст. 1 1 1 +
C. macrophyllodes Nyl. эпигеид куст. + 1
C. mitis Sandst. эпигеид куст. 1 1 1 1 1 1 1 1
C. phyllophora Hoffm. эпигеид куст. + 1 1
C. pleurota (Flörke) Schaer. эпигеид куст. +
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C. pocillum (Ach.) Grognot эпигеид куст. + + 1
C. pyxidata (L.) Hoffm. эпигеид куст. 1 1 + 1 +
C. ramulosa (With.) J.R.Laundon эпигеид куст. + +
C. rangiferina (L.) F.H.Wigg. эпигеид куст. 2 1 1 1 1 2 2 + + 1 2
C. squamosa Hoffm. эпиксил куст. +
C. stellaris (Opiz) Pouzar & Vězda эпигеид куст. 1
C. stricta (Nyl.) Nyl. эпигеид куст. 1
C. stygia (Fr.) Ruoss эпигеид куст. 1 1 + +
C. subulata (L.) Weber ex 
F.H.Wigg. эпигеид куст. + 1 1 + + 1

C. sulphurina (Michx.) Fr. эпиксил куст.
C. symphycarpa (Flörke) Fr. эпигеид куст. 1
C. uncialis (L.) Weber ex F.H.Wigg. эпигеид куст. + 1 + +
Cladonia sp. эпигеид куст. +
Dibaeis baeomyces (L.f.) Rambold 
& Hertel эпигеид нак. +

Epilichen scabrosus (Ach.) Clem. паразит нак. +
Flavocetraria cucullata (Bellardi) 
Kärnefelt & A.Thell эпигеид куст. 1 1 1 1 + 1 2 2 2

F. nivalis (L.) Kärnefelt & A.Thell эпигеид куст. 1 1 1 1 + 2 1 2 + 4 2
Nephroma arcticum (L.) Torss. эпигеид лист. 1
Ochrolechia androgyna (Hoffm.) 
Arnold эпибриофит нак.

O. frigida (Sw.) Lynge эпибриофит нак. 1 +
Ochrolechia sp. эпигеид нак. 1 + +
Parmelia sulcata Taylor эпифит лист. +
Peltigera aphthosa (L.) Willd. эпигеид лист. + 1 +
P. canina (L.) Willd. эпигеид лист. + 1 +
P. didactyla (With.) J.R.Laundon эпигеид лист. 2 1 2 2 1 + 1
P. extenuata (Nyl. ex Vain.) Lojka эпигеид лист. + 1 + 1
P. leucophlebia (Nyl.) Gyeln. эпигеид лист. 1 +
P. malacea (Ach.) Funck эпигеид лист. 1 1 1
P. neckeri Hepp ex Müll.Arg. эпигеид лист. + + +
P. polydactylon (Neck.) Hoffm. эпигеид лист. + +
P. ponojensis Gyeln. эпигеид лист. + + +
P. rufescens (Weiss) Humb. эпигеид лист. 2 1 2 2 2 + + + 1
P. scabrosa Th.Fr. эпигеид лист. 1 1
P. venosa (L.) Hoffm. (бионадзор) эпигеид лист. +
Pertusaria geminipara (Th.Fr.) 
C.Knight ex Brodo эпибриофит нак. 1

Placynthiella icmalea (Ach.) 
Coppins & P.James эпигеид нак. +

P. uliginosa (Schrad.) Coppins & 
P.James эпигеид нак. + 1 +

Protopannaria pezizoides 
(Weber) P.M.Jørg. & S.Ekman эпигеид чеш. 1

Rinodina mniaroea (Ach.) Körb. эпибриофит нак. 1
Scytinium lichenoides (L.) 
Otálora et al. эпигеид лист. + 1

S. tenuissimum (Dicks.) Otálora 
et al. (3) эпигеид лист. + +

Solorina spongiosa (Ach.) Anzi 
(3) эпигеид лист. +

Stereocaulon alpinum Laurer эпигеид куст. + + + +
S. capitellatum H.Magn. эпигеид куст. 1
S. condensatum Hoffm. эпигеид куст. 1
S. glareosum (Savicz) H.Magn. эпигеид куст. 1 1 + 1 + 1
S. paschale (L.) Hoffm. эпигеид куст. 1 1

Продлолжение табл.
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S. rivulorum H.Magn. эпигеид куст. 1 2 1 3 + +
S. tomentosum Fr. эпигеид куст. 1 1 1 1
Thamnolia vermicularis (Sw.) 
Schaer. эпигеид куст. 1 1 1 2 1

Toniniopsis bagliettoana 
(A.Massal. & De Not.) Kistenich 
& Timdal

эпибриофит нак. 1 1 1

Всего таксонов лишайников     33 31 32 33 27 11 26 21 26 12 20 25
Общее проективное покрытие 
лишайников, % 60 20 60 30 60 >5 35 30 20 >5 90 40

Примечание: нак. - накипной, кус. - кустистый, лист. - листоватый. Жирным шрифтом выделены редкие в Республике Коми виды, в скобках указан 
статус их редкости [17].

Окончание табл.

ерниковыми лишайниково-моховыми сообществами. В ли-
шайниковом покрове зафиксирован 21–25 таксон. Помимо 
преобладающих среди лишайников Flavocetraria cucullata 
и F. nivalis (по 2–4 балла каждый) отмечены в основном 
кустистые лишайники: Alectoria nigricans, A. ochroleuca, 
Cetraria ericetorum, C. islandica ssp. crispiformis, C. 
laevigata, C. muricata, Cladonia amaurocraea, C. arbuscula, 
C. cariosa, C. cenotea, C. coccifera, C. crispata, C. deformis, C. 
ecmocyna, C. fimbriata, C. macroceras, C. mitis, C. pleurota, C. 
pocillum, C. pyxidata, C. rangiferina, C. squamosa, C. subulata, 
Stereocaulon paschale, Thamnolia vermicularis (табл. 2). 
Накипные лишайники редки – Baeomyces placophyllus, 
Ochrolechia sp. Малое обилие (не более 1 балла) зафик-
сировано у листоватых лишайников: Peltigera extenuata, 
P. malacea, P. rufescens, P. scabrosa, Scytinium lichenoides 
(табл. 2).

Характеристика лишайникового покрова произво-
дных сообществ. Наиболее высокие суглинистые остан-
цы карьеров на шестом десятилетии сукцессии заняты 
разнотравными (Chamenerion angustifolium, Equisetum 
arvense) лишайниково-моховыми с ивой (Salix glauca, S. 
lanata, S. phylicifolia) сообществами. В пестром напоч-
венном покрове преобладают мхи открытых и засушли-
вых местообитаний (Polytrichum juniperinum, P. piliferum, 
Racomitrium lanuginosum), а также пионерные (Ceratodon 
purpureus, Bryum sp.) и кальцефильные (Distichium 
capillaceum) виды. Среди лишайников помимо обычных 
для сообществ фоновых территорий (Alecoria nigricans, 
A. ochroleuca, Cetraria islandica ssp. islandica, Cladonia 
fimbriata, C. mitis, C. rangiferina, Flavocetraria cucullata, F. 
nivalis и др.), типичны раннесукцесионные виды (Cetraria 
aculeata, C. chlorophaea s.l. и др.) среди которых встре-
чены кальцефилы (Cladonia acuminata, C. cariosa, C. 
cervicornis). С обилием 1-2 балла зафиксированы много-
численные накипные лишайники (Baeomyces carneus, B. 
placophyllus, Bryoplaca jungermanniae, Ochrolechia frigida, 
O. geminipara, Placynthiella uliginosa, Rinodina mniaraea), 
в том числе приуроченные к основным породам (Bilimbia 
microcarpa, Toniniopsis bagliettoana). Характерны виды 
рода Peltigera (P. didactyla, P. neckeri, P. ponojensis), сре-
ди которых также есть виды, предпочитающие карбонат-
ные отложения – P. rufescens и P. venosa. Отмечены виды 
рода Stereocaulon (S. alpinum, S. rivulorum, S. tomentosum) 
(табл. 2). 

На низких, более увлажненных суглинистых останцах 
формируются разнотравные (Chamaenerion angustifolium, 
Equisetum arvense) моховые сообщества с ивой (Salix 
glauca, S. lanata, S. phylicifolia). В напочвенном покрове на-
чинают преобладать зеленые мхи (Hylocomium splendens, 
Pleurozium schreberi). Обилие лишайников уменьшается, 
но сохраняется довольно высокое разнообразие (табл. 
2). Отмечены виды рода Peltigera (P. canina, P. didactyla, 
P. extenuata, P. neckeri, P. ponojensis, P. rufescens), появ-
ляются влаголюбивые виды (Cetrariella delisei, Scytinium 
lichenoides), характерны обычные для тундровых сооб-
ществ лишайники (Alectoria nigricans, Cetraria islandica 
ssp. crispiformis, Cladonia cornuta, C. ecmocyna, C. gracilis 
ssp. elongata, C. mitis, C. rangiferina, Flavocetraria cucullata, 
F. nivalis). На повышенных элементах микрорельефа от-
мечены синузии из накипных (Baeomyces placophyllus, 
Bryoplaca jungermanniae, Ochrolechia frigida, Toniniopsis 
bagliettoana) и пионерных (Cladonia cariosa, C. chlorophaea 
s.l., C. pocillum, C. subulata) видов. На суглинистых остан-
цах зафиксированы виды, охраняемые на территории Ре-
спублики Коми: Cladonia acuminata, Cetraria laevigata [17].

На песчано-гравийных отложениях в автоморфных 
условиях формируются разнотравные (Equisetum arvense) 
мохово-лишайниковые, в полугидроморфных − раз-
нотравные (Chamenerion angustifolium, Equisetum arvense) 
лишайниково-моховые сообщества с ивами (Salix glauca, 
S. phylicifolia). В напочвенном покрове отмечены пионер-
ные (Bryum sp., Ceratodon purpureus, Pohlia sp.) и луговые 
(Brachythecium campestre, B. salebrosum) виды мхов. Зна-
чительно число и обилие мхов (2 – 3 балла), приуроченных 
к основным породам: Bryoerythrophyllum recurvirostre, 
Ditrichum flexicaule, Distichium capillaceum. Среди лишай-
ников на песчано-гравийных отложениях, по сравнению с 
суглинистыми, увеличивается обилие представителей ро-
дов Stereocaulon и Peltigera. Из зафиксированных видов 
рода Stereocaulon (S. alpinum, S. glareosum, S. rivulorum, 
S. tomentosum) большего обилия (до 2 баллов) достига-
ет S. rivulorum, из видов рода Peltigera (P. didactyla, P. 
extenuata, P. polydactylon, P. rufescens) − P. rufescens и P. 
didactyla (по 2 балла). Обилие и видовое разнообразие на-
кипных видов (Baeomyces sp., Ochrolechia sp., Placynthiella 
sp.) уменьшается (табл. 2). В пестром напочвенном покро-
ве разнообразны пионерные виды рода Cladonia (Cladonia 
chlorophaea s.l., C. fimbriata, C. macrophyllodes, C. subulata 
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и др.), многие из которых предпочитают кальцийсодер-
жащие субстраты (C. acuminata, C. cariosa, C. cervicornis, 
C. pocillum, C. symphycarpa). Разнообразны кустистые 
лишайники, характерные и для фоновых территорий: 
Cetraria ericetorum, C. islandica ssp. crispiformis, Cladonia 
rangiferina, C. mitis, Flavocetraria cucullata, F. nivalis и др. 
На песчано-гравийных субстратах карьера произрастают 
редкие в Республике Коми виды: Arctocetraria andrejevii, 
Cetraria laevigata, Cladonia acuminata [17].

Песчаные отложения характеризуются неблагоприят-
ными условиями для формирования почвенно-раститель-
ного покрова. Склоновый характер дна песчаного карье-
ра, усиливающий дренаж поверхности, подверженность 
субстрата ветровой и водной эрозии, незначительное 
содержание элементов питания обуславливают форми-
рование мохово-лишайниковых и моховых с ивой (Salix 
glauca, S. viminalis, S. phylicifolia) фитоценозов только по 
периферии карьера и в понижениях его дна. В мохово-ли-
шайниковых с ивой сообществах преобладают пионерные 
лишайники Peltigera rufescens (2 балла) и Stereocaulon 
rivulorum (3 балла). Доминирование Stereocaulon 
rivulorum на зарастающих песчаных обнажениях тундры 
отмечено С. А. Уваровым и др. [18]. Сравнительно высо-
кое обилие Peltigera rufescens, по-видимому, связано 
не только с приуроченностью данного вида к открытым 
местообитаниям, но и с его кальцефильностью. На пес-
чаном субстрате зафиксировано максимальное видо-
вое разнообразие представителей рода Stereocaulon (S. 
capitellatum, S. condensatum, S. glareosum, S. paschale, 
S. rivulorum). Stereocaulon capitellatum впервые отме-
чен на территории Республики Коми. В лишайниковом 
покрове многочисленны виды пельтигер, кроме Peltigera 
rufescens также отмечены: P. didactyla, P. leucophlebia, 
P. malacea, P. ponojensis, P. polydactylon, 
P. rufescens. Помимо лишайников песча-
ный субстрат закрепляют криптогамные 
корочки и мхи, характерные для откры-
тых местообитаний (Bryum sp., Ceratodon 
purpureus, Pogonatum urnigerum, Pohlia 
sp., Polytrichum juniperinum, P. piliferum, 
Racomitrium lanuginosum). Накипные ли-
шайники на песчаном субстрате не отме-
чены, хотя на выходах валунных суглин-
ков на бортах карьера они были обильны. 

Моховые сообщества с ивой в пониже-
ниях дна песчаного карьера характеризу-
ются преобладанием пионерных (Bryum 
sp., Ceratodon purpureus, Dicranella 
grevilleana, Leptobryum pyriforme, 
Pohlia wahlenbergii) и кальциефиль-
ных (Bryoerythrophyllum recurvirostre, 
Dicranella schreberiana) видов. Лишай-
ники малообильны (табл. 2). В основном 
зафиксированы виды, характерные для 
нарушенных земель (Cladonia cariosa, 
C. chlorophaea s.l., C. fimbriata, Peltigera 
ponojensis, P. rufescens, Stereocaulon 
glareosum). Отмечены охраняемые и 

редкие на территории Республики Коми виды: Cladonia 
acuminata, Scytinium tenuissimum, Solorina spongiosa [17]. 

Особенности биоты лишайников на территории карье-
ров.

Всего в результате исследований на территории ка-
рьеров и фоновых территориях зафиксировано 87 видов 
и 3 подвида лишайников. Три вида определено до рода. В 
производных сообществах выявлено 69 таксонов лишай-
ников, из них 66 вида и 3 подвидов. Три вида определено 
до рода. В исследованных фоновых сообществах видовое 
богатство лишайников немного ниже: 60 видов и 2 подви-
дов. Один вид определен до рода.

На пятом – шестом десятилетиях сукцессии видовая 
насыщенность лишайников в производных сообществах 
карьеров может быть выше, чем в фоновых (рис. 5). Осо-
бенно высокое значение параметра отмечено на песча-
но-гравийных и суглинистых субстратах. Большая видо-
вая насыщенность лишайников на территории карьеров, 
по-видимому, связана с менее плотной упаковкой эколо-
гических ниш, отсутствием в производных сообществах 
эдификаторов, наличием видов разных сукцессионных 
стадий.

Как в фоновых, так и в производных сообществах 
преобладают кустистые лишайники (рис. 6). Однако, по 
сравнению с фоновыми, в фитоценозах, сформированных 
на суглинистых и гравийно-песчаных отложениях карье-
ров, существенно увеличивается число накипных видов 
лишайников. Последнее может свидетельствовать об экс-
тремальности условий среды техногенных территорий [19] 
и начальных этапах сукцессионной динамики лишайни-
кового покрова. В ряду облегчения гранулометрического 
состава субстратов доля накипных лишайников умень-

Рис. 6. Распределение морфологических типов лишайников в производных и фоновых сообще-
ствах на разных типах субстратов.
Figure 6. Distribution of lichen morphological types in secondary and background communities on 
different types of soil material.

Рис. 5. Видовая насыщенность фоновых и производных сообществ на отложениях разного 
гранулометрического состава
Figure 5. Species diversity of background and secondary communities on different-textured 
sediments.
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Рис. 7. Распределение эколого-субстратных групп лишайников в производных и фоновых сообще-
ствах на разных типах субстратов
Figure 7. Distribution of ecological-substrate lichen groups in secondary and background communities 
on different types of soil material.

шается. Последнее возможно связа-
но с разной степенью способности к 
стабилизации у субстратов, разли-
чающихся по гранулометрическому 
составу. Стабилизация нарушенных 
субстратов часто достигается путем 
формирования черных криптогамных 
корочек из почвенных водорослей, 
цианобактерий, грибов, первичных 
талломов лишайников и протонемы 
мохообразных [20; 21], причем стаби-
лизация песчаных субстратов проис-
ходит медленнее из-за их большей подвержен-
ности эрозионным процессам.

В фоновых и производных сообществах пре-
обладают эпигеиды. На нарушенных территориях, 
особенно суглинистого состава, увеличивается 
доля эпибриофитов (рис. 7). 

В производных сообществах по сравнению с 
фоновыми увеличивается видовое разнообразие 
и обилие видов родов Peltigera, Stereocaulon и 
Cladonia. Специфические субстратные условия 
(карбонатные почвообразующие породы) опреде-
ляют высокое видовое богатство кальцефильных 
видов: Bilimbia microcarpa, Cladonia acuminata, 
C. cariosa, C. pocillum, C. symphycarpa, Peltigera 
rufescens, P. venosa, Scytinium tenuissimum, S. 
teretiusculum, Solorina spongiosa, Toniniopsis 
bagliettoana. Ординационная диаграмма (рис. 8) 
показывает дифференциацию видового состава лишай-
ников производных и фоновых сообществ. Лишайники со-
обществ в автоморфных условиях различаются меньше по 
видовому составу, чем в полугидроморфных.

Своеобразие экотопов на территории карьеров обу-
славливает внедрение редких видов, охраняемых в Ре-
спублике Коми. На исследованных карьерах окрестностей 
г. Воркута выявлено пять видов лишайников, включенных 
в региональную Красную книгу: Arctocetraria andrejevii 
(категория статуса редкости вида 3), Cetraria laevigata (3), 
Cladonia acuminata (2), Scytinium tenuissimum (3), Solorina 
spongiosa (3). Еще один вид Peltigera venosa нуждается в 
биологическом надзоре за его природными популяциями 
[17]. Обилие редких видов не высокое, обычно фиксирова-
лись единичные талломы или их малочисленные группы.

Заключение
Таким образом, лихенофлора карьеров отличается по 

составу и структуре от фоновых сообществ. В фитоцено-
зах карьеров, в отличие от сообществ фоновых террито-
рий, преобладают пионерные лишайники родов Cladonia, 
Peltigera и Stereocaulon, увеличиваются доли накипных 
лишайников и эпибриофитов. В связи с присутствием в 
субстратах карбонатсодержащих минералов лихенофло-
ра карьеров характеризуется значительным количеством 
кальцефильных видов.

Видовое богатство лишайников в производных сооб-
ществах карьеров может превышать фоновые значения, 

Рис. 8. NMS-ординация видового состава лишайников фоновых и производных сооб-
ществ на суглинистых гравийно-песчаных и песчаных отложениях в автоморфных и 
полугидроморфных условиях.
Figure 8. NMS-ordination of species composition of lichens from background and 
secondary communities on loamy gravel-sandy and sandy sediments under automorphic 
and semi-hydromorphic conditions.

что связано, прежде всего, со спецификой субстратных 
условий (наличие карбонатов и гальки) и ослабленной 
конкуренцией между видами. 

Наиболее высокое разнообразие лишайников отмеча-
ется на песчано-гравийных отложениях карьеров. Пре-
обладание крупнозернистой фракции песка и наличие 
гравия и гальки уменьшают подверженность субстрата 
эрозионным процессам. Низкое содержание питательных 
веществ ограничивает развитие сосудистых растений. 
Все отмеченное благоприятствует развитию лишайников. 
На суглинках лишайники, как правило, подавляются ак-
тивным развитием мохового покрова. Поселению лишай-
ников на мелкозернистых песках препятствует высокая 
подверженность эрозии данного типа субстрата. 

 На территории изученных карьеров отмечено шесть 
видов лишайников, включенных в Красную Книгу Респу-
блики Коми и Приложение 1 к ней. 
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Роль светозащитных пигментов 
в стрессовой устойчивости 
лишайников

The role of light-protective pigments 
in stress tolerance of lichens

Ф. В. Минибаева*, Р. П. Бекетт*,** F. V. Minibayeva*, R. P. Beckett*,**
* Казанского института биохимии и биофизики ФИЦ КазНЦ РАН , 
г. Казань
** Школа наук о жизни, Университет КваЗулу-Натал, 
г. Скоттсвилл, Южно-Африканская Республика
fminibayeva@gmail.com

Аннотация
Лишайники синтезируют большое количество вторич-
ных метаболитов, в том числе «лишайниковых веществ». 
Наличие лишайниковых веществ позволяет лишайникам 
произрастать в разнообразных, зачастую стрессовых, 
экологических нишах. Среди вторичных метаболитов 
лишайников особый интерес вызывают светозащитные 
пигменты. Темно-коричневый пигмент меланин играет 
значительную роль в защите лишайников от УФ-Б стрес-
са, однако ключевые драйверы меланизации остаются 
неизученными. Меланины – гидрофобные гетерогенные 
полимеры, образованные последовательными реакция-
ми окисления фенольных/индольных предшественников 
и последующей полимеризации промежуточных фенолов 
и хинонов. Формирование меланинового слоя на поверх-
ности таллома в ответ на УФ воздействие является одним 
из ключевых механизмов высокой устойчивости лишайни-
ков не только к световому стрессу, но и обезвоживанию. 
Нами показано, что связывание молекул воды с меланином 
зависит от активности специфических функциональных 
групп в структуре этого полимера, элементного состава, 
присутствия ассоциированных соединений, в т.ч. полиса-
харидов, и ультраструктуры меланиновых частиц. Антра-
хинон париетин является доминирующим кортикальным 
пигментом лишайников Caloplaca и Xanthoria из семейства 
Teloschistaceae. Наряду с обеспечением защиты таллома 
от высокой фотосинтетически активной радиации и УФ из-
лучения, париетин обладает антиоксидантными свойства-
ми, способствует защите лишайников от кадмиевой ток-
сичности, обезвоживания. Париетин обеспечивает защиту 
талломов лишайников от абиотических стрессов благода-
ря поддержанию стабильности мембран, антиоксидантной 
защите, формированию структурного барьера и сохране-
нию воды в кортексе талломов лишайника. Уникальные 
свойства пигментов лишайников делают эти естественные 
полимеры перспективными объектами для фундаменталь-
ных и прикладных исследований, в частности, в медицине, 
биотехнологии и «зеленой электронике».

Abstract
Lichens synthesize a large number of secondary metabo-
lites, including “lichen substances”. The presence of lichen 
substances allows lichens to grow in diverse, often stressful, 
ecological niches. Among the secondary metabolites of li-
chens, light-protective pigments are of particular interest. 
The dark brown pigment melanin plays a significant role in 
protecting lichens from UV-B stress, but the key drivers of 
melanization remain unexplored. Melanins are hydrophobic 
heterogeneous polymers formed by sequential reactions of 
oxidation of phenolic/indole precursors and subsequent po-
lymerization of intermediate phenols and quinones. The for-
mation of a melanin layer on the surface of the thallus in re-
sponse to UV exposure is one of the key mechanisms of high 
tolerance of lichens not only to light stress, but also to des-
iccation. We showed that the binding of water molecules to 
melanin depends on the activity of specific functional groups 
in the structure of this polymer, elemental composition, and 
the presence of associated compounds, including polysac-
charides, and the ultrastructure of melanin particles. The an-
thraquinone parietin is the dominant cortical pigment of the 
lichens Caloplaca and Xanthoria of the family Teloschistace-
ae. Along with providing protection to the thallus from high 
photosynthetically active radiation and UV radiation, parietin 
has antioxidant properties and helps to protect lichens from 
cadmium toxicity and desiccation. Parietin protects lichen 
thalli from abiotic stress by maintaining membrane stability, 
providing antioxidant defence, forming a structural barrier, 
and sustaining water in the cortex of lichen thalli. The unique 
properties of lichen pigments make these natural polymers 
promising objects for fundamental and applied research, in 
particular in medicine, biotechnology and «green electron-
ics».

Keywords: 
lichens, light stress, light-protective pigments, resistance to 
dehydration
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Лишайники – симбиотические ассоциации, состоящие, 
в основном, из грибов аскомицетов (микобионт) и водо-
рослей и/или цианобактерий (фотобионты). В действи-
тельности лишайники представляют собой миниатюрные 
экосистемы, поскольку, наряду с основными симбион-
тами, таллом лишайника содержит также весьма специ-
фичную бактериальную микробиоту и паразитирующие 
лихенофильные грибы. Несмотря на то, что эти древние 
ассоциации возникли около 450 миллионов лет назад, они 
являются нашими современниками. Одной из причин та-
кого эволюционного долголетия является их уникальная 
устойчивость к действию неблагоприятных факторов и 
способность выживать в чрезвычайно суровых условиях 
окружающей среды, таких как засуха, низкие темпера-
туры, длительная темнота, избыточная радиация. Сре-
ди биохимических механизмов естественной селекции 
лишайников особое внимание привлекает синтез и на-
копление в талломе защитных метаболитов. Лишайники 
производят множество алифатических и ароматических 
соединений, которые синтезируются в результате пер-
вичного или вторичного метаболизма. Первичные мета-
болиты — это внутриклеточные молекулы, которые необ-
ходимы для выполнения основных функций жизни. Они 
относятся к различным химическим классам, включая 
аминокислоты, пептиды, белки, полиолы, моно-, олиго- и 
полисахариды, липиды, каротиноиды и витамины. Многие 
из этих первичных метаболитов не являются специфич-
ными только для лишайников и могут быть легко обнару-
жены в свободноживущих грибах, водорослях, а также в 
высших растениях. В симбиозе лишайников оба партнера - 
микобионт и фотобионт - несут ответственность за произ-
водство этих первичных метаболитов. В отличие от этого, 
вторичные метаболиты синтезируются, в основном, лихе-
низированными грибами. Лишайники синтезируют огром-
ное количество вторичных метаболитов, в том числе, так 
называемых «лишайниковых веществ». Первые сообще-
ния о лишайниковых веществах появились в XIX веке. В 
настоящее время в лишайниках идентифицировано более 
1 050 различных вторичных метаболитов, из них около 700 
уникальны для лишайников [1]. В лишайниках известны 
три основных пути биосинтеза вторичных метаболитов: 
ацетил-малонатный, шикиматный и мевалонатный путь. 
Вторичные метаболиты по биосинтетическому происхо-
ждению и химической структуре классифицируются по 
таким классам соединений, как дибензофураны, депси-
ды и депсидоны, нафтохиноны, антрахиноны, ксантоны и 
другие [2]. Количество вторичных метаболитов варьирует 
обычно от 0,1 до 10%, а иногда достигает 30% от сухого 
веса таллома. Эти соединения широко используются в 
хемотаксономии и систематике лишайников. Кроме того, 
благодаря своим физико-химическим характеристикам, 
вторичные метаболиты обеспечивают фиксацию лишай-
ников на определенных субстратах, в том числе чрезвы-
чайно обедненных органическими веществами, таких как 
камни, скалы, лава. Наличие лишайниковых веществ по-
зволяет лишайникам произрастать в разнообразных, за-
частую стрессовых, экологических нишах. Лишайниковые 
вещества вовлечены в селективный выбор симбионтов, 

аллелопатию, они регулируют фотосинтез, дыхание, про-
являют защитные свойства, в том числе защиту талломов 
от световой радиации, патогенных бактерий и грибов. 
Эти соединения важны также для круговорота металлов 
и защиты таллома лишайников от химического загрязне-
ния. Одними из интенсивно изучаемых свойств метаболи-
тов лишайников являются их антиоксидантные свойства. 
Биосинтез разнообразных вторичных метаболитов — это 
компромисс, которым лишайники «оплачивают» защиту 
важных метаболических процессов в талломе, таких как 
фотосинтез и дыхание.

Изучение вторичных метаболитов лишайников затруд-
нено из-за особенностей, присущих биологии лишайни-
ков. Чрезвычайно медленный рост лишайников (от 0,5 до 
8 мм в год), тесное взаимодействие между симбионтами, 
сложности реконструкции симбиоза в лабораторных ус-
ловиях и химическая сложность вторичных метаболитов 
затрудняют раскрытие генетических путей, участвующих 
в биосинтезе этих соединений. Задачи по расшифровке 
тонких механизмов биосинтеза вовлекают метагеномное 
секвенирование, культивирование in vitro и метаболом-
ный анализ.

Как правило, лишайники устойчивы к световому 
стрессу, в том числе благодаря наличию фотозащитных 
вторичных метаболитов. Так, темно-коричневый пигмент 
меланин играет значительную роль в защите лишайников 
от УФ-Б стресса, однако ключевые драйверы меланиза-
ции остаются неизученными. Меланины – гидрофобные 
гетерогенные полимеры, образованные последователь-
ными реакциями окисления фенольных/индольных пред-
шественников и последующей полимеризации промежу-
точных фенолов и хинонов. Мы обнаружили, что УФ-Б 
индуцирует меланизацию таллома Lobaria pulmonaria и 
некоторых других лишайников и показали, что меланин 
обеспечивает защиту фотобионта от фотоингибирования, 
вызванного высокой освещенностью [3]. Транскриптом-
ное профилирование лишайника L. pulmonaria проде-
монстрировало дифференциальную экспрессию генов 
синтеза нескольких типов меланина и других вторичных 
метаболитов. Воздействие УФ-Б вызывало значительное 
потемнение верхнего кортекса таллома, что коррелирова-
ло с повышенной экспрессией биосинтетических генных 
кластеров, участвующих в синтезе эу- и алломеланинов, 
а также предшественников меланинов [4]. Профили экс-
прессии общих стресс-ассоциированных генов, в част-
ности, связанных с детоксикацией активных форм кис-
лорода (АФК), защитой белков и восстановлением ДНК, 
указывают на то, что микобионт является более чувстви-
тельным к УФ-Б облучению и восприимчивым партнером в 
симбиозе лишайников.

С помощью комплекса биохимических и биофизиче-
ских методов было продемонстрировано, что меланины 
лишайников обладают антиоксидантными, хелатирующи-
ми и парамагнитными свойствами. Выраженная антиокси-
дантная активность эумеланина, экстрагированного из L. 
pulmonaria, была подтверждена реакциями по тушению 
радикала DPPH и эффективной способностью к хелати-
рованию Fe2+. Анализ парамагнитных характеристик ме-
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ланинов лишайников продемонстрировал, что ЭПР спектр 
меланина из L. pulmonaria имеет типичную картину асим-
метричного синглета с концентрацией парамагнитных 
комплексов 0,64х1017 спин г-1 [5]. Похожими антиоксидант-
ными и парамагнитными характеристиками обладают и 
алломеланины, экстрагированные из лишайников Cetraria 
islandica и Pseudevernia furfuracea [6]. Кроме того, нами 
была обнаружена способность меланина, выделенного из 
лишайника L. pulmonaria, противостоять окислительному 
стрессу и связанным с ним повреждениям в модельных 
животных тканях – диафрагме мыши, основной дыха-
тельной мышце. Предварительная обработка мышц мела-
нином заметно снижала УФ-индуцированное увеличение 
внутриклеточных и внеклеточных АФК, а также опосре-
дованное митохондриальным ингибитором антимицином 
А увеличение продукции АФК в митохондриях, сопрово-
ждающееся перекисным окислением липидов и потерей 
асимметрии мембран [5]. Кроме того, меланин ослаблял 
подавление нервно-мышечной передачи и изменения 
сократительных реакций, спровоцированные экзогенной 
Н2О2. Как известно, избыток АФК нарушает сокращение и 
нервно-мышечную передачу, вызывая дисфункцию ске-
летных мышц и утомляемость [7]. Окислительный стресс 
является одним из основных причинных факторов патоло-
гических изменений мышц при различных заболеваниях. 
Таким образом, полученные нами результаты проливают 
свет на перспективы применения меланина лишайника в 
качестве защитного компонента для лечения заболеваний 
скелетных мышц, которые сопровождаются повышенным 
производством АФК.

Известно, что меланины – универсальные темные пиг-
менты и встречаются во многих организмах, в том числе 
и животных. Эндогенный меланин присутствует в коже, 
волосах, глазах, ушах и нервной системе млекопитающих, 
где он выполняет функции антиоксиданта, противовос-
палительного вещества, светового сенсора и поглотителя 
токсичных соединений [8]. Следует отметить, однако, что 
меланины также могут проявлять прооксидантные свой-
ства и опосредовать фототоксичность. При УФ-облучении 
синтетические эумеланины и феомеланины, а также не-
которые природные меланины могут генерировать АФК, 
включая H2O2, супероксидный анион-радикал и даже 
синглетный кислород [9]. Кроме того, фотореактивность 
меланина значительно возрастает по мере фотодеграда-
ции пигмента и образования интермедиатов радикальной 
природы, что приводит к снижению антиоксидантной спо-
собности меланина. 

Еще одним пигментом, поглощающим УФ, является 
оранжевый пигмент париетин антрахиноновой природы. 
Париетин является доминирующим кортикальным пиг-
ментом лишайников Caloplaca и Xanthoria из семейства 
Teloschistaceae, он также синтезируется в органах покры-
тосеменных растений, например, в корнях Rumex crispus. 
Известно, что париетин из X. parietina обладает антиок-
сидантными свойствами, однако его основная защитная 
роль – это защита таллома от высокой фотосинтетически 
активной радиации и УФ излучения. Существуют данные о 
роли париетина в защите X. parietina от кадмиевой токсич-

ности благодаря снижению Cd-индуцированного окисли-
тельного стресса [10]. Интересно, что удаление париетина 
щадящим способом не влияет на интенсивность фотосин-
теза, однако приводит к снижению стабильности мембран 
микобионта при обезвоживании, вероятно, вследствие по-
вышения уровня перекисного окисления липидов [11]. Био-
информатический анализ показал, что гены, вовлеченные 
в биосинтез париетина, организованы в биосинтетические 
генные кластеры. Обезвоживание приводит к повышению 
уровня экспрессии генов биосинтеза париетина, а также 
генов, кодирующих осмосенсорные, осмопротекторные и 
антиоксидантные белки. Анализ талломов X. parietina ме-
тодами биохимии, биофизики и микроскопии свидетель-
ствует о том, наличие париетина вносит вклад в защиту 
талломов лишайника от абиотических стрессов благодаря 
поддержанию стабильности мембран, обеспечению анти-
оксидантной защиты и формированию структурного ба-
рьера в кортексе талломов лишайника. 

Различные вторичные метаболиты защищают лишай-
ники от света разной длины волны и проявляют синерге-
тические свойства в качестве антиоксидантов для защиты 
таллома лишайника и фотосистем фотобионта. Это было 
продемонстрировано для вульпиновой, пинастровой и ус-
ниновой кислот в лишайниках Vulpicida pinastri и Letharia 
vulpina. Интересно, в системе животных клеток усниновая 
кислота может проявлять как анти-, так и прооксидантное 
действие. Так, в высокой концентрации усниновая кисло-
та, выделенная из лишайника Xanthoparmelia farinosa, 
вызывала повреждающий эффект на клеточные мембра-
ны и снижала метаболизм в клеточной линии лимфоцитов 
человека при действии УФ-облучения. Однако в низких 
концентрациях и при физиологической интенсивности 
УФ-излучения усниновая кислота проявляла антиокси-
дантные свойства [12].

Таким образом, уникальные свойства метаболитов ли-
шайников делают эти естественные полимеры перспек-
тивными объектами для фундаментальных и прикладных 
исследований, в частности, для развития так называемой 
«зеленой электроники», применения в медицине, биотех-
нологии и ремедиации.
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Созологический анализ 
как возможный инструмент 
ведения лихенологических 
разделов Красных книг

The sozological analysis as a possible 
tool for maintaining lichenological 
sections of Red Data Books

Е. Э. Мучник Е.E. Muchnik
Института лесоведения Российской Академии наук, 
г. Одинцово
emuchnik@outlook.com

Аннотация
Разработаны основы созологического анализа лишайни-
ков для формирования списков нуждающихся в охране 
видов, определения их природоохранного статуса и по-
следующего ведения региональных Красных книг. Анализ 
полезен в случаях недостатка сведений по распростране-
нию, количественных показателей и структуре популяций 
предлагаемых к охране видов. Адаптированная для ли-
шайников созологическая матрица включает биологиче-
ские, экологические, биогеографические, созологические 
и экономические (хозяйственные) признаки. В качестве 
апробации метода произведен расчет созологического 
индекса для четырех видов лишайников, включенных в 
новый список охраняемых видов России, и двух обычных, 
широко распространенных видов. Представлено пример-
ное соотношение показателей комплексной созологиче-
ской оценки и категорий, принятых в Международной и 
национальной Красных книгах.

Abstract
The basis for sozological analysis of lichens was developed 
for the formation of lists of species in need of protection, 
determination of their conservation status and subsequent 
maintenance of regional Red Data Books. The analysis is 
useful when there is a lack of information on the distribution, 
quantitative indicators and population structure of species 
proposed for protection. The adapted sozological matrix for 
lichens includes biological, ecological, biogeographical, so-
zological and economic attributes. As an approbation of the 
method, the sozological index was calculated for four lichen 
species included in the new list of protected species of Rus-
sia and two common, widespread species. An approximate 
correlation between the indices of complex sozological as-
sessment and the categories adopted in the International 
and national Red Data Books is presented.

Keywords: 
lichens, protected species, criteria for selecting species for 
protection, sozological matrix, conservation biology

Ключевые слова:
лишайники, световой стресс, светозащитные пигменты, 
устойчивость к обезвоживанию
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Созология – (от греч. sozo – охранять), созологическая 
экология, созиэкология – отрасль общей экологии, разра-
батывающая научные основы охраны экосистем, биоцено-
зов, отдельных видов и популяций растений и животных. 
Термин был введен в науку польским геологом и экологом 
W. Goetel в 1966 г. [1]. L. Gawor в статье, посвященной жиз-
ни и научным исследованиям В. Гетеля, характеризует это 
как создание автономной междисциплинарной отрасли 
науки, связанной с защитой окружающей среды [2]. Суть 
идеи заключалась в определении предмета предполагае-
мой отраслевой науки, который включал бы в себя охрану 
как природной, так и социальной среды, что стало боль-
шим прорывом и сегодня является неоспоримой аксиомой 
экологии, экофилософии, изучения защиты жизни чело-
века в окружающей среде и идеи устойчивого развития. 
Современным и более общеупотребительным аналогом 
является термин «Природоохранная биология» или «Био-

логия охраны природы» (Conservation Biology). Основы 
науки с этим названием опубликовали M. E. Soule и B. A. 
Wilcox в 1980 г. [3], впоследствии она получила широкое 
признание [4, 5 и др.]

Заметим, что во второй половине ХХ в. идеи такого 
рода буквально «витали в воздухе». В 1965 г. эколог G. 
E. Hutchinson сравнил живую природу с «экологическим 
театром», на сцене которого происходит «спектакль эво-
люции» [6]. Эта метафора определяет миссию созологии/
природоохранной биологии: «сохранить актеров в этом 
спектакле эволюции и экологическую сцену, на которой 
происходит игра» [4]. В начале 1960-х годов Междуна-
родным союзом охраны природы (МСОП, IUSN) учрежде-
на первая Международная Красная книга («The IUSN Red 
List»), что в дальнейшем инициировало процесс созда-
ния Красных книг («редлистинг») от национальных до 
региональных и даже муниципальных. Первое издание 
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Международной Красной книги включало только позво-
ночных животных, в дальнейшем «спектр» предлагаемых 
к охране организмов постепенно расширялся, включая 
беспозвоночных животных, сосудистые растения, грибы 
и др. [7]. Следует отметить, что по сравнению с первыми 
выпусками, концепция «The IUSN Red List» существенно 
изменилась. Если ранее это издание содержало сведения 
исключительно о видах, находящихся под угрозой исчез-
новения и нуждающихся в специальных мерах охраны, то 
на сегодня одной из важнейших задач считается оценка 
всех существующих ныне видов организмов. Данный факт, 
а также научно-рекомендательный характер определяет 
основные отличия «The IUSN Red List» от Красных книг 
(всех уровней – от федерального до муниципального) в 
нашей стране.

Лишайник впервые появляется в Международной 
Красной книге в 2003 г. по предложению C. Scheidegger 
[8], это вид Erioderma pedicellatum (Hue) P. M. Jørg. с ка-
тегорией CR (Critically Endangered – находящийся под 
критической угрозой исчезновения). К настоящему мо-
менту IUSN Red List включает 139 видов лишайников, 84 из 
которых относятся к «угрожаемым» категориям – CR, EN 
(Endangered – исчезающие) и VU (Vulnerable – уязвимые) 
[7]. 

В СССР первое издание Красной книги вышло в 1978 г. 
[9], но лишайники не были в нем представлены. В количе-
стве 29 видов они появляются во втором издании 1984 г. 
[10] и те же виды включены в Красную книгу РСФСР 1988 
г. [11]. В Красную книгу Российской Федерации 2008 г. [12] 
занесены 42 вида лишайников, а в планируемом новом из-
дании [13] их число возросло до 75 (рис. 1)

Во всех 89 субъектах РФ на сегодня разработаны и 
действуют региональные Красные книги, лихенологиче-
ский раздел отсутствует только в 9 из них, еще в несколь-
ких регионах списки охраняемых лишайников включают 
не более 5 видов. Отметим, что большинство имеющихся 
региональных списков охраняемых видов лишайников 
базируются на очень разных критериях и принципах, от 
собственных разработок до критериев МСОП.  Примене-
ние последних на региональном уровне вполне возможно 
и целесообразно, в том числе, для криптогамных организ-
мов [14], а согласно новому положению о Красной книге 
Российской Федерации [13] для издания федерального 
уровня является обязательным.

Однако существует ряд причин, по которым в России 
применение критериев МСОП для лишайников, особенно 
на региональном уровне, затруднительно. Объективные: 
крайне неравномерная изученность в лихенологическом 
отношении российских регионов, острый недостаток 
специалистов, а также разница юридического статуса 
Red List IUCN и Красных книг в России, являющихся фе-
деральным либо региональным (изредка и муниципаль-
ным, для городов федерального подчинения) законом, 
неисполнение которого подразумевает гражданскую/
административную и вплоть до уголовной ответствен-
ности. Если первые две причины не требуют пояснений, 
то последняя определяет некоторые административные 
требования к объектам, включаемым в Красную книгу (в 
особенности, максимальная узнаваемость и возможность 
точной идентификации с наименьшими затратами). Кро-
ме того, зачастую специалистам, составляющим списки 
«угрожаемых» видов, администрации регионов ставят 
ограничения по количеству включаемых в Красные книги 
объектов. Это вынуждает заносить в списки охраняемых 
так называемые «виды-зонтики» – не самые редкие, до-
статочно крупные и легко узнаваемые в природе макро-
лишайники, как правило, произрастающие в группировках 
с нуждающимися в охране редкими, но малозаметными 
микролишайниками, идентификация которых без специа-
листа-лихенолога сложна либо невозможна.     

Субъективные причины: отсутствие единого «обще-
принятого» мнения лихенологов по определению понятий 
«индивидуум» или «особь», «половозрелая особь», «попу-
ляция», «фрагментация ареала» и др. Все эти понятия фи-
гурируют в критериях МСОП, но их оценка требует не толь-
ко «договоренности» всех региональных специалистов по 
определению понятий, но и разработки «общих» методик 
количественных учетов для видов разных жизненных 
форм. Популяционная экология лишайников – сравни-
тельно новое, развивающееся около 30 лет направление, 
за этот период изучены всего нескольких десятков видов, 
преимущественно кустистых или листоватых экобиоморф 
[15, 16, 17, 18, 19, 20, 21, и др.]. Большинство исследований 
относится к наиболее распространенным, массовым ли-
шайникам, лишь незначительная часть публикаций [18–20, 
и др.] касается редких или охраняемых видов из разных 
стран мира и российских регионов.

Здесь уместно привести цитату из монографии G. K. 
Meffe с соавторами [4, цит.  по: 22 c. 19, переводной вер-
сии 2004 г., ред. И. Э. Смелянский, И. И. Любечанский]: «У 
специалистов по биологии охраны природы часто запра-
шивают информацию различные структуры, которые за-
нимаются такими вопросами, как создание охраняемых 
территорий, последствия интродукции видов, распро-
странение редких и находящихся под угрозой видов, эко-
логическая экспертиза. Эти вопросы обычно политически 
и экономически важны, и решения не могут ждать деталь-
ных исследований, занимающих месяцы и годы. “Эксперт” 
должен предоставить быстрые, ясные и точные ответы 
(что, конечно, обычно невозможно). На него смотрят с неу-
довольствием, если его ответы не удовлетворяют «заказ-
чика» или противоречат краткосрочной экономической 

Рисунок 1. Динамика представленности лишайников в Красных книгах 
СССР и России.
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выгоде. Таким специалистам постоянно приходится ба-
лансировать между строгой научной достоверностью, ко-
торая добывается ценой порой фатального промедления, 
или рекомендовать действовать, основываясь на общих 
соображениях и неполной информации и рискуя своей на-
учной репутацией».

В таких условиях оптимальным решением при подго-
товке лихенологических разделов региональных Красных 
книг будет использование комплексного созологического 
анализа [23, 24], уже апробированного в нескольких ре-
гионах для оценки подлежащих охране видов насекомых, 
птиц, сосудистых растений и водорослей [25–28, и др.]. 
Данная публикация представляет собой попытку разра-
ботки основ созологического анализа лишайников для 
формирования списков нуждающихся в охране видов, 
определения их природоохранного статуса и последу-
ющего ведения региональных Красных книг. Анализ по-
лезен в случаях недостатка сведений по распростране-
нию, количественных показателей и структуре популяций 
предлагаемых к охране видов.

Изначально авторами методики [23] постулированы 
общие принципы отбора таксонов для охраны, порядок 
которых несколько изменен в связи со значимостью и воз-
можностями применения их по отношению к лишайникам, 
как объектам анализа: 

1. Биологический принцип. Характеризует структуру 
и динамику природных популяций редких таксонов и их 
репродуктивную возможность. Этот принцип во многом 
определяет статус сохранности таксона, но ввиду упомя-
нутой выше сложности и недостатка методических нара-
боток в популяционной экологии лишайников, в большин-
стве случаев будет опираться на данные о количестве 
местонахождений вида в регионе и комплексный показа-
тель его обилия/встречаемости в типичных экотопах.

2. Экологический принцип. Позволяет оценить степень 
уязвимости среды обитания таксона (или устойчивость 
биотопа к различным антропогенным воздействиям) и 
классифицировать таксоны по специфичности местооби-
тания, эколого-ценотической амплитуде. Качественное 
состояние среды обитания во многом определяет сохран-
ность вида. Для лишайников, используемых традиционно 
в экологическом мониторинге, этот принцип исключи-
тельно важен и обязателен для применения.

3. Биогеографический (хорологический) принцип. Учи-
тывает структуру и топографию общего ареала таксона. 
Каждый таксон, рассматриваемый как кандидат в Крас-
ную книгу, должен удовлетворять одному из четырех ка-
честв: эндемизм, изолированность от основного ареала, 
обитание на границе ареала или внутри ареала. Первые 
три качества (эндемизм, изолированность, граничность) 
являются предпочтительными при выборе таксонов для 
охраны. 

4. Созологический принцип. Учитывает принадлеж-
ность таксона к Красным книгам высшего ранга [7, 13, 29] 
и регионального уровня (списки охраняемых растений и 
животных природоохранных регионов, субъектов Россий-
ской Федерации, административных районов), а также к 

спискам международных Конвенций по охране растений 
и животных.

5. Хозяйственно-экономический принцип. Учитыва-
ет ресурсно-хозяйственную ценность таксона, полезные 
свойства, а также возможность его практического исполь-
зования в различных отраслях промышленности, сельско-
го хозяйства, бытовой деятельности человека.

6. Биогенетический принцип. Учитывает принадлеж-
ность редкого таксона к одному из биомов: бореальному 
(таежному), неморальному, лесостепному, степному, пу-
стынному. Значимость таксона возрастает по мере несо-
ответствия условий современного существования таксона 
и условий его исторического ареала. 

7. Филогенетическо-таксономический принцип. Уста-
навливает положение вида в системе растительного и 
животного мира (выявление филогенетической древности 
таксона) и указывает на монотипность или политипность 
таксона в системе рода, семейства и т. д. Анализ этих све-
дений позволяет глубже рассмотреть вопросы как фило-
генетической, так и биогеографической реликтовости и 
оценить возраст формирования таксона.

Два последних принципа на современном этапе разви-
тия лихенологии использовать довольно сложно. Данных 
о географии лишайников недостаточно, в то же время ши-
рокое распространение (и иногда одновременно редкая 
встречаемость!) многих видов не дает возможности опре-
деления наиболее характерного для них биома. Что же ка-
сается положения большого числа таксонов лишайников 
в системе грибов, то этот показатель в последние годы 
стремительно меняется, результаты таксономического 
анализа могут устареть даже за время от написания ста-
тьи до ее опубликования. Поэтому адаптированная нами 
для лишайников «матрица Саксонова-Розенберга» (табл. 
1) включает биологические, экологические, биогеографи-
ческие, созологические и экономические (хозяйственные) 
признаки [30].

Обоснование системы удельных «весов признаков» 
является наиболее сложным методическим вопросом. 
Здесь, по аналогии с нумерической таксономией [31], 
«взвешивание признаков» при построении различных 
оценочных созологических матриц субъективно и опира-
ется на экспертные оценки. Выразим согласие с мнением 
А. В. Лагунова, что «установление некоторой градации 
«веса признака» все же имеет некоторые преимущества 
перед простым уравновешиванием всех используемых 
признаков (что нередко применялось в нумерической 
таксономии), поскольку интуитивно устанавливает ло-
гические отношения между разными по созологической 
значимости группами критериев, вовлеченных в анализ» 
[24, с. 71].

Приведем некоторые обоснования присвоенных кон-
кретным признакам «весовых характеристик» в баллах. 
Поскольку вопрос редкости/обычности по отношению к 
видам является одним из ключевых при выборе объек-
тов охраны, в первом блоке (позиции 1–2) с максимальным 
«весом» в 5 баллов размещены признаки, отвечающие 
биологическому принципу отбора таксонов для охраны: 
«количество местообитаний в регионе» и «встречаемость/
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Таблица 1
Шкала созологической оценки видов лишайников (по [22] с изменениями).

№
№ Созологический признак Вес признака 

(баллы)
Созологическая оценка признака, баллы

1 2 3 4

1 Количество местонахож-
дений в регионе 5 более 25 11–25 4–10 1–3

2 Встречаемость/обилие 
вида в типичных экотопах 5 доминирует обычен редок очень редок

3 Антропотолерантность 4 очень высокая высокая средняя низкая

4 Эколого-ценотическая 
амплитуда 4 эвритон гемиэвритон гемистенотон стенотон

5 Биогеографическая зна-
чимость 3 вид в пределах сплош-

ного ареала
вид в пределах преры-

вистого ареала
вид на границе аре-

ала
вид за пределами 

ареала (анклав, ре-
фугиум)

6 Топография ареала 3 межконтинентальный 
вид континентальный вид эндемик узколокальный эн-

демик

7 Официальный природоох-
ранный статус 2 отсутствует

включен в Красные 
книги сопредельных 

регионов
включен в Красную 

книгу РФ
включен в IUCN Red 

List / The Global 
Fungal Red List

8
Территориальная защи-
щенность (наличие на 
ООПТ)

2
на ООПТ федерального 
уровня с комплексным 

режимом охраны

на ООПТ регионального 
уровня с комплексным 

режимом охраны
на непро-фильных 

ООПТ отсутствует на ООПТ

9
Возможность транспла-
тации/
культивирования

1 высокая, апробирована средняя, не апроби-
рована низкая отсутствует

10 Хозяйственное/
практическое значение 1 отсутствует низкое среднее высокое

обилие видов в типичных местообитаниях». Здесь следу-
ет учитывать то обстоятельство, что редкие виды можно 
условно разделить на две группы. Первая – естественно 
редкие виды (как правило, с дисперсным распростране-
нием), которые благодаря высокой адаптированности к 
среде обитания могут при низкой численности достаточно 
долго существовать в природе (статические виды по тер-
минологии В. Е. Флинта и В. Е. Присяжнюка [32]). Вторая – 
виды с сокращающейся численностью, они более уязвимы 
при флуктуациях условий жизни, и их исчезновение более 
вероятно при сравнительно высоких показателях числен-
ности (динамические виды [32]).

Для лишайников, как организмов с отсутствием физи-
ологических механизмов регуляции температуры и влаж-
ности, часто очень чувствительных к факторам загряз-
нения среды или просто изменениям условий обитания, 
важны и такие показатели, как эколого-ценотическая 
амплитуда («ширина экологической ниши») и антропото-
лерантность. Во втором блоке созологической матрицы 
учтены эти признаки с «весом» 4. Низкая экологическая 
валентность вида часто приводит к резкому сужению 
возможности распространения и «изолирует» вид в узком 
наборе местообитаний (например, многие виды лишайни-
ков-индикаторов старовозрастных лесных сообществ). 
При исчезновении этих местообитаний неизбежно исче-
зают приуроченные к ним виды. А показатель антропо-
генной толерантности является важной характеристикой, 
влияющей на степень устойчивости видов в современных 
условиях среды, что необходимо учитывать при установ-
лении категории охраны вида [28, 23, 24, и др.].

Третий блок (с «весом» признака 3) содержит ареало-
гические характеристики. Методы ареалогического ана-
лиза традиционно применяются в созологических иссле-

дованиях [33, 34, и др.]. Очевидно, что наиболее уязвимы 
виды, имеющие узкие ареалы и/или находящиеся в ана-
лизируемом регионе на границе ареала либо в рефугиуме.

Расположенные в четвертом блоке (с «весом» призна-
ка 2) статус вида в красных списках различного ранга и 
степень его защищенности федеральной либо региональ-
ной сетью ООПТ относятся, с одной стороны, к правовым 
аспектам охраны видов (Красные книги и особо охраня-
емые природные территории), с другой, к основному ин-
струменту сохранения видов ‒ территориальной охране.

Наконец, с минимальным «весом» в матрице учтены и 
другие созологически значимые признаки: возможность 
трансплантации/культивирования и хозяйственное/прак-
тическое значение. Трансплантация как метод хорошо 
апробирована в целях биомониторинга [35], но опытов по 
трансплантации редких и охраняемых видов лишайников 
сравнительно немного [18, 36–38 и нек. др.]. Культивирова-
ние, за исключением научных экспериментов, в основном, 
осуществляется в практических целях – для получения 
биологически активных веществ [39, 40, и др.]. Возможно, 
в перспективе такие методы будут использоваться более 
широко для восстановления популяций редких видов.  

В зависимости от уровня изученности лихенобио-
ты региона в шкалу можно вводить и другие признаки 
(с «весом» на усмотрение эксперта), например данные о 
динамике численности, возрастной структуре, состоянии 
(жизненности) популяций вовлеченных в анализ видов. 
Однако все анализируемые виды должны быть оценены 
по одинаковому количеству признаков. 

Для расчета созологического индекса (Si) вида «вес» 
каждого признака нужно умножить на его балльную оцен-
ку и сложить все полученные значения. В качестве апро-
бации метода нами произведен расчет созологического 
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индекса для четырех аридных видов лишайников, вклю-
ченных в новый список охраняемых видов России, и двух 
самых обычных и наиболее распространенных на терри-
тории нашей страны (табл. 2).

В результате наибольшим значением Si характеризу-
ются виды, взятые под охрану на федеральном уровне. 
Лидирует Circinaria tominii, в списке имеющий катего-
рию 1 КР и соответствующий по шкале IUCN категории CR, 
для остальных трех видов значения Si распределились 
по убыванию: C. esculenta – 90; C. affinis – 84; Seirophora 
lacunosa – 77. Заметим, что все перечисленные виды со-
гласно критериям IUCN относятся к категории VU, но C. 
esculenta и S. lacunosa в национальном списке имеют 
категорию 2 У, а C. affinis – 3 У, что может быть вызвано 
как некоторым недостатком данных на этапе подготовки 
списка, так и субъективностью оценки. 

 Для сравнения, Si одного из самых обычных и наибо-
лее распространенных на территории России лишайников 
– Hypogymnia physodes – равен 44, а такого же распро-
страненного, но еще и с более высокой степенью антропо-
толерантности Phaeophyscia orbicularis – 31, что состав-
ляет значительный «отрыв» в баллах от оцененных выше 
охраняемых видов. Этот факт косвенно подтверждает 
объективность предложенной методики.

На следующем этапе созологического анализа инте-
гральные оценки видов могут быть разбиты на три группы 
с применением равномерной ограниченной шкалы: угро-
жаемые виды (интервал 90–120 баллов), редкие виды 
(60–89) и не угрожаемые (менее 60 баллов). Категорию 
«Редкие виды» дополнительно можно разделить на от-
носительно редкие (оценка в диапазоне 60–74) и очень 
редкие (75–89). Условно эти оценки можно сопоставить 
с категориями статуса, применяемыми в Международной 
Красной книге («The IUSN Red List») [7], а также в нацио-
нальной [14] и большинстве региональных Красных книг 
нашей страны (рис. 2).

Поскольку при выделении категорий природоохран-
ного статуса в процессе редлистинга и проведении ком-
плексной созологической оценки используются несколько 
различные подходы и критерии, приведенное на рис. 2 со-
отношение показателей является не жестким, а относи-
тельным.

В заключение отметим, что созологический анализ – 
универсальный и гибкий инструмент, использование ко-
торого может облегчить работу по формированию списков 
охраняемых видов и дальнейшему ведению региональных 
Красных книг применительно не только к лишайникам, но 
и к другим недостаточно изученным во многих российских 

регионах группам организмов. Необходимо 
лишь адаптировать исходную созологиче-
скую матрицу с учетом биоэкологических 
особенностей каждой группы. 
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Аннотация
Лишайники – древнейшие симбиотические организмы, 
способные выживать в экстремальных условиях посред-
ством уникальных механизмов устойчивости. Лишайники 
представляют собой ассоциации между грибом (мико-
бионт) и водорослями и/или цианобактериями (фотобион-
ты). Важнейшей функцией фотобионта лишайника являет-
ся осуществление процесса фотосинтеза и обеспечение 
всего организма органическими субстратами. Фотобионт-
ный состав лишайника может определять специфичность 
стрессового ответа на действие абиотических факторов, 
в том числе действие неблагоприятных температур. В на-
стоящей работе были изучены стресс-индуцированные 
изменения фотосинтетической активности, и содержания 
хлорофиллов и каротиноидов в близкородственных ли-
шайниках Peltigera canina и Peltigera aphthosa при дей-
ствии повышенной температуры. Стрессовая обработка 
приводила к снижению фотохимической активности ФСII 
обоих лишайников, при этом наиболее чувствительным к 
действию повышенной температуры оказался лишайник 
P. aphthosa. Установлены профили фотосинтетических 
пигментов исследуемых лишайников, различия в кото-
рых, главным образом, обусловлены особенностями их 
фотобионтного состава. Анализ стресс-индуцированных 
изменений содержания фотосинтетических пигментов в 
лишайниках показал, что воздействие повышенной ...

Abstract
Lichens are ancient symbiotic organisms that can survive in 
extreme conditions through unique resistance mechanisms. 
Lichens are associations between a fungus (mycobiont) and 
algae and/or cyanobacteria (photobionts). The most impor-
tant function of the lichen photobiont is to carry out the pro-
cess of photosynthesis and provide the entire organism with 
organic substrates. The photobiont composition of a lichen 
can determine the specificity of the stress response to abi-
otic factors, including adverse temperatures. In this work, 
stress-induced changes in photosynthetic activity and chlo-
rophyll and carotenoid content were studied in closely relat-
ed lichens Peltigera canina and Peltigera aphthosa under ele-
vated temperatures. Stress treatment resulted in a decrease 
in the photochemical activity of PSII in both lichens, with P. 
aphthosa being the most sensitive to elevated temperatures. 
Profiles of chlorophylls and carotenoids in the lichens un-
der study were determined, with differences mainly due to 
the peculiarities of their photobiont composition. Analysis of 
stress-induced changes in the content of photosynthetic pig-
ments in lichens showed that exposure to elevated tempera-
tures did not result in significant changes in their content in 
P. canina, unlike P. aphthosa. Under temperature stress, the 
cyanolichen tended to accumulate astaxanthin, which has 
high antioxidant properties, while in P. aphthosa the content 
of chlorophyll а and xanthophylls synthesized ...

Keywords: 
lichens, protected species, criteria for selecting species for 
protection, sozological matrix, conservation biology

Ключевые слова:
лишайник, температурный стресс, каротиноиды, хлоро-
филлы, фотосинтетическая активность, фотосистема II.

УДК 582.29:57.042
DOI 



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (73), 2024
Серия «Экспериментальная биология и экология»

www.izvestia.komisc.ru
89

Введение
Растения-экстремофилы, способные выживать в не-

благоприятных условиях, давно привлекают внимание 
исследователей. К таким организмам относятся и лишай-
ники, представляющие собой ассоциации между грибом 
(микобионт) и водорослями и/или цианобактериями (фо-
тобионты). Несмотря на то, что фотобионт составляет все-
го лишь около 5 % от общей массы лишайника, он играет 
важную роль в жизнедеятельности лишайникового сим-
биоза, осуществляя фотосинтез и снабжая весь организм 
органическими субстратами. Функциональная активность 
фотосинтетического аппарата (ФСА) является необхо-
димым условием для поддержания жизнеспособности 
фотосинтезирующих организмов в стрессовых условиях. 
Известно, что у растений большой вклад в защиту ФСА 
вносят каротиноиды: они проявляют антиоксидантную 
активность, защищают от УФ-лучей, действуя как экрани-
рующие пигменты, повышают устойчивость фотосинтети-
ческих мембран, связываясь с белками и липидами [1, 2]. 
Спектр каротиноидов ряда лишайников изучен достаточно 
подробно [3, 4], однако, роль каротиноидов в стрессовой 
устойчивости лишайников изучена недостаточно.

Интересным объектом для изучения стрессовых воз-
действий являются лишайники рода Peltigera, так как они 
имеют относительно высокое содержание фотобионта, 
и, следовательно, богаты пигментами и обладают высо-
кой фотосинтетической активностью [5]. Эти лишайники 
произрастают преимущественно в умеренном климате и 
широко распространены по всему миру [6]. Большинство 
видов Peltigera в качестве фотобионта содержат циано-
бактерии, небольшое число – цианобактерии и зеленые 
водоросли, и лишь несколько видов содержат только зе-
леные водоросли. Особенности в составе фотобионтов у 
Пельтигеровых лишайников могут определять специфику 
их стрессового ответа. 

Температурный стресс является достаточно обычным 
явлением для лишайников в условиях их произраста-
ния [7]. Высокая устойчивость лишайников к низким тем-
пературам, обусловленная наличием криопротекторов, 
достаточно хорошо изучена, в то время как механизмы, 
обеспечивающие толерантность лишайников к высоким 
температурам, остаются недостаточно раскрытыми [8-
10]. Известно, что большинство лишайников чрезвычайно 
устойчивы к высокотемпературному стрессу в состоя-
нии низкой оводненности, тогда как талломы с высоким 
содержанием влаги являются очень чувствительными к 
изменению температур [8, 11]. Показано, что наибольшие 
изменения при действии неблагоприятных температур на-
блюдаются именно у фотобионтов [8, 12].

Целью работы явилось выявление изменений в фо-
тосинтетической активности фотосистемы II (ФСII), и со-
держании хлорофиллов и каротиноидов у двух близко-
родственных представителей лишайников рода Peltigera, 
отличающихся по составу фотобионтов, в условиях высо-
котемпературного стресса.

Полученные данные позволят установить различия 
в составе фотосинтетических пигментов у исследуемых 

лишайников, выявить пигмент-опосредованную специ-
фичность их стрессового ответа в зависимости от состава 
фотобионтов на действие повышенной температуры.

Материалы и методы
Лишайник P. aphthosa собран в Республике Коми, Рос-

сия (55°53 21.3 с.ш 48°38 14.3 в.д) в мае 2022 г. Лишайник 
P. canina собран на территории Айшинского лесничества 
Республики Татарстан, Россия (55°53 21.3 с.ш 48°38 14.3 в.д) 
в июне 2023 г. 

После предварительной очистки талломы лишайников 
высушивали при комнатной температуре. Высушенный ма-
териал хранили при –20 °C до использования в экспери-
ментах.

Талломы лишайника гидратировали в течение 2 суток 
при температуре +10 °С. Перед стрессовой обработкой кон-
тейнеры с гидратированными талломами оставляли на 2 
ч при комнатной температуре и естественном освещении. 
Оводненность талломов лишайников определяли на ана-
лизаторе влажности АВГ-60 (Госметр, Россия).

Температурный стресс создавали выдерживанием ги-
дратированных талломов в климатической камере в тече-
ние 3 ч при температуре + 40 °С, освещении 45-50 мкмоль 
фотонов/м2/с, и относительной влажности среды 50-60 %. 
Контролем служили гидратированные талломы лишайни-
ков, выдержанные в течение того же времени при комнат-
ной температуре +23 °С, такой же интенсивности освеще-
ния и относительной влажности воздуха.

Оценка фотосинтетической активности ФСII 
Модулированную флуоресценцию хлорофилла a из-

меряли на флуориметре FMS1+ (Hansatech Instruments, 
Великобритания). После периода темновой адаптации (10 
мин) производили вспышку насыщающего света интен-
сивностью 9100 мкмоль фотонов/м2/с для измерения мак-
симальной фотохимической эффективности ФСII, обозна-
чаемой как FV/FM, где FM – максимальная флуоресценция 
и FV – переменная флуоресценция, или (FM – F0), где F0 
– начальная флуоресценция. Затем включали непрерыв-
ный действующий свет с интенсивностью потока 105 мк-
моль фотонов/м2/с. После снижения эффективности флу-
оресценции до стационарного уровня FT включали второй 
насыщающий импульс для определения максимального 
выхода флуоресценции F’M в адаптированном к свету со-
стоянии и для расчета относительной скорости линейного 
переноса электронов rETR (rETR = 0.5 × PAR × ФФСII), где PAR 
– фотосинтетически активное излучение, а ФФСII – действи-
тельный квантовый выход фотохимических реакций в ФСII 
на свету, рассчитываемый как (F’M – FT)/FM. Рассчитывали 
также коэффициент относительного уменьшения флуо-
ресценции Rfd, который также называют коэффициентом 
жизненности ФСII: Rfd = (FM – FТ) / FТ [13].

Исследование состава и содержания хлорофиллов и 
каротиноидов 

Пробоподготовку и анализ хлорофиллов и каротинои-
дов осуществляли согласно [4] c небольшими модифика-
циями. Образец лишайника (фрагменты талломов) расти-
рали в жидком азоте, из полученного порошка отбирали 
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навеску массой 0.1 г, переносили в пробирку эппендорф 
и полностью экстрагировали ацетоном при условиях: со-
отношение материал : экстрагент 1:10 (m/v), обработка в 
ультразвуковой ванне (Сапфир, Россия) в течение 5 мин 
при мощности 60 %, настаивание 15 мин. Полученный экс-
тракт высушивали на роторном испарителе RV 8 (IKA, Гер-
мания). Исследование состава и содержания пигментов 
проводили с помощью высокоэффективной жидкостной 
хроматографии (ВЭЖХ) на хроматографе LicArt 62 (Лаб-
концепт, Россия). Для ВЭЖХ использовали: элюент А – 
смесь ацетонитрила, метанола, дистиллированной воды 
(75:12:4), элюент В – смесь метанола и этилацетата (68:32). 
Высушенные экстракты лишайников растворяли в 200 мкл 
элюента В, центрифугировали 5 мин при 10000 об/мин на 
микроцентрифуге MiniSpin (Eppendorf, Германия), 20 мкл 
супернатанта отбирали и хроматографировали на колонке 
с обращённой фазой Inertsil ODS–3,3 µm, 4.6×250 mm (GL 
Sciences, Япония). Соединения хроматографировали при 
градиентном режиме со следующей последовательностью 
элюентов: 0 мин А – 100 %; 0–10 мин А – 90 % и В – 10 %; 
10–20 мин А – 50 % и В – 50 %; 20–60 мин В – 100 %. Ско-
рость потока элюента составляла 0.5 мл/мин, температура 
хроматографирования _ 25 °С. Пигменты детектировали с 
помощью диодно–матричного детектора DAD–62 (Лабкон-
цепт, Россия). Управление работой хроматографа, приём 
и обработку полученных данных проводили с помощью 
специализированной компьютерной программы LicArt 
WSV. Идентификацию хлорофиллов и каротиноидов осу-
ществляли по времени удерживания и электронным спек-
трам в области 300-700 нм путем сопоставления с анало-
гичными параметрами веществ-стандартов (β-каротина, 
лютеина, кантаксантина и зеаксантина (Sigma-Aldrich, 
США, степень чистоты не менее 95 %), и с данными литера-
туры [4, 5, 14, 15].

Статистическая обработка
Опыты проводили в 3–5 биологических и 3–10 аналити-

ческих повторностях. Данные представлены в виде сред-
них арифметических значений со стандартными ошибками 
(SE). Все экспериментальные данные имеют нормальное 
распределение признака. Для проверки значимости и 
сравнения их средних арифметических значений исполь-
зовался однофакторный дисперсионный анализ (ANOVA) с 
оценкой попарных различий с использованием критериев 
Тьюки и Бонферрони.

Результаты и их обсуждение
Основной идеей нашего исследования было прове-

дение сравнительного анализа стресс-индуцированных 
изменений фотосинтетической активности и содержания 
хлорофиллов и каротиноидов у двух близкородственных 
лишайников P. canina и P. aphthosa при действии повы-
шенной температуры.

Эти виды достаточно широко распространены от ар-
ктических до умеренных широт в Северном полушарии и 
рассеянно − в Южном полушарии, относятся к эпигейным 
листоватым лишайникам с крупными широкими слоевища-
ми. P. canina является цианолишайником, фотобионтом ко-

торого является цианобактерия Nostoc punctiforme (Kütz.) 
Har., а микобионтом – гриб Peltigera Willd. (тип Ascomycota). 
P. aphthosa в отличие от P. canina является трехкомпо-
нентным лишайником, в его состав помимо цианобактерии 
Nostoc входит зеленая водоросль Coccomyxa sp. Известно, 
что у P. canina цианобактерии компактно расположены в 
гонидиальном слое и выполняют как фотосинтезирующую, 
так и азотфиксирующую функции, тогда как у P. aphthosa 
Nostoc расположен в цефалодиях и выполняет азотфикси-
рующую функцию, а фотосинтетическую функцию выпол-
няет в основном зеленая водоросль Coccomyxa sp., распо-
ложенная в слоевище лишайника [16, 17].

Фотосинтетическая активность ФСII при действии по-
вышенной температуры

Уровень фотосинтетической активности является важ-
ным интегральным физиологическим показателем, кото-
рый считается маркером жизнеспособности лишайника 
[13, 18]. В нашем исследовании методом флуориметрии 
оценивали фотохимическую активность ФСII путем изме-
рения таких параметров, как максимальная квантовая эф-
фективность ФСII (Fv/Fm), начальная флуоресценция (F0), 
относительная скорость линейного переноса электронов 
(rETR) и коэффициент жизненности ФСII (Rfd). Показано, 
что у контрольных образцов исследуемых лишайников Fv/
Fm и Rfd у P. aphthosa были выше, чем у P. canina (рисунок 
1). Достоверных различий по rETR и F0 между исследуемы-
ми лишайниками обнаружено не было. Ранее также было 
установлено, что цианобактерии, в т.ч. цианолишайники, 
имеют гораздо более низкие значения Fv/Fm, чем зеленые 
водоросли, мохообразные, высшие растения [19]. Таким об-
разом, полученные данные свидетельствуют о более разви-
той фотосинтетической системе у P. aphthosa по сравнению 
с P. canina. Очевидно, это связано с различным устройством 
ФСА у фотобинтов этих лишайников. Светособирающую 
функцию у цианобактерий выполняют белки фикобилина 
(также называемые фикобилисомами), образующиеся из 
светопоглощающего тетрапирролсодержащего фикоциа-
нина и аллофикоцианиновых пигментов, что, по-видимому, 
имеет место и у цианолишайника P. canina. У хлоробионтов 
(в данном случае, у зеленой водоросли Coccomyxa sp.) фи-
кобилисомы в ходе эволюции были функционально замене-
ны светособирающим комплексом (ССК), который представ-
ляет собой антенные белки, содержащие каротиноидные и 
хлорофилльные пигменты [19]. 

Было предположено, что различия в фотобионтном 
составе исследуемых лишайников могут определить ха-
рактерный для каждого лишайника стрессовый ответ при 
высокотемпературном воздействии. Известно, что темпе-
ратурный оптимум для нормальной работы фотосинтети-
ческой системы у большинства лишайников находится в 
пределах от +10 до +25 °С [20]. Полученные нами данные 
свидетельствуют о стрессовом состоянии исследуемых 
лишайников при действии повышенной температуры +40 
oC. У обоих видов лишайников снижались значения FV/FM и 
rETR, в среднем в 1.2 и 1.5 раза, соответственно (рисунок 1), 
что может свидетельствовать о нарушении функциониро-
вания ФСII фотобионтов исследуемых лишайников при вы-
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сокотемпературном воздействии. В частности, наблюдае-
мые изменения фотосинтетической активности могут быть 
обусловлены повреждением D1-белка ФСII, приводящего к 
инактивации фотосинтетических реакционных центров и 
повышению образования активных форм кислорода (АФК) 
[18, 21]. 

Действие повышенной температуры приводило к уве-
личению значений F0 у P. canina, но не оказывало влия-
ния на тот же параметр у P. aphthosa. Начальная флуо-
ресценци является индикатором энергетических потерь 
при передаче энергии возбуждения от светособирающих 
молекул к реакционному центру ФСII. Полученные данные 
могут свидетельствовать о менее эффективной передаче 
энергии возбуждения между пигментными молекулами в 
светособирающем комплексе ФСII в лишайнике P. canina. 
По мнению авторов исследований [19, 22], общее увеличе-
ние F0, наблюдаемое после теплового стресса, может быть 
обусловлено отделением светособирающих комплексов от 
ядра ФСII. 

Коэффициент жизненности Rfd при действии повы-
шенной температуры снижался у обоих лишайников, при-
чем более заметно у P. aphthosa, что может свидетельство-
вать о более значительном подавлении ассимиляции СО2 
у хлоролишайника при высокотемпературном воздействии 
[18, 21]. 

Таким образом, выдерживание лишайников P. aphthosa 
и P. canina при повышенной температуре приводит к сни-
жению фотохимической активности ФСII, причем лишай-
ник P. aphthosa демонстрирует более сильную стрессовую 
реакцию.

Изменения состава и содержания хлорофиллов и каро-
тиноидов при действии повышенной температуры

В фотофизических и фотохимических реакциях фо-
тосинтеза центральную роль играют пигменты, которые 
обеспечивают поглощение, запасание и превращение 
световой энергии [23]. При изменении температуры окру-
жающей среды меняется пигментный состав и функцио-
нальное состояния ФСА [4]. Количественные изменения в 
содержании хлорофиллов и каротиноидов зачастую рас-
сматриваются как биомаркеры экологического состояния 
мест произрастания видов [4, 13].

Сравнительный анализ состава и содержания хло-
рофиллов и каротиноидов в лишайниках P. canina и P. 
aphthosa позволил выявить существенные различия в их 
профиле пигментов, что с нашей точки зрения, обусловле-
но в первую очередь различным фотобионтным составом 
исследуемых лишайников. 

В цианолишайнике P. canina обнаружен хлорофилл 
a (таблица 1), что согласуется с литературными данны-

ми. Показано, что у цианобактерии Nostoc, 
являющейся фотобионтом исследуемого 
лишайника, функции хлорофилла b выпол-
няют фикобилисомы [19, 24]. К производным 
хлорофилла a могут быть отнесены два не 
идентифицированных хлорофилла с време-
нами выхода 36.2 и 37.9 мин, занимающие 
около 3 % от суммы пигментов. По спек-
тральным характеристикам они являются 
эпимерами хлорофилла a [15, 24]. Также 
в составе пигментов лишайника P. canina 
был обнаружен феофитин a, и предположи-
тельно его эпимер (соединение с временем 
выхода 40.9 мин), имеющих сопоставимое 
содержание – около 4 % от содержания 
хлорофилла a (таблица 1). Известно, что фе-
офитину а отводится важная роль в функ-
ционировании ФСА у цианобактерий, где он 
выполняет функции первичного и вторично-
го акцептора [19, 24]. Сопоставимое содер-
жание феофитина а, в среднем 3 %, было 
установлено в пленках цианобактерий рода 
Phormidium, которое возрастало в 20-30 раз 
после воздействия ионов меди и никеля, 
при одновременном снижении хлорофилла 
а [25]. В трех разных штаммах свободножи-
вущих цианобактерий Nostoc, подвергнутых 
обезвоживанию, также содержание феофи-
тина а и хлорофилла а было почти равным 
[24]. Имеющиеся данные свидетельствуют 
о существенном влиянии стрессовых фак-
торов на содержание основных фотосин-
тетических пигментов в цианобактериях. В 

Рисунок 1. Параметры фотосинтетической активности лишайников P. canina и P. aphthosa по-
сле температурного воздействия +40 °C в течение 3 ч. Условные обозначения: ▯– контроль, ▮ 
– опыт.  А – максимальная фотохимическая эффективность ФС II (Fv/Fm), Б – относительная 
скорость линейного переноса электронов (rETR), В – начальная флуоресценция (F0), Г - ко-
эффициент жизненности ФС II (Rfd). * – различия с контролем статистически значимы при p < 
0.05; ** – различия с контролем статистически значимы при p < 0.01, *** – различия с контро-
лем статистически значимы при p < 0.001, достоверность различий определялась с помощью 
однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA).
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настоящем исследовании при действии повышенной тем-
пературы на талломы лишайника P. canina не было уста-
новлено изменений в содержании идентифицированных 
хлорофиллов, а наоборот, даже наблюдалось незначи-
тельное увеличение содержания хлорофилла а. Сопостав-
ляя полученные данные по профилю хлорофиллов и флу-
оресценции хлорофилла a в лишайнике P. canina, можно 
предположить, что выявленное снижение фотосинтети-
ческой активности ФСII у фото-
бионта при тепловом стрессе, 
главным образом, обусловлено 
повреждением ССК, содержащих 
сложные белки – фикобилисомы 
(таблица 1, рисунок 1). 

В лишайнике P. aphthosa, 
имеющего наряду с цианобак-
териями в качестве фотобион-
татакже зеленую водоросль 
Coccomyxa, обнаружены два 
основных хлорофилла a и b, их 
соотношение составляет 3.6 : 
1, соответственно (таблица 2). 
Это согласуется с данными ли-
тературы по соотношению хло-
рофиллов у высших растений 
и большинства зеленых водо-
рослей [26]. Участие этих двух 
хлорофиллов в ФСА позволяет 
осуществлять более эффектив-
но фотосинтез, что было под-
тверждено результатами оценки 
фотосинтетической активности 
ФСII исследуемых лишайников 
(рисунок 1). Кроме того, в лишай-
нике P. aphthosa по сравнению с 
лишайником P. canina содержа-
ние хлорофилла а больше в 2.3 
раза (таблица 1 и 2), что также 
способствует более активной 
фотосинтетической деятельно-
сти. Содержание эпимеров хло-
рофилла а и феофетина а в ли-
шайнике P. aphthosa оказалось 
ниже, чем в лишайнике P. canina, 
их суммарная доля составляет 
не более 1 % от суммы пигментов 
(таблица 2).

В условиях высокотемпера-
турного стресса в лишайнике P. 
aphthosa происходит снижение 
содержания хлорофиллов a и b 
в 1.2 раза, что, по-видимому, и 
привело к понижению его фо-
тосинтетической активности 
(рисунок 1). Таким образом, по-
лученные данные указывают на 
повреждение ФСА фотобионтов 
лишайника P. aphthosa, главным 

образом у водорослевого партнёра, при действии повышен-
ной температуры. Можно предположить, что это обуслов-
лено морфологией таллома лишайника, альгальный слой 
которого подвержен сильному нагреву при действии повы-
шенной температуры, поскольку расположен под верхним 
кортексом, сформированным гифами микобионта [16]. 

Важными соединениями в защите ФСА являются каро-
тиноиды: они выполняют функцию антиоксидантов, пре-

Таблица 1
Состав и содержание пигментов в лишайнике P. canina

Идентифициро-
ванные пигменты

Время выхо-
да, мин

Максимумы поглощения в 
электронных спектрах, нм

Площадь пика, mUA×мин/0.1 г навески
контроль опыт

н.и. каротиноид 13.7 415, 463, 507 29±2 24±1*

н.и. каротиноид 17.2 473 177±10 203±1
астаксантин 21.1 413, 476 68±4 82±2*

зеаксантин 24.3 421, 450, 475 140±5 125±9*

кантаксантин 29.2 379, 476 159±20 85±4*

н.и. хлорофилл 36.2 471, 654 77±1 56±4**

н.и. хлорофилл 37.9 419, 434, 476, 487, 641, 665 73±1 68±1***

хлорофилл a 39.6 416, 432, 618, 665 2539±20 2883±16
эхиненон 40.4 354, 474 544±13 480±20

н.и. хлорофилл 40.9 413, 439, 476, 485, 655, 666 93±1 96±10
феофитин a 51.7 409, 476, 496, 536, 609, 666 108±8 39±6**

β-каротин 56.9 412, 457, 476 933±16 1014±49

Примечания. * – различия с контролем статистически значимы при p < 0.05; ** – различия с контролем 
статистически значимы при p < 0.01, *** – различия с контролем статистически значимы при p < 0.001, досто-
верность различий определялась с помощью однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA). н.и. – не 
идентифицированный.

Таблица 2
Состав и содержание пигментов в лишайнике P. aphthosa

Идентифициро-
ванные пигменты

Время вы-
хода, мин

Максимумы поглощения в 
электронных спектрах, нм

Площадь пика, mUA×мин/0.1 г навески
контроль опыт

неоксантин 14.7 414, 441, 463 319±8 182±5***

виолаксантин 17.2 417, 444, 471 609±28 413±16**

лютеин 24.7 421, 448,474 1921±92 1665±39
зеаксантин 25.2 412, 450, 474 12±1 6±1**

н.и. каротиноид 26.6 412, 423, 473 60±4 38±8
н.и. каротиноид 27.1 412, 423, 473 79±9 60±10
н.и. каротиноид 27.8 412, 423, 473 166±19 121±3

хлорофилл b 36.1 467, 601,654 1623±19 1385±10
н.и. хлорофилл 36.9 412, 473, 791 47±13 26±1
н.и. хлорофилл 37.7 415, 473, 491 37±4 78±3**

хлорофилл a 39.4 415, 432, 618, 665 5825±33 4599±15*

β-криптоксантин 40.1 412, 450, 473, 485 26±1 9±1***

н.и. хлорофилл 40.5 412, 473, 665 25±3 29±2
α-каротин 54.5 412, 474, 485 32±2 44±3*

β-каротин 55.7 412, 457, 473 276±13 220±8*

Примечания. * – различия с контролем статистически значимы при p < 0.05; ** – различия с контролем 
статистически значимы при p < 0.01, *** – различия с контролем статистически значимы при p < 0.001, досто-
верность различий определялась с помощью однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA). н.и. – не 
идентифицированный.
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образуют излишнюю энергию возбуждения хлорофиллов 
в тепло, действуют как экранирующие пигменты и защи-
щают от УФ-лучей, связываясь с белками и липидами, 
повышают устойчивость фотосинтетических мембран. На 
сегодняшний день известно более 1200 каротиноидов, ко-
торые по химическому строению делятся на две группы: 
каротины, представляющие собой углеводороды, и ксан-
тофилы, содержащие в структуре кислородсодержащие 
функциональные группы [27]. Биосинтез каротиноидов 
осуществляется по мевалонатному пути, в котором тетра-
терпеноиды циклизуются с формированием каротинов 
(α- и β-каротинов), далее из них в ходе энзиматического 
окисления образуются различные ксантофиллы [26, 28]. 
Состав каротиноидов в различных организмах (растениях, 
мхах, водорослях, грибах и др.) может существенно раз-
личаться. Важным аспектом исследования каротиноидов 
лишайников является не только установление их спектра, 
но и определение симбиотического партнера, синтезирую-
щего пигменты. На основе имеющихся данных [3, 14, 26, 29] 
по профилю каротиноидов у водорослей, цианобактерий и 
аскомицетов была составлена обобщенная схема их био-
синтеза (рисунок 2). 

Установлено, что состав каротиноидов, идентифициро-
ванных в лишайниках P. canina и P. aphthosa, существенно 
отличается (таблица 1 и 2). В лишайнике P. canina обна-
ружены каротиноиды, характерные для цианолишайни-
ков, среди которых преобладающим является β-каротин 
(таблица 1). Надо отметить, последний также является 
основным каротиноидом микобионта [5]. Известно, что у 

свободноживущих цианобактерий преобладающими яв-
ляются ксантофиллы – эхиненон и кантаксантин, образу-
ющиеся последовательно из β-каротина (рисунок 2) [14, 
24]. В лишайнике P. canina содержание этих ксантофилов 
по сравнению с β-каротином меньше почти в 2 раза и 6 
раз, соответственно. Астаксантин, синтезируемый из кан-
таксанктина, обнаруженный в лишайнике, практически 
не встречается в свободноживущих цианобактериях. Этот 
ксантофилл содержит как кетонные (в положении 4, 4ʹ), 
так и гидроксильные (в положении 3, 3ʹ) группы, что обу-
славливает его высокую химическую реакционноспособ-
ность, например, выраженные антиоксидантные свойства. 
Известно, что астаксантин накапливается в водорослях 
при стрессовых условиях, в частности при недостатке пи-
тательных веществ, повышенной солености и инсоляции 
[30]. Также в лишайнике P. canina был обнаружен зеак-
сантин, синтезируемый из β-каротина по другому пути 
(рисунок 2), причем его содержание выше в среднем в 10 
раз, чем в свободноживущей цианобактерии N. commune 
NIES-24 [14]. Этот ксантофилл был обнаружен в образцах 
лишайника P. canina, собранных с каменистых холмов, в 
т.ч. затененных, сухих лугов, известнякового карьера в 
Финляндии [3]. Надо отметить, что в них же обнаруживался 
β-каротин, профиль других идентифицированных кароти-
ноидов существенно отличался. Наибольшую долю в ис-
следуемых образцах занимал диатоксантин – ксантофилл, 
характерный для диатомовых водорослей [26], также в них 
присутствовал капсохром. Таким образом, видно, что ме-
стообитание лишайника P. canina определяет специфич-

ность его профиля каротиноидов, однако 
неизменным является наличие зеаксантина 
и β-каротина во всех исследуемых образ-
цах лишайника этого вида. 

Воздействие повышенной температуры 
на лишайник P. canina не привело к суще-
ственным изменениям в профиле кароти-
ноидов. Содержание основного каротино-
ида β-каротина в лишайнике достоверно 
не отличается от контрольного варианта 
(таблица 1). При этом, были выявлены из-
менения в содержании ксантофиллов, при 
одновременном снижении кантаксантина 
увеличивается содержание астаксантина. 
Это представляется логичным, т.к. астак-
сантин синтезируется из кантаксантина 
(рисунок 2).  Ранее уже упоминалось, что 
астаксантин накапливается при различных 
стрессовых воздействиях [30]. Этот ксан-
тофилл в лишайнике при температурном 
стрессе может действовать как антиокси-
дант, защищающий тилакоидные мембра-
ны от окисления [31] более эффективно, 
чем его предшественник кантаксантин. О 
накоплении АФК косвенно свидетельствует 
небольшое снижение содержания зеаксан-
тина и эхиненона в лишайнике (таблица 1). 
Известно, что у свободноживущей циано-
бактерии Synechococcus дефицит ксанто-

Рисунок 2. Схема биосинтеза каротиноидов. Условные обозначения: 1 – виолаксантиновый 
цикл. ИФФ – изопентилдифосфат, ИФИ – изопентилизомераза, ДМАФФ – диметилаллилди-
фосфат, ГГФФ – геранилгеранилдифосфат, ГГФС – геранилгеранилдифосфатсинтаза, АБК – 
абсцизовая кислота.
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филлов (зеаксантина, эхиненона) приводил к увеличению 
АФК и содержания активных форм азота [32].

Таким образом, было установлено, что у цианобактерии, 
ассоциированной с микобионтом, в лишайнике P. canina 
был выявлен более широкий спектр ксантофиллов по 
сравнению со свободноживущими. Можно предположить, 
что это позволяет цианобактерии в лишайнике успешно 
существовать в симбиотических условиях. Также показа-
но, что воздействие повышенной температуры не привело 
к сильным изменениям содержания каротиноидов, тем не 
менее выявлена тенденция к накоплению в лишайнике 
астаксантина с наиболее выраженными антиоксидантны-
ми свойствами.

В лишайнике P. aphthosa были обнаружены характер-
ные для водорослевого партнёра каротиноиды [5], и не 
установлено наличие эхиненона и других специфических 
для цианобактерий каротиноидов (таблица 2). Основным 
каротиноидом в лишайнике является лютеин, синтезируе-
мый из α-каротина (рисунок 2). На долю этого ксантофил-
ла приходится около 17 % от суммы идентифицированных 
пигментов (таблица 2). Известно, что штаммы зеленой во-
доросли Coccomyxa при культивировании способны нака-
пливать каротиноиды в количестве 10 мг/г сухой массы, из 
которых до 80 % может занимать лютеин [33, 34]. У двух 
лишайников P. aphthosa, произрастающих в Карелии, лю-
теин также присутствовал в составе каротиноидов, но не 
являлся преобладающим [3]. Наибольшую долю в профи-
ле каротиноидов этих лишайников занимал виолаксан-
тин. В исследуемом нами лишайнике виолаксантин также 
обнаружен, и по содержанию он является вторым после 
лютеина (таблица 2). Известно, что его основной функци-
ей является перенос энергии на хлорофилл а [1, 4]. Надо 
отметить, что содержание виолаксантина в среднем в 50 
раз больше, чем зеаксантина, из которого он синтезируется 
(рисунок 2). Антераксантин, являющийся промежуточным 
продуктом взаимопревращения этих ксантофиллов, нами 
не обнаружен. 

Другим ксантофиллом, идентифицированном в лишай-
нике P. aphthosa, является неоксантин. Он образуется из 
виолаксантина, и является промежуточным метаболитом в 
биосинтезе фитогормона – абсцизовой кислоты (АБК) (ри-
сунок 2). Надо отметить, что неоксантин обнаруживается 
и в других образцах лишайника P. aphthosa [3, 5], но нет 
данных о его содержании в свободноживущих культурах 
Coccomyxa sp. [33, 34]. Можно предположить, что неоксан-
тин является важным метаболитом, позволяющим водо-
росли функционировать в симбиотической ассоциации с 
грибом.

Действие повышенной температуры привело к сниже-
нию содержания в лишайнике P. aphthosa всех идентифи-
цированных каротиноидов (таблица 2). Несмотря на то, что 
изменения являются несильно выраженными, они могут 
вносит вклад в выявленное снижение фотосинтетической 
активности лишайника в условиях температурного стресса 
(рисунок 1). Наибольшее падение в 1.7 раза наблюдается в 
содержании неоксантина, что может свидетельствовать об 
активации синтеза АБК при действии повышенной темпе-

ратуры для замедления метаболизма и экономии энерге-
тических ресурсов [35]. 

Таким образом, был установлен профиль каротиноидов 
в лишайнике P. aphthosa, подтверждающий, что из двух его 
фотобионтов именно зеленая водоросль выполняет фото-
синтетическую деятельность [16, 17]. Отличием Coccomyxa 
sp. в лишайнике от свободноживущих штаммов является 
накопление неоксантина, являющегося предшественни-
ком АБК. Воздействие повышенной температуры приводит 
к достоверному снижению в лишайнике P. aphthosa содер-
жания β-каротина и последовательно синтезируемых из 
него зеаксантина, виолаксантина и неоксантина.

На основании полученных данных можно заключить, 
что несмотря на сходство близкородственных лишайников 
P. canina и P. aphthosa, в условиях высокотемпературного 
стресса они демонстрируют различный пигмент-опосре-
дованный стрессовый ответ. Зеленая водоросль – домини-
рующий фотобионт P. aphthosa обладает более эффектив-
ным фотосинтезом, ввиду большего спектра хлорофиллов 
и более высокого их содержания, а также благодаря нали-
чию каротиноидов, участвующих в сборе фотосинтетиче-
ски активной радиации и обеспечивающих защиту ФСА от 
излишней солнечной энергии. Наличие зеленой водоросли 
в качестве основного фотобионта дает возможность циа-
нобактерии выполнять роль только азотофиксатора и обе-
спечивать весь симбиотический организм необходимым 
количеством азотсодержащих соединений. Тем не менее, 
именно в лишайнике P. aphthosa при действии повышен-
ной температуры наблюдались более выраженные из-
менения в фотосинтетической активности, и содержании 
хлорофиллов и каротиноидов, в отличие от P. canina. Мож-
но предположить, что это обусловлено особенностями ка-
ротиногенеза цианобактерии в P. canina, заключающиеся 
в биосинтезе кантаксантина и астаксантина с высокой ан-
тиоксидантной активностью, которые обеспечивают более 
эффективную защиту ФСА от последствий температурного 
стресса.

Источники и литература
1.	 Маслова, Т. Г. Функции каротиноидов в листьях высших 

растений (обзор) / Т. Г. Маслова, Е. Ф. Марковская, Н. Н. 
Слемнев // Журнал общей биологии. – 2020. – Т. 81, № 
4. – С. 297–310. – DOI: 10.31857/S0044459620040065

2.	 Assessing photoprotective functions of carotenoids in 
photosynthetic systems of plants and green algae / 
R. Caferri, Z. Guardini, R. Bassi, L. Dall’Osto // Methods 
Enzymology. – 2022. – Vol. 674. – P. 53–84. – DOI: 10.1016/
bs.mie.2022.04.006

3.	 Carotenoids from green-algae and cyanobacteria 
as phyco- and photobionts of Peltigera species / B. 
Czeczuga, E. Czeczuga-Semeniuk, O. Vitikainen, T. Ahti // 
Journal of the Hattori Botanical Laboratory. – 2024. – Vol. 
96. – P. 281–290.

4.	 Дымова, О. В. Пигментный комплекс растений в усло-
виях таежной зоны европейского Северо-Востока (ор-
ганизация и функционирование) : диссертация на со-



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (73), 2024
Серия «Экспериментальная биология и экология»

www.izvestia.komisc.ru
95

искание ученой степени доктора биологических наук / 
Дымова О. В. – Уфа, 2019. – 46 с.

5.	 Котлова, Е. Р. Антиокислительные системы лишайников 
: диссертация на соискание ученой степени кандидата 
биологических наук / Котлова Е. Р. – Санкт–Петербург, 
2000. – 34 с.

6.	 Modelling range dynamics of terricolous lichens of the 
genus Peltigera in the Alps under a climate change sce-
nario / C. Vallese, J. Nascimbene, P. Giordani [et al.] // 
Fungal Ecology. – 2020. – Vol. 49. – DOI: 10.1016/j.fune-
co.2020.101014

7.	 Tegler, B. Physiological-environmental interactions in 
lichens. XII. The seasonal variation of the heat stress re-
sponse of Cladonia rangiferina / B. Tegler, K. A. Kershaw 
// The New Phytologist. – 1981. – Vol. 87, N 2. – P. 395–401.

8.	 Influence of extreme ambient temperatures and anaer-
obic conditions on Peltigera aphthosa (L.) Willd. viability 
/ M. Yu. Dyakov, I. D. Insarova, D. E. Kharabadze [et al.] 
// Life Sciences in Space Research. – 2015. – Vol. 7. – P. 
66–72.

9.	 Вeckett, R. P. Stress physiology and the symbiosis / P. R. 
Beckett, I. Kranner, F. V. Minibayeva // Lichen biology. – 
2008. – P. 134–151.

10.	 Chen, K. Heat tolerance of the mycobionts and phyco-
bionts from three desert lichens / K. Chen, J.–C. Wei // 
Mycosystema. – 2015. – Vol. 34, N 5. – P.1007–1014. – DOI: 
10.13346/j.mycosystema.140074

11.	 Nascimbene, J. Epiphytic lichen diversity along elevation-
al gradients: biological traits reveal a complex response 
to water and energy / J. Nascimbene, L. Marini // Journal 
of Biogeography. – Vol. 42. – P. 1222–1232.

12.	 Phinney, N. Photobiont-dependent humidity threshold for 
chlorolichen photosystem II activation / N. Phinney, K. A. 
Solhaug, Y. Gauslaa // Planta. – 2019. – Vol. 250. – DOI: 
10.1007/s00425–019–03282–4

13.	 Использование переменной флуоресценции 
хлорофилла для оценки физиологического состояния 
фотосинтетического аппарата растений / В. Н. Гольцев, 
В. Н. Каладжи, М. Паунов [и др.] // Физиология растений. 
– 2016. – Т. 63, № 6. – С. 881–907.

14.	 Takaichi, S. Unique carotenoids in the terrestrial cyano-
bacterium Nostoc commune NIES–24: 2-hydroxymyxol 
2′-fucoside, nostoxanthin and canthaxanthin / S. Takaichi, 
T. Maoka, M. Mochimaru // Current microbiology. – 2009. 
– Vol. 59. – P. 413–419. – DOI: 10.1007/s00284–009–9453–4

15.	 Identification of pigment profiles and antioxidant activity 
of Rhizophora mucronata mangrove leaves origin Lem-
beh, North Sulawesi, Indonesia / A. Rumengan, E. Man-
diangan, W. Tanod [et al.] // Biodiversitas journal of bio-
logical diversity. – 2021. – Vol. 22. – DOI: 10.13057/biodiv/
d220730

16.	 Lichen Biology / ed. T. H. Nash III. – London : Cambridge 
University Press, 2008.

17.	 Chekanov, K. Spatial organization of the three–com-
ponent lichen Peltigera aphthosa in functional terms 
/ K. Chekanov, A. Feoktistov, E. Lobakova // Physiologia 
Plantarum. – 2017. – Vol. 160. – P. 328–338. – DOI: 10.1111/

ppl.12552
18.	 Variable chlorophyll fluorescence and its use for assess-

ing physiological condition of photosynthetic apparatus 
/ V. N. Goltsev, P. M. Russ, H. M. Kalaji [et al.] // Journal 
of Plant Physiology. – 2016. – Vol. 6. – P. 869–893. – DOI: 
10.1134/S1021443716050058

19.	 Photoprotection in lichens: adaptations of photobionts 
to high light / R. Beckett, F. Minibayeva, K. A. Solhaug, T. 
Roach // The Lichenologist. – 2021. – Vol. 53. – P. 21–33. – 
DOI: 10.1017/S0024282920000535

20.	Голубкова, Н. С. Отношение лишайников к субстрату и 
другим факторам внешней среды / Н. С. Голубкова. – 
Москва : Просвещение, 1977. – 487 с.

21.	 Pokorska, B. Photoinhibition and D1 protein degradation 
in mesophyll and agranal bundle sheath thylakoids of 
maize / B. Pokorska, E. Romanowska // Functional Plant 
Biology. – 2007. – Vol. 34. – P. 844–852. – DOI: 10.1071/
FP07067

22.	Frequently asked questions about chlorophyll fluores-
cence, the sequel / H. M. Kalaji, G. Schansker, M. Brestic 
[et al.] // Photosynthesis Research. – 2017. – Vol. 132. – P. 
13–66. – DOI: 10.1007/s11120–016–0318–y

23.	Фотосинтетические пигменты и азот в талломах ли-
шайников бореальной флоры / Т. К. Головко, О. В. Ды-
мова, Г. Н. Табаленкова, Т. Н. Пыстина // Теоретическая 
и прикладная экология. – 2015. – Т. 4. – С. 38–44.

24.	Variation in phospholipid ester–linked fatty acids and 
carotenoids of desiccated Nostoc commune (Cyanobac-
teria) from different geographic locations / M. Potts, J. 
J. Olie, J. S. Nickels [et al.] // Applied and Environmental 
Microbiology. – 1987. – Vol. 53, N 1. – P. 4–9. – DOI: 10.1128/
aem.53.1.4–9.1987

25.	Горностаева, Е. А. Влияние ионов меди и никеля на 
почвенные цианобактерии и цианобактериальные со-
общества : диссертация на соискание ученой степени 
кандидата биологических наук / Горностаева Е. А. – 
Москва, 2015. – 189 с.

26.	Ладыгин, В. Г. Пути биосинтеза, локализация, мета-
болизм и функции каротиноидов в хлоропластах раз-
личных видов водорослей / В. Г. Ладыгин // Вопросы 
современной альгологии. – Пущино, 2015. – 87с.

27.	 Influence of residual stresses in hard tool coatings on the 
cutting performance / K. Bobzin, T. Brögelmann, H. J. Mai-
er [et al.] // Journal of Manufacturing Processes. – 2021. 
– Vol. 69. – P. 340–350.

28.	Short- and long-term operation of the lutein–epoxide 
cycle in light–harvesting antenna complexes / S. Matsub-
ara, T. Morosinotto, C. B. Osmond, R. Bassi // Plant Phys-
iology. – 2007. – Vol. 144, N 2. – P. 926–941. – DOI: 10.1104/
pp.107.099077

29.	Sandmann, G. Carotenoids and Their Biosynthesis in Fun-
gi / G. Sandmann // Molecules. – 2022. – Vol. 27, N 4. – 
1431 p. – DOI: 10.3390/molecules27041431

30.	Aizpuru, A. Traditional and new trend strategies to en-
hance pigment contents in microalgae / A. Aizpuru, A. 
González–Sánchez // World Journal of Microbiology 
and Biotechnology. – 2024. – Vol. 40, N 9. – 272 p. – DOI: 



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (73), 2024
Серия «Экспериментальная биология и экология»
www.izvestia.komisc.ru

96

10.1007/s11274–024–04070–3
31.	 Carotenoids, versatile components of oxygenic photo-

synthesis / I. Domonkos, M. Kis, Z. Gombos, B. Ughy // 
Progress in Lipid Research. – 2013. – Vol. 52, N 4. – P. 
539–561. – DOI: 10.1016/j.plipres.2013.07.001

32.	Roles of xanthophyll carotenoids in protection against 
photoinhibition and oxidative stress in the cyanobacteri-
um Synechococcus sp. strain PCC 7002 / Z. Yuehui, E. Joel, 
M. L. Graham [et al.] // Archives of Biochemistry and Bio-
physics. – 2010. – Vol. 504, N 1. – P. 86–99. – DOI:10.1016/j.
abb.2010.07.007

33.	Identification and physiological aspects of a novel ca-
rotenoid–enriched, metal–resistant microalga isolated 
from an acidic river in Huelva (Spain)(1) / I. Garbayo, R. 
Torronteras, E. Forján [et al.] // Journal of Phycology. 
– 2012. – Vol. 48, N 3. – P. 607–614. – DOI: 10.1111/j.1529–
8817.2012.01160.x

34.	Lutein production by Coccomyxa sp. SCCA048 isolated 
from a heavy metal–polluted river in Sardinia (Italy) / M. 
Pasqualetti, S. Tempesta, V. Malavasi [et al.] // Journal of 
environmental protection and ecology. – 2015. – Vol. 16. – 
P. 1262–1272.

35.	Hartung, W. The evolution of abscisic acid (ABA) and ABA 
function in lower plants, fungi and lichen / W. Hartung, J. 
Sachsplatz // Functional Plant Biology. – 2010. – Vol. 37, N 
9. – P. 806–812. – DOI: 10.1071/FP10058

References
1.	 Maslova, T. G. Funkcii karotinoidov v list’yah vysshih ras-

tenij (obzor) [Functions of carotenoids in leaves of higher 
plants (review)] / T. G. Maslova, E. F. Markovskaya, N. N. 
Slemnev // Journal of General Biology. – 2020. – Vol. 81, N 
4. – P. 297–310. – DOI: 10.31857/S0044459620040065

2.	 Assessing photoprotective functions of carotenoids in 
photosynthetic systems of plants and green algae / R. 
Caferri, Z. Guardini, R. Bassi, L. Dall’Osto // Methods En-
zymology. – 2022. – Vol. 674. – P. 53–84. – DOI: 10.1016/
bs.mie.2022.04.006

3.	 Carotenoids from green–algae and cyanobacteria as phy-
co– and photobionts of Peltigera species / B. Czeczuga, 
E. Czeczuga-Semeniuk, O. Vitikainen, T. Ahti // Journal of 
the Hattori Botanical Laboratory. – 2024. – Vol. 96. – P. 
281–290.

4.	 Dymova, O. V. Pigmentnyj kompleks rastenij v uslovi-
yah tayozhnoj zony evropejskogo Severo-Vostoka (or-
ganizaciya i funkcionirovanie) [The pigment complex of 
plants in the conditions of the taiga zone of the European 
Northeast (organization and functioning) : dissertation for 
the degree of Doctor of Biological Sciences / Dymova O. 
V. – Ufa, 2019. – 46 p.

5.	 Kotlova, E. R. Antiokislitel’nye sistemy lishajnikov [Anti-
oxidant systems of lichens] : dissertation for the degree 
of Candidate of Biological Sciences / Kotlova E. R. – St. 
Petersburg, 2000. – 34 p.

6.	 Modelling range dynamics of terricolous lichens of the 
genus Peltigera in the Alps under a climate change sce-
nario / C. Vallese, J. Nascimbene, P. Giordani [et al.] // 

Fungal Ecology. – 2020. – Vol. 49. – DOI: 10.1016/j.fune-
co.2020.101014

7.	 Tegler, B. Physiological–environmental interactions in 
lichens. XII. The seasonal variation of the heat stress re-
sponse of Cladonia rangiferina / B. Tegler, K. A. Kershaw 
// The New Phytologist. – 1981. – Vol. 87, N 2. – P. 395–401.

8.	 Influence of extreme ambient temperatures and anaer-
obic conditions on Peltigera aphthosa (L.) Willd. viability 
/ M. Yu. Dyakov, I. D. Insarova, D. E. Kharabadze [et al.] 
// Life Sciences in Space Research. – 2015. – Vol. 7. – P. 
66–72.

9.	 Вeckett, R. P. Stress physiology and the symbiosis / P. R. 
Beckett, I. Kranner, F. V. Minibayeva // Lichen biology. – 
2008. – P. 134–151.

10.	 Chen, K. Heat tolerance of the mycobionts and phyco-
bionts from three desert lichens / K. Chen, J.–C. Wei // 
Mycosystema. – 2015. – Vol. 34, N 5. – P.1007–1014. – DOI: 
10.13346/j.mycosystema.140074

11.	 Nascimbene, J. Epiphytic lichen diversity along elevation-
al gradients: biological traits reveal a complex response 
to water and energy / J. Nascimbene, L. Marini // Journal 
of Biogeography. – Vol. 42. – P. 1222–1232.

12.	 Phinney, N. Photobiont–dependent humidity threshold for 
chlorolichen photosystem II activation / N. Phinney, K. A. 
Solhaug, Y. Gauslaa // Planta. – 2019. – Vol. 250. – DOI: 
10.1007/s00425–019–03282–4

13.	 Ispol’zovanie peremennoj fluorescencii hlorofilla dlya 
ocenki fiziologicheskogo sostoyaniya fotosinteticheskogo 
apparata rastenij [The use of variable chlorophyll fluo-
rescence for assessments of the physiological state of 
the photosynthetic apparatus of plants] / V. N. Goltsev, V. 
N. Kalaji, M. Paunov [et al.] // Plant Physiology. – 2016. – 
Vol. 63, N 6. – P. 881–907.

14.	 Takaichi, S. Unique carotenoids in the terrestrial cyano-
bacterium Nostoc commune NIES–24: 2–hydroxymyxol 
2′–fucoside, nostoxanthin and canthaxanthin / S. Taka-
ichi, T. Maoka, M. Mochimaru // Current microbiology. – 
2009. – Vol. 59. – P. 413–419. – DOI: 10.1007/s00284–009–
9453–4

15.	 Identification of pigment profiles and antioxidant activity 
of Rhizophora mucronata mangrove leaves origin Lem-
beh, North Sulawesi, Indonesia / A. Rumengan, E. Man-
diangan, W. Tanod [et al.] // Biodiversitas journal of bio-
logical diversity. – 2021. – Vol. 22. – DOI: 10.13057/biodiv/
d220730

16.	 Lichen Biology / ed. T. H. Nash III. – London : Cambridge 
University Press, 2008.

17.	 Chekanov, K. Spatial organization of the three–com-
ponent lichen Peltigera aphthosa in functional terms 
/ K. Chekanov, A. Feoktistov, E. Lobakova // Physiologia 
Plantarum. – 2017. – Vol. 160. – P. 328–338. – DOI: 10.1111/
ppl.12552

18.	 Variable chlorophyll fluorescence and its use for assess-
ing physiological condition of photosynthetic apparatus 
/ V. N. Goltsev, P. M. Russ, H. M. Kalaji [et al.] // Journal 
of Plant Physiology. – 2016. – Vol. 6. – P. 869–893. – DOI: 
10.1134/S1021443716050058



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (73), 2024
Серия «Экспериментальная биология и экология»

www.izvestia.komisc.ru
97

19.	 Photoprotection in lichens: adaptations of photobionts 
to high light / R. Beckett, F. Minibayeva, K. A. Solhaug, T. 
Roach // The Lichenologist. – 2021. – Vol. 53. – P. 21–33. – 
DOI: 10.1017/S0024282920000535

20.	Golubkova, N. S. Otnoshenie lishajnikov k substratu i 
drugim faktoram vneshnej sredy [The relation of lichens 
to the substrate and other environmental factors] / N. S. 
Golubkova. – Moscow : Enlightenment, 1977. – 487 p.

21.	 Pokorska, B. Photoinhibition and D1 protein degradation 
in mesophyll and agranal bundle sheath thylakoids of 
maize / B. Pokorska, E. Romanowska // Functional Plant 
Biology. – 2007. – Vol. 34. – P. 844–852. – DOI: 10.1071/
FP07067

22.	Frequently asked questions about chlorophyll fluores-
cence, the sequel / H. M. Kalaji, G. Schansker, M. Brestic 
[et al.] // Photosynthesis Research. – 2017. – Vol. 132. – P. 
13–66. – DOI: 10.1007/s11120–016–0318–y

23.	Fotosinteticheskie pigmenty i azot v tallomah lishajnikov 
boreal’noj flory [Photosynthetic pigments and nitrogen in 
the thallomas of lichens of the boreal flora] / T. K. Golovko, 
O. V. Dymova, G. N. Tabalenkova, T. N. Pystina // Theoreti-
cal and applied ecology. – 2015. – Vol. 4. – P. 38–44.

24.	Variation in phospholipid ester–linked fatty acids and 
carotenoids of desiccated Nostoc commune (Cyanobac-
teria) from different geographic locations / M. Potts, J. 
J. Olie, J. S. Nickels [et al.] // Applied and Environmental 
Microbiology. – 1987. – Vol. 53, N 1. – P. 4–9. – DOI: 10.1128/
aem.53.1.4–9.1987

25.	Gornostaeva, E. A. Vliyanie ionov medi i nikelya na poch-
vennye cianobakterii i cianobakterial’nye soobshchestva 
[The influence of copper and nickel ions on soil cyano-
bacteria and cyanobacterial communities] : dissertation 
for the degree of Candidate of Biological Sciences / Gor-
nostaeva E. A. – Moscow, 2015. – 189 p.

26.	Ladygin, V. G. Puti biosinteza, lokalizaciya, metabolizm 
i funkcii karotinoidov v hloroplastah razlichnyh vidov 
vodoroslej [Ways of biosynthesis, localization, metabo-
lism and functions of carotenoids in chloroplasts of vari-
ous types of algae] / V. G. Ladygin // Voprosy sovremennoj 
al’gologii [Issues of modern algology]. – Pushchino, 2015. 
– 87 p.

27.	 Influence of residual stresses in hard tool coatings on the 
cutting performance / K. Bobzin, T. Brögelmann, H. J. Mai-
er [et al.] // Journal of Manufacturing Processes. – 2021. 
– Vol. 69. – P. 340–350.

28.	Short- and long-term operation of the lutein–epoxide 
cycle in light–harvesting antenna complexes / S. Matsub-
ara, T. Morosinotto, C. B. Osmond, R. Bassi // Plant Phys-
iology. – 2007. – Vol. 144, N 2. – P. 926–941. – DOI: 10.1104/
pp.107.099077

29.	Sandmann, G. Carotenoids and Their Biosynthesis in Fun-
gi / G. Sandmann // Molecules. – 2022. – Vol. 27, N 4. – 
1431 p. – DOI: 10.3390/molecules27041431

30.	Aizpuru, A. Traditional and new trend strategies to en-
hance pigment contents in microalgae / A. Aizpuru, A. 
González–Sánchez // World Journal of Microbiology 
and Biotechnology. – 2024. – Vol. 40, N 9. – 272 p. – DOI: 
10.1007/s11274–024–04070–3

31.	 Carotenoids, versatile components of oxygenic photo-
synthesis / I. Domonkos, M. Kis, Z. Gombos, B. Ughy // 
Progress in Lipid Research. – 2013. – Vol. 52, N 4. – P. 
539–561. – DOI: 10.1016/j.plipres.2013.07.001

32.	Roles of xanthophyll carotenoids in protection against 
photoinhibition and oxidative stress in the cyanobacteri-
um Synechococcus sp. strain PCC 7002 / Z. Yuehui, E. Joel, 
M. L. Graham [et al.] // Archives of Biochemistry and Bio-
physics. – 2010. – Vol. 504, N 1. – P. 86–99. – DOI:10.1016/j.
abb.2010.07.007

33.	Identification and physiological aspects of a novel ca-
rotenoid–enriched, metal–resistant microalga isolated 
from an acidic river in Huelva (Spain)(1) / I. Garbayo, R. 
Torronteras, E. Forján [et al.] // Journal of Phycology. 
– 2012. – Vol. 48, N 3. – P. 607–614. – DOI: 10.1111/j.1529–
8817.2012.01160.x

34.	Lutein production by Coccomyxa sp. SCCA048 isolated 
from a heavy metal–polluted river in Sardinia (Italy) / M. 
Pasqualetti, S. Tempesta, V. Malavasi [et al.] // Journal of 
environmental protection and ecology. – 2015. – Vol. 16. – 
P. 1262–1272.

35.	Hartung, W. The evolution of abscisic acid (ABA) and ABA 
function in lower plants, fungi and lichen / W. Hartung, J. 
Sachsplatz // Functional Plant Biology. – 2010. – Vol. 37, N 
9. – P. 806–812. – DOI: 10.1071/FP10058

Благодарность (госзадание):
Работа выполнена в рамках выполнения государственного задания Федерального исследова-тельского центра Казан-
ского научного центра Российской академии наук (оценка фото-синтетической активности лишайников), а также при 
финансовой поддержке гранта Российского научного фонда № 22-14-00362 (рук. Ю.Н. Валитова, идентификация и ана-
лиз со-держания фотосинтетических пигментов лишайников).

Acknowledgements (state task)



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (73), 2024
Серия «Экспериментальная биология и экология»
www.izvestia.komisc.ru

98

Информация об авторе:
Хайруллина Айсылу Фаридовна – магистрант, лаборант-исследователь лаборатории окислительно-восстановительного 
метаболизма КИББ КазНЦ РАН; https://orcid.org/0009-0009-5349-604X (420111, Российская Федерация, г. Казань, ул. Ло-
бачевского, д. 2/31; e-mail: a16280110@gmail.com).
Хабибрахманова Венера Равилевна – кандидат химических наук, доцент кафедры Пищевой биотехнологии ФГБОУ 
ВО КНИТУ, старший научный сотрудник лаборатории окислительно-восстановительного метаболизма КИББ КазНЦ 
РАН; https://orcid.org/0000-0002-0969-7591 (420111, Российская Федерация, г. Казань, ул. Лобачевского, д. 2/31; e-mail: 
venerakhabirakh-manova@gmail.com).
Рахматуллина Дания Фаритовна – кандидат биологических наук, научный сотрудник лабо-ратории окислительно-вос-
становительного метаболизма КИББ КазНЦ РАН; https://orcid.org/0000-0002-8237-2929 (420111, Российская Федерация, г. 
Казань, ул. Лобачев-ского, д. 2/31; e-mail: rdf137@mail.ru).
Галеева Екатерина Инсафовна – кандидат биологических наук, научный сотрудник лабора-тории окислительно-вос-
становительного метаболизма КИББ КазНЦ РАН; https://orcid.org/0000-0002-5827-6339 (420111, Российская Федерация, г. 
Казань, ул. Лобачев-ского, д. 2/31; e-mail: kgu@mail.ru).
Гурьянов Олег Петрович – кандидат биологических наук, старший научный сотрудник лаборатории окислительно-вос-
становительного метаболизма КИББ КазНЦ РАН; https://orcid.org/0009-0002-9946-9150 (420111, Российская Федерация, г. 
Казань, ул. Лобачев-ского, д. 2/31; e-mail: gurjanov58@gmail.com).
Валитова Юлия Наилевна – кандидат биологических наук, старший научный сотрудник лаборатории окислительно-вос-
становительного метаболизма КИББ КазНЦ РАН; https://orcid.org/0000-0003-3486-9989 (420111, Российская Федерация, г. 
Казань, ул. Лобачев-ского, д. 2/31; e-mail: yulavalitova@mail.ru).
Бекетт Питер Ричард – профессор, PhD, School of Life Sciences, University of KwaZulu-Natal, Private Bag X01, Scottsville 
3209, South Africa; https://orcid.org/0000-0002-0530-4244 (e-mail: rpbeckett@gmail.com)
Минибаева Фарида Вилевна – доктор биологических наук, заведующий лаборатории окислительно-восстановительного 
метаболизма КИББ КазНЦ РАН; https://orcid.org/0000-0003-0827-181X (420111, Российская Федерация, г. Казань, ул. Лоба-
чевского, д. 2/31; e-mail: fmini-bayeva@gmail.com).

Author:
Khajrullina Ajsylu Faridovna – undergraduate student, laboratory researcher at the Laboratory of Redox Metabolism of 
KIBB KazSС FRC; https://orcid.org/0009-0009-5349-604X (2/31 Lobachev-sky str., Kazan, 420111, Russian Federation; e-mail: 
a16280110@gmail.com).
Khabibrakhmanova Venera Ravilevna – Candidate of Chemical Sciences, Associate Professor of the Department of Food 
Biotechnology at KNITU, Senior Researcher at the Laboratory of Redox Metabolism of KIBB KazSС FRC; https://orcid.org/0000-
0002-0969-7591 (2/31 Lobachevsky str., Kazan, 420111, Russian Federation; e-mail: venerakhabirakhmanova@gmail.com).
Rakhmatullina Daniya Faritovna – Candidate of Biological Sciences, Researcher at the Laboratory of Redox Metabolism of 
KIBB KazSС FRC; https://orcid.org/0000-0002-8237-2929 (2/31 Lobachevsky str., Kazan, 420111, Russian Federation; e-mail: 
rdf137@mail.ru).
Galeeva Ekaterina Insafovna – Candidate of Biological Sciences, Researcher at the Laboratory of Redox Metabolism of KIBB 
KazSС FRC; https://orcid.org/0000-0002-5827-6339 (2/31 Lobachev-sky str., Kazan, 420111, Russian Federation; e-mail: kgu@
mail.ru).
Guryanov Oleg Petrovich – Candidate of Biological Sciences, Senior Researcher at the Laboratory of Redox Metabolism of 
KIBB KazSС FRC; https://orcid.org/0009-0002-9946-9150 (2/31 Loba-chevsky str., Kazan, 420111, Russian Federation; e-mail: 
gurjanov58@gmail.com).
Valitova Julia Nailevna – Candidate of Biological Sciences, Senior Researcher at the Laboratory of Redox Metabolism of 
KIBB KazSС FRC; https://orcid.org/0000-0003-3486-9989 (2/31 Lobachevsky str., Kazan, 420111, Russian Federation; e-mail: 
yulavalitova@mail.ru).
Richard Peter Beckett – Professor, PhD, School of Life Sciences, University of KwaZulu-Natal, Private Bag X01, Scottsville 
3209, South Africa; https://orcid.org/0000-0002-0530-4244 (e-mail: rpbeckett@gmail.com)
Minibayeva Farida Vilevna – Dr. Sci. (Plant Physiology and Biochemistry), Head of the Laboratory of Redox Metabolism of 
KIBB KazSС FRC; https://orcid.org/0000-0003-0827-181X (2/31 Loba-chevsky str., Kazan, 420111, Russian Federation; e-mail: 
fminibayeva@gmail.com).



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (73), 2024
Серия «Экспериментальная биология и экология»

www.izvestia.komisc.ru
99

Для цитирования:
Хайруллина, А. Ф. Изменение фотосинтетической активности и содержания хлорофиллов и каротиноидов в лишайниках 
Peltigera canina и Peltigera aphthosa при действии повышенной температуры / А. Ф. Хайруллина, В. Р. Хабибрахманова, 
Д. Ф. Рахматуллина, Е. И. Галеева, О. П. Гурьянов, Р. П. Бекетт, Ф. В. Минибаева, Ю. Н. Валитова // Известия Коми научного 
центра Уральского отделения Российской академии наук. Серия «Экспериментальная биология и эколлогия». – 2024. 
– № 7 (73). – С. .

For citation:

Дата поступления статьи: 
Прошла рецензирование:
Принято решение о публикации: 
Received: 
Reviewed: 
Accepted: 



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (73), 2024
Серия «Экспериментальная биология и экология»
www.izvestia.komisc.ru

100

Юбилеи
Аркадий Леонидович Максимов

Anniversaries

Фотографий много, все будем размещать?

В августе 2024 года свой 75-летний юбилей отпразд-
новал Аркадий Леонидович Максимов - известный рос-
сийский ученый в области экологии и адаптации челове-
ка к экстремальным природно-климатическим условиям, 
участник легендарных антарктических зимовок на стан-
ции «Восток», высокогорных, полярных и морских экс-
педиций, доктор медицинских наук, профессор, заслу-
женный деятель науки, член-корреспондент Российской 
академии наук. 

Аркадий Леонидович родился в 1949 г. в г. Усть-Ка-
меногорске Казахской ССР, окончил школу в г. Чкаловске 
Таджикской ССР. После окончания в 1974 г. Киргизского 
государственного медицинского института в г. Фрунзе 
(Бишкек) работал в Институте физиологии и эксперимен-
тальной патологии высокогорья Академии наук Киргиз-
ской ССР. Аркадий Леонидович в период 1975-1979 гг. уча-
ствовал и руководил экспедиционными исследованиями 
по изучению межсистемных механизмов, лимитирующих 
физическую и психическую деятельность человека в экс-
тремальных условиях среды в высокогорье Тянь-Шаня, 
Памира, Кавказа, в пустынях Средней Азии, в районах 
строительства БАМ. В результате этих исследований была 
разработана номограмма для прогнозирования физиче-
ской работоспособности человека на различных высотах 
зависимости от сроков адаптации и опубликован ряд ста-
тей и 2 коллективные монографии: «Опыт изучения физи-
ческой и умственной работоспособности в горах» и «Про-
гностические аспекты трудовой деятельности в условиях 
высокогорья».

Кроме жарких пустынь и высокогорий Аркадию Леони-
довичу довелось работать в составе 25 и 27 Советских  Ан-
тарктических экспедиций (1979- 1980; 1982-1983 гг), где на 
высокогорной станции «Восток» им были проведены уни-
кальные исследования по физиологии адаптационных пе-

рестроек у полярников, попавших в суперэкстремальные 
условия жизнедеятельности после уничтожения в резуль-
тате пожара энергетических установок станции. Опыт по 
выживанию человека в экстремальных условиях и про-
гностической оценки его потенциальных психофизиоло-
гических резервов был применен при предполетной под-
готовке и послеполетной реабилитации ряда космонавтов 
во время их пребывания в среднегорье в Киргизстане в 
период работы там А.Л. Максимова.

Свой научный путь в Магаданской области А. Л. Мак-
симов начал в качестве врача-исследователя в лыжной 
экспедиции «Берингов мост», возглавляемой известным 
полярным путешественником Д. Шпаро. В процессе этого 
зимнего перехода длиной около 2000 км по Чукотке и Аля-
ске А.Л. Максимов проводил сравнительные исследования 
по изменению физической работоспособности и функци-
ональным перестройкам у российских и американских 
участников этой полярной экспедиции. В 1989 году он по 
согласованию руководства академий был переведен в Ин-
ститут биологических проблем Севера ДВО АН СССР (Ма-
гадан). Там А.Л. Максимовым была создана лаборатория 
физиологии экстремальных состояний и развернуты 
сравнительные комплексные исследования по изучению 
адаптивных особенностей у аборигеннов, мигрантов и уко-
рененного населения Северо-Востока России из числа ев-
ропеоидов уроженцев различных поколений Магаданской 
области и Чукотки. Помимо этого были проведены серии 
фундаментальных и прикладных исследований в интере-
сах обороны страны по отбору и прогнозированию функ-
циональных возможностей военнослужащих по оценке и 
прогнозированию устойчивости их организма к сочетан-
ному действию ряда экстремальных факторов, включая 
гипоксию, гиперкапнию, низкие и высокие температурные 
при специальной деятельности в ограниченных гермообъ-
емах. 

В начале 90-х годов Аркадий Леонидович активно 
участвовал в создании первого в структуре АН СССР Рос-
сийско-Американского Международного научно-иссле-
довательского центра (ныне НИЦ «Арктика» ДВО РАН), 
соучредителями которого выступили ДВО АН СССР и Уни-
верситет Аляски, который он в дальнейшем возглавлял с 
1995 по 2016 годы. В 1994 А.Л. Максимов защитил диссер-
тацию на степень доктора медицинских наук по 2 специ-
альностям: «нормальная физиология» и «безопасность в 
чрезвычайных ситуациях», а в 1999 году ему было присво-
ено учёное звание профессора. 

В 2002 г. А. Л. Максимов организовал и обеспечил на-
учные медико-физиологические исследования группы 
альпинистов, среди которых были инвалиды-спинальники 
с парализованными нижними конечностями, совершивших 
уникальное восхождение на высочайшую вершину Север-
ной Америки – пик Мак-Кинли (Аляска, США, 6190 м).
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Проводимые А.Л. Максимовым ранее и в настоящее 
время исследования в условиях Крайнего Севера и Аркти-
ки связаны с изучением морфофункциональных адапта-
ционных изменений организма и управления здоровьем 
человека в зависимости от его возраста, сроков пребыва-
ния и исходного уровня неспецифической резистентности. 
Установлено, что у северян, включая молодых уроженцев 
этих экстремальных регионов, функциональные пере-
стройки носят транзиторный незавершенный характер, 
и в более старшем возрасте, является одним из условий 
формирования дезадаптационных расстройств и хрони-
ческих нарушений здоровья. Полученные данные дают 
возможность прогнозирования изменений функциональ-
ных резервов и уровня здоровья у жителей экстремальных 
регионов страны, относительно лиц, проживающих в более 
комфортных природно-климатических условиях. 

В 2011 году Аркадий Леонидович был избран член-кор-
респондентом РАН. Им разработана новая концепция кон-
вергентной адаптации, способствующая с физиологиче-
ских позиций формированию на Северо-Востоке России 
популяции укорененных уроженцев-европеоидов их чис-
ла лиц, родившихся в этом регионе, что является одним из 
важных медико-биологическим аспектов обоснования и 
закрепления на Крайнем Севере и в приарктических ре-
гионах страны постоянного населения. А.Л. Максимовым 
было установлено, что хроническое воздействие низких 
температур и гипоксии на жителей Севера, определяющее 
изменение функциональных возможностей организма, ре-
ализуется по единому принципу «порочного круга», гене-
зис которого во многом обусловлен формированием недо-
статка кислорода в тканях и органах на самых различных 
системных уровнях. При его непосредственном руковод-
стве и личном участии организован ряд экспедиционных 
исследований по сравнительной оценке состояния здоро-
вья молодых уроженцев Магаданской области и Чукотки 
из числа уроженцев-европеоидов и аборигенов. Прове-
денные исследования показали, что функциональные ре-
зервы и адаптационный потенциал укорененных молодых 
уроженцев-европеоидов вполне сопоставимы и даже по 
ряду физиологических показателей превосходят харак-
теристики их сверстников из числа аборигенных жителей. 

За последние годы А.Л. Максимовым была разработана 
и апробирована на базе кафедры нормальной физиологии 
ВМА им. С.М. Кирова и Военного института физкультуры 
МО РФ технология физиологической типизации и отбора 
военнослужащих для деятельности в экстремальных при-

родно-климатических условиях высокогорья и арктиче-
ских регионов, направленная на сохранение у контингента 
высокой работоспособности и функциональных резервов. 
Разработанная на основе пробы с ререспирацией при со-
четанном локальном охлаждении тела технология может 
быть также эффективной для подготовки спортсменов и 
прогнозирования успешности достижения ими высоких 
результатов. В настоящее время в этом направлении под 
его руководством, в Институте физиологии ФИЦ Коми НЦ 
УрО РАН, развернуты комплексные исследования, имею-
щие не только фундаментальную, но и прикладную значи-
мость для понимая тонких функциональных механизмов, 
обеспечивающих устойчивость организма к экстремаль-
ным факторам и отбора специальных контингентов для 
действий в особых природно-климатических условиях 
окружающей среды, а также подготовки спортсменов выс-
шей квалификации.

Полученные результаты с учетом исследований, про-
водимых в других регионах РФ и ряде зарубежных стран, 
были доложены на многочисленных общероссийских и 
международных форумах и опубликованы более чем в 600 
научных сообщениях и профильных научных журналах, в 
том числе 6 специализированных монографиях. В настоя-
щее время А.Л. Максимов входит в состав редакций и ре-
дакционных советов 5 ведущих эколого-физиологических 
журналов, является членом диссертационного совета по 
защите докторских диссертаций, Научного совета Россий-
ской академии наук по изучению Арктики и Антарктики и 
экспертом РАН.

Под руководством А.Л. Максимова подготовлены 7 кан-
дидатов наук и 1 доктор наук, запатентованы 6 изобрете-
ний, ведется руководство молодыми учеными. Значитель-
ное внимание А.Л. Максимов уделяет научно- популярной 
деятельности, опубликовав книгу: «Восток на самом даль-
нем юге. Хроника одной зимовки», выступая в федеральной 
газете «Аргументы недели», на медиаплатформах «Россия 
сегодня», «НаукаPRO» и региональном телевидении.

Заслуги Аркадия Леонидовича отмечены высокими го-
сударственными наградами: орденом Трудового Красного 
Знамени (1983), орденом Почёта (2000), званием «Заслу-
женный деятель науки РФ» (2007) г., рядом ведомственных 
наград, включая медаль 300 лет РАН (2024).

 
Коллектив Института физиологии 

от всей души поздравляет юбиляра с днем рождения 
и желает активного творческого долголетия на пути 

к покорению вершин науки!
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Юрий Григорьевич Солонин

Хоть и солиден жизни стаж,
в расцвете - он, а не на склоне.

Наш юбиляр - Ю. Г. Солонин.

21 июня 2024 года Юрий Григорьевич Солонин, доктор 
медицинских наук, профессор, академик Международной 
академии наук экологии и безопасности жизнедеятель-
ности, главный научный сотрудник Отдела экологической 
и медицинской физиологии Института физиологии ФИЦ 
Коми НЦ УрО РАН, отмечает свой 85-летний юбилей.

Сразу после окончания учебы на санитарно-гигиени-
ческом факультете и аспирантуры на кафедре гигиены в 
Свердловском медицинском институте в 1966 году Юрий 
Григорьевич блестяще защитил кандидатскую диссерта-
цию. Он начал свой путь в науке сначала ассистентом на 
кафедре, затем в течение 16 лет руководил лабораторией 
физиологии труда в Свердловском научно-исследова-
тельском институте гигиены труда и профзаболеваний. 
Совместно с сотрудниками лаборатории он изучил труд 
более 50 профессий на крупнейших машиностроительных 
и металлургических предприятиях страны (Уралмашзавод, 
Волжский автомобильный завод, Нижне-Тагильский ме-
таллургический комбинат, Братский алюминиевый завод и 
др.). В 1984 году Ю.Г. Солонин защитил докторскую диссер-
тацию в Киевском научно-исследовательском институте 
гигиены труда и профзаболеваний. 

Ю.Г. Солонин – специалист в области физиологии, ги-
гиены и экологии человека. Он внес существенный вклад 
в развитие физиологии труда, разработал физиолого-ги-
гиенические основы нормирования трудовых нагрузок и 
подготовил методические рекомендации Минздрава СССР 
(1980) «Физиологические нормы напряжения организма 
при физическом труде», которые действуют до сих пор и 
внедрены в производство, научную деятельность, учебный 

процесс медицинских вузов РФ, практическую работу ор-
ганов Роспотребнадзора. 

В 1985 году судьба свела его с Севером, Ю.Г. Солонин 
приехал в г. Сыктывкар, где возглавлял лабораторию со-
циальной физиологии и здоровья вначале в Институте 
биологии, затем в Институте физиологии Коми НЦ УрО РАН. 
В Республике Коми предметом его физиологических и эко-
логических исследований стали люди, живущие и работа-
ющие в суровых природных условиях: вахтовые работники 
Вуктыльских газопромыслов, болгарские лесорубы, опе-
раторы Сыктывкарского лесопромышленного комплекса, 
оленеводы, военнослужащие, жители разных по широте 
регионов республики. Впервые были выявлены у жителей 
Европейского Севера физиологические особенности орга-
низма (замедленные психомоторные реакции, ускоренные 
темпы возрастной инволюции, сниженный уровень физи-
ческого здоровья и др.) и негативное влияние факторов 
географической широты на организм человека по мере 
продвижения на Север. Им показано, что продвижение на 
Севера даже на 5° с.ш. уже оказывает существенное вли-
яние на функциональное состояние организма человека.

Ю.Г.Солониным доказано также влияние социальных 
факторов (уровень доходов и медицинского обслужива-
ния) на физиологический статус и физическое здоровье 
северян. Установлено негативное действие неблагоприят-
ной экологической обстановки на организм подростков в 
ряде населенных пунктов Республики Коми. 

В 2009–2011 годах в работы Юрия Григорьевича пришел 
космос: выполнено успешное медико-физиологическое 
исследование северной группы участников международ-
ного проекта «Марс-500». У практически здоровых испы-
туемых-северян в отдельные месяцы длительного монито-
ринга выявлены донозологические состояния организма, 
что открыло большие перспективы для внедрения ана-
логичных исследований в практику здравоохранения. Он 
продолжает с удовольствием и увлечением читать лекции 
на космическую тематику перед школьниками и разными 
группами населения

Ю.Г. Солониным опубликовано более 420 работ, в т. ч. 6 
монографий, более 150 статей в рецензируемых журналах, 
ряд учебно-методических пособий. Он неоднократно вы-
ступал на международных и всероссийских научных кон-
ференциях, школах для ученых. C 1997 по 2003 годы Ю.Г. 
Солонин получал стипендию РАН для выдающихся ученых 
России. За активную пропаганду научных знаний среди 
населения он отмечен благодарственными грамотами об-
щества «Знание» России (1997, 2002). Юрий Григорьевич 
активно участвует в подготовке научных и медицинских 
кадров для Республики Коми: им подготовлено 6 кандида-
тов наук, он ведет курс гигиены в медицинском институте 
Сыктывкарского государственного университета (СГУ) им. 
Питирима Сорокина.

Ю.Г. Солонин сочетает научную, учебную и просве-
тительскую деятельность с общественной работой. Он – 
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председатель Сыктывкарского отделения Всероссийского 
физиологического общества им. И.П. Павлова и член Цен-
трального совета этого общества, член правления Сык-
тывкарского отделения Геронтологического общества при 
РАН, член диссертационного совета по физиологии, уче-
ного совета и председатель комитета по биоэтике при Ин-
ституте физиологии Коми НЦ УрО РАН, член ученого совета 
медицинского института СГУ им. Питирима Сорокина, член 
Общественного совета при Министерстве труда, занятости 
и социальной защиты Республики Коми, лектор Российско-
го общества «Знание».

Трудовые и научные достижения Юрия Григорьевича 
отмечены наградами, среди них медаль «За освоение це-
линных земель» (1958), знак «Отличник здравоохранения» 
(1979), Почетная грамота Министерства труда и социаль-
ного развития РФ (2001), Почетная грамота РАН (2008) и 
УрО РАН (2009). Он также награжден Почетной грамотой 
Республики Коми (1997) и грамотами ряда министерств 
республики. В 2003 году ему присвоено почетное звание 

«Заслуженный работник Республики Коми». В 2016 году за 
большой вклад в развитие науки, образования, подготовку 
квалифицированных специалистов и многолетнюю пло-
дотворную деятельность Ю.Г. Солонин награжден медалью 
ордена «За заслуги перед Отечеством» II степени. В 2023 
году за активную просветительскую деятельность Юрий 
Григорьевич удостоен Почетного знака Министерства об-
разования и науки Российской Федерации «Почетный на-
ставник». 

Несмотря на возраст, Юрий Григорьевич остается в 
прекрасной научной и физической форме. В 2017 году при-
казом Министерства спорта РФ он был награжден золотым 
знаком отличия Всероссийского физкультурно-спортивно-
го комплекса «Готов к труду и обороне» (ГТО). 

Коллектив ФИЦ Коми НЦ УрО РАН 
от всей души желает Юрию Григорьевичу крепкого 

здоровья, творческих успехов и активного долголетия!


