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Анализ геропротекторного 
потенциала ретиноевой кислоты 
на модели Drosophila melanogaster

Analysis of the geroprotective 
potential of retinoic acid in the 
Drosophila melanogaster model

Н. С. Тимушева*, Н. Р. Пакшина*, Е. Н. Прошкина*, 
А. А. Москалёв**

N. S. Timusheva*, N. R. Pakshina*, E. N. Proshkina*, 
A. A. Moskalev**

Аннотация
Ретиноевая кислота, производное витамина А, является 
важным компонентом сигнализации между клетками в ор-
ганизме. В то же время имеются противоречивые данные 
о ее влиянии на продолжительность жизни организма. 
В данной работе исследовано влияние ретиноевой кисло-
ты на длительность жизни особей Drosophila melanogaster 
и их устойчивость к индуктору окислительного стресса па-
раквату. Ретиноевая кислота в концентрациях 10 и 500 мк-
моль/л оказала геропротекторный эффект на самок дро-
зофил, вызвав увеличение медианной продолжительности 
жизни и возраста 90 % смертности на 2-5 и 6 % соответ-
ственно. Но данное вещество не влияло на выживаемость 
самцов, так же как устойчивость к прооксиданту параква-
ту особей обоих полов. Положительное действие ретино- 
евой кислоты на продолжительность жизни может быть обу- 
словлено активацией генов репарации ДНК mei-9 и okr.

Abstract
Retinoic acid, a derivative of vitamin A, is an important com-
ponent of signaling between cells in an organism. At the same 
time, there are conflicting data on its effect on the lifespan 
of organisms. In this work, we have studied the effect of reti-
noic acid on the lifespan of Drosophila melanogaster and its 
resistance to the oxidative stress inducer named paraquat. 
Retinoic acid at the concentrations of 10 and 500 μmol/l ex-
erts a geroprotective effect on female Drosophila, increasing 
the median lifespan and the 90 % mortality age by 2–5 and 
6 %, respectively. However, this substance has not affected 
the survival rate of males, as well as the resistance to the 
prooxidant paraquat of flies of both sexes. The positive effect 
of retinoic acid on the lifespan may be due to the activation 
of the DNA repair genes mei-9 and okr.

Keywords: 
lifespan, stress resistance, retinoic acid, Drosophila mela-
nogaster

Ключевые слова:
продолжительность жизни, стрессоустойчивость, ретино- 
евая кислота, Drosophila melanogaster

УДК 591.139.57.042
DOI 10.19110/1994-5655-2025-7-5-13

* Институт биологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН, 
г. Сыктывкар
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Введение
Старение – это биологический процесс, характе-

ризующийся снижением функциональности организма 
и уменьшением его устойчивости к стрессовым факторам 
[1]. В результате этого организм теряет способность под-
держивать гомеостаз, что делает его более восприимчи-
вым к повреждениям и развитию возрастных заболеваний, 
что, в свою очередь, ухудшает общее состояние здоровья 
и еще больше ускоряет процессы старения. В то же вре-
мя в настоящее время описан спектр препаратов, назы-
ваемых геропротекторами, которые способствуют долго-
летию и замедляют связанные со старением изменения 
в организме [2]. Поиск новых препаратов, проявляющих 

геропротекторные свойства, является перспективной за-
дачей биологии, экологии и медицины.

Ретиноевая кислота, производное витамина А, явля-
ется важным компонентом сигнализации между клетками 
в организме, включая развитие, дифференцировку клеток 
и старение. В основном она действует путем взаимодей-
ствия с рецепторами ретиноевой кислоты (RAR) и рети-
ноидными X-рецепторами (RXR). Они являются ДНК-свя-
зывающими регуляторами транскрипции, образуют гете- 
родимеры и связи с ДНК в специфических элементах 
ответа ретиноевой кислоты (RARE), которые вовлечены 
в разнообразные сигнальные клеточные пути [3, 4].
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Дефицит ретиноевой кислоты и нарушение сигнали-
зации рецепторов ретиноевой кислоты приводят к де-
генеративным процессам, сопровождающим старение. 
Например, ретиноевая кислота необходима для регулиро-
вания синаптической пластичности, важной для обучения 
и памяти. Нарушение работы рецепторов этого вещества 
вызывает нейровоспаление, окислительный стресс, ми-
тохондриальную дисфункцию и нейродегенерацию, что 
может быть одной из причин снижения когнитивных спо-
собностей при старении и нейродегенеративных заболе-
ваниях [5, 6]. Ретиноевая кислота важна для поддержа-
ния гомеостаза кишечного барьера и уравновешивания 
иммунитета, которые представляют собой важнейшие 
детерминанты старения организма. Применение ретино- 
евой кислоты и воздействие на ее рецепторы рассматри-
вают как перспективную стратегию для подавления роста 
злокачественных опухолей, стимуляции противоракового 
иммунитета и преодоления химиорезистентности [7]. Так-
же в  настоящее время расширяется спектр информации 
о роли данного соединения и его предшественника, вита-
мина А, в здоровье сердечно-сосудистой системы, опор-
но-двигательного аппарата и поддержании нормального 
метаболизма [8, 9]. Кроме того, ретиноевая кислота и ее 
производные играют ключевую роль в обеспечении здоро-
вья кожи и могут замедлять процессы старения, улучшая 
внешний вид и функциональные характеристики кожи [10]. 
В то же время в исследованиях на модельных животных 
показаны противоречивые данные о влиянии потребления 
этого вещества на длительность жизни организма [11, 12]. 

В данной работе мы исследовали влияние ретиноевой 
кислоты на продолжительность жизни (ПЖ) и устойчи-
вость особей Drosophila melanogaster к индуктору окис-
лительного стресса параквату.

Материалы и методы
Линия Drosophila melanogaster и условия содержания. 

Для всех представленных экспериментов использовали 
линию дикого типа Canton-S из Коллекции лабораторных 
линий плодовых мушек Drosophila (ИБ ФИЦ Коми НЦ УрО 
РАН, г. Сыктывкар, Россия).

Мух содержали при температуре +25° C, 12-часовом ре-
жиме освещения, в климатической камере Binder KBF720-
ICH (Binder, Германия) на питательной среде (1 г на 1 л): 
агар-агар – 5,2, сухие дрожжи – 32,1, глюкоза – 136,9, ку-
курузная мука – 92 [13]. Для предотвращения роста про-
стейших грибов и бактерий добавляли 10%-ный раствор 
метил-4-гидроксибензоата (Sigma-Aldrich, США) и 50%-
ный раствор пропионовой кислоты (Sigma-Aldrich, США). 
Мух переносили на свежую среду два раза в неделю.

Обработка ретиноевой кислотой. На поверхность пи-
тательной среды наносили по 30 мкл на пробирку 0,2 % 
ДМСО (для контрольной группы) или раствор ретиноевой 
кислоты (R2625, Sigma-Aldrich, США) в 0,2 % ДМСО в кон-
центрациях 0,1; 1; 10; 100 и 500 мкмоль/л. 

Анализ продолжительности жизни. Самцов и самок 
дрозофил собирали в течение 24 ч после вылупления има-
го, сортировали с использованием анестезии углекислым 

газом и помещали в пробирки с ретиноевой кислотой или 
контрольным раствором. Количество погибших мух под-
считывали ежедневно. Далее рассчитывали параметры 
ПЖ (среднюю и медианную ПЖ, возраст 90 % смертно-
сти, время удвоения интенсивности смертности (MRDT)) 
и строили кривые выживания. Статистическую обработ-
ку проводили с помощью непараметрических критериев. 
Кривые выживаемости сравнивали с использованием кри-
терия Колмогорова-Смирнова [14]. Критерии Мантеля-Кок-
са [15] и Гехана-Бреслоу-Вилкоксона [16] применяли для 
оценки статистических различий в медианной ПЖ. Метод 
Ванг-Аллисона использовали для оценки различий в воз-
расте 90 % смертности [17]. Статистический анализ дан-
ных осуществляли с помощью программного обеспечения 
STATISTICA, версия 6.1 (StatSoft, США) и R, версия 2.15.1 (The 
R Foundation). Для каждого экспериментального варианта 
анализировали 50-160 мух. Исследования проводили в че-
тырех независимых биологических повторностях.

Обработка паракватом. Самцов и самок дрозофил со-
ртировали с использованием анестезии углекислым газом 
и содержали в пробирках с ретиноевой кислотой или кон-
трольным раствором до возраста 15 сут. Для оценки устой-
чивости к окислительному стрессу мух по одной помещали 
в стеклянные пробирки со средой, содержащей 2 % ага-
ра, 5 % сахарозы и 20 ммоль/л индуктора окислительно-
го стресса параквата (метилвиологен дихлорид гидрат, 
856177, Sigma-Aldrich, США). Далее проводили анализ с ис-
пользованием DAM2 Drosophila Activity Monitor (Trikinetics, 
США). Данные о двигательной активности мух регистри-
ровали каждые 30 мин. Воздействие параквата продол-
жалось до гибели всех животных. Мертвых мух иденти-
фицировали по прекращению двигательной активности. 
Статистический анализ был аналогичен анализу ПЖ. Для 
каждого экспериментального варианта анализировали 
самцов и самок в количестве 32. Эксперименты проводили 
в трех независимых биологических повторностях.

ОТ-ПЦР в реальном времени. Анализ экспрессии генов 
проводили с использованием целых дрозофил в возрасте 
15 сут в количестве 10 особей на каждый вариант экспе-
римента. РНК выделяли с помощью набора Aurum Total 
RNA mini kit (Bio-Rad, США). Концентрацию общей РНК 
определяли набором Quant-iT RNA Assay Kit (Invitrogen, 
США). Обратную транскрипцию проводили с помощью на-
бора iScript cDNA Synthesis Kit (Bio-Rad, США). Смесь для  
ОТ-ПЦР готовили с помощью набора qPCRmix-HS SYBR 
(Евроген, Россия) с праймерами, указанными в табл. 1. 
Реакцию осуществляли на приборе CFX96 Real-Time PCR 
Detection System (Bio-Rad, США) при следующих параме-
трах: один цикл при 95° C в течение 30 сек; 40 циклов при 
95° C в  течение 10 сек и 60° C в течение 30 сек. Уровни 
экспрессии целевых генов рассчитывали относительно 
экспрессии референтных генов (β-Tubulin, RpL32, EF1α)  
с помощью программного обеспечения CFX Manager 3.1 
(Bio-Rad, США) методом 2–∆∆Ct. Статистический анализ эф-
фектов исследуемых препаратов осуществляли с исполь-
зованием U-критерия Манна-Уитни. Эксперимент прово-
дили в двух независимых биологических повторностях, по 
три технических повторности в каждой.
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Таблица 1
Праймеры для проведения ПЦР

Table 1
Primers for PCR

Ген Прямой праймер Обратный праймер
β-Tubulin GCAACTCCACTGCCATCC CCTGCTCCTCCTCGAACT

RpL32 GAAGCGCACCAAGCACTTCATC CGCCATTTGTGCGACAGCTTAG
EF1α AGGGCAAGAAGTAGCTGGTTTGC GCTGCTACTACTGCGTGTTGTTG

D-Gadd45 AAGTCGCGCACAGATACTCACG TTTGTTGGTTCGGCAGCTGGTC
Rrp1 AGGATGGTCTGCAGTTGATTGACC CGTTTGCGCACTTGGTTTCCTG

mei-9 TTCCGGCAATCTTGTGCTTGTG TCCAGATAAACGCGCTCTCTTTC
mus210 AGAAGACGGTGCATTTGAGATTGC ATGGGATGACAAGCGCCTTGATG
Brca2 CAACCGAAGCAAGGCAGGATTC TCTGCCATAGTTCCTGGACCTTCC
spn-B ATCACGCAATCCCATCGAGGAC TCCGGTGCGAGAACATTAACCTG

okr AGTCGGCCGAGAAGCATTTCAC GCAGCGCTTACACTTGAGCTTG
Ku80 AGCTTCAGAATGTCGCAACTACC TCGTTGAAATCGAAGAGCAGGAG
Sod1 TGCACGAGTTCGGTGACAACAC TCCTTGCCATACGGATTGAAGTGC
Prx5 CCGATGAGCTGAAGTCCAAG TTGCCGTTCTCCACCACCAG

Hsp27 ACTGGGTCGTCGTCGTTATTCG CGCGCGACGTGACATTTGATTG
Hsp68 TGGGCACATTCGATCTCACTGG TAACGTCGATCTTGGGCACTCC
Atg1 AGACTCTTCCTCGTGCAACTAGC GCTTGAGATCACGATGCACAATTC
Atg5 CTCGTCAAGCTCAACTCCAAGG GTTGACCAATCCCAGCCAAAGC
Ire1 GACAGTGAGGACAGCCGAATTATC GCGATTGCGGATCCTTGTGTATC

Подготовку образцов и анализ экспрессии генов 
проводили с использованием оборудования ЦКП «Мо-
лекулярная биология» (ИБ ФИЦ Коми НЦ УрО РАН,  
г. Сыктывкар, Россия).

Результаты и их обсуждение
Нами было изучено влияние ретиноевой кислоты 

в концентрациях 0,1-500 мкмоль/л на длительность жизни 
дрозофил линии дикого типа Canton-S в четырех незави-
симых биологических повторностях. У особей обоих полов 
добавление в питательную среду этого вещества изменя-
ло среднюю, медианную ПЖ и  возраст 90 % смертности 
в пределах 2-9 % (p<0,05) в сторону как увеличения, так 
и уменьшения этих параметров. Эффекты слабо воспроиз-
водились между повторностями (табл. 2, 3). При совмеще-
нии полученных данных мы не наблюдали статистически 
значимых различий у самцов, но обнаружили положи-
тельное влияние ретиноевой кислоты в концентрациях 
10 и 500 мкмоль/л на медианную ПЖ самок (2-5 %, p<0,05) 
и возраст 90 % смертности (6 %, p<0,05) (рис. 1). 

В проведенных ранее исследованиях было показано, 
что ретиноевая кислота и ее производные могут оказы-
вать благоприятное влияние на ПЖ модельных организ-
мов. Например, потребление данного соединения в  со-
ставе питательной среды продлевает жизнь нематод 
Caenorhabditis elegans за счет влияния на экспрессию 
генов, участвующих в процессах старения, в  частности, 
генов коллагена [12]. Введение ретиноидов, инкапсулиро-
ванных в наночастицы, мышам G93A с моделью бокового 
амиотрофического склероза приводило к улучшению дви-
гательной активности, увеличению ПЖ и нейропротекции 
[18]. Но в другой работе с этими мышами длительный при-
ем диетической добавки с ретиноевой кислотой, напро-
тив, укорачивал жизнь [19]. 

Несмотря на описанные противоречивые дан-
ные, ретиноевую кислоту часто рассматривают как 
препарат, который может быть полезен при лечении 
связанных со старением заболеваний и даже син-
дромов преждевременного старения. В частности, 
транскриптомный анализ показал, что при болезни 
Альцгеймера нарушается регуляция многих генов, 
чувствительных к ретиноевой кислоте, и корепрес-
соров ее рецепторов [20]. Ретиноиды подавляют экс-
прессию хемокинов и нейровоспалительных цитоки-
нов в микроглии и астроцитах, которые активируются 
при болезни Альцгеймера. Стимуляция рецепторов 
ретиноевой кислоты и ретиноидных X-рецепторов 
замедляет накопление амилоидных белков, снижа-
ет нейродегенерацию и тем самым предотвращает 
негативные изменения у мышей с моделью болезни 
Альцгеймера [5]. В то же время ретиноевая кислота 
снижала уровень прогерина через регуляцию транс-
крипции в фибробластах с фенотипом синдрома 
Хатчинсона-Гилфорда и плюрипотентных стволовых 
клетках. Ее применение нормализовало пролифера-
цию клеток (в фибробластах), дифференцировку кле-
ток (в стволовых клетках) и активность белков ответа 
на повреждение ДНК [21, 22].

У дрозофил линии дикого типа положительный эф-
фект ретиноевой кислоты оказался выражен в небольшой 
степени и больше всего проявлялся у самок при приме-
нении максимальной концентрации 500 мкмоль/л. Далее 
мы оценили влияние вещества в данной концентрации 
на выживаемость дрозофил при воздействии индуктора 
окислительного стресса параквата. Однако ни в одной 
из биологических повторностей мы не наблюдали стати-
стически значимого влияния исследуемого вещества на 
устойчивость дрозофил к прооксиданту (табл. 4). 

В ряде исследований показано, что ретиноевая кис-
лота и связанные с ней рецепторы и белки играют важ-
ную роль в поддержании митохондриальной функции 
и  защите от действия свободных радикалов, обеспечи-
вая устойчивость к усиливающим окислительный стресс 
воздействиям. Например, у мышей, которых подвергали 
гипоксии или обработке липосахаридами, ретиноевая 
кислота ингибировала продукцию активных форм кисло-
рода и малонового диальдегида, улучшала экспрессию 
транскрипционного фактора Nrf2 и  антиоксидантный 
статус. В результате наблюдали снижение повреждений 
в тканях организма [23, 24]. При введении грызунам клеток 
меланомы последующее применение инкапсулированной 
липосомами ретиноевой кислоты снижало окислительный 
стресс и  воспаление, улучшало липидный профиль поч-
ти до нормального уровня, а также увеличивало продол-
жительность жизни [25]. В модели целебральной ишемии 
ретиноевая кислота предотвращала активацию микро- 
глии и астроцитов, снижала уровень провоспалительных 
цитокинов, предположительно, за счет антиоксидантных 
и противовоспалительных свойств [26]. Более того, в ра-
боте на фибробластах человека, подвергшихся воздей-
ствию УФ-излучения, ретиноевая кислота ингибировала 
экспрессию лигазы Hrd1, которая обеспечивает убикви-
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Таблица 2
Влияние ретиноевой кислоты на параметры продолжительности 

жизни самцов Drosophila melanogaster
Table 2

The effect of retinoic acid on the lifespan parameters of male 
Drosophila melanogaster

Обработ-
ка

Концен-
трация, 

мкмоль/л
Повтор-
ность X±SE M 90% MRDT N

Отрица-
тельный 
контроль

0
2 58,0±0,6 58 69 4,6 157
3 52,6±1,0 55 60 4,9 58
4 54,7±0,7 56 63 5,5 133

Контроль 
(0,2 % 
ДМСО)

0

1 55,2±0,8 59 66 5,1 155
2 54,5±0,6 58 66 4,7 156
3 52,8±1,1 55 62 4,6 50
4 58,1±1,0 59 70 5,9 150

Ретиное-
вая 
кислота

0,1

1 56,2±0,7 59 66 5,0 156
2 54,9±0,9 57 67 5,9 156
3 53,9±0,9 55 61 4,1 59
4 53,4±1,0 *** 56 *** 66 6,0 150

1

1 56,7±0,7 59 66 5,2 154
2 52,9±1,0 51 66 6,1 152
3 54,5±1,2 * 59 66 5,0 58
4 56,0±0,9 * 58 * 67 6,0 152

10

1 57,5±0,7 59 67 5,3 155
2 56,9±0,6 58 * 65 5,0 157
3 52,6±1,2 54 62 5,8 56
4 57,8±0,7 58 70 5,3 154

100

1 58,8±0,8 *** 60 *** 70 *** 5,3 160
2 53,9±0,8 52 65 6,0 157
3 50,6±1,2 51 63 6,6 71
4 53,7±0,8 *** 56 *** 64 * 5,5 159

500

1 60,5±0,6 *** 61 *** 68 *** 4,3 151
2 54,3±0,9 57 65 6,1 152
3 50,6±1,2 51 63 6,4 89
4 55,8±0,8 *** 56 ** 67 5,9 152

Условные обозначения. Здесь и в табл. 3: X±SE - средняя ПЖ (сут); M - 
медианная ПЖ (сут); 90 % - возраст 90 % смертности (сут); MRDT - время 
удвоения интенсивности смертности (сут); N - количество особей в вы-
борке.
Примечание. * различия с контролем (0,2 % ДМСО) статистически значимы 
при p<0,05 (четвертый столбец - критерий Мантеля-Кокса, пятый - крите-
рий Гехана-Бреслоу-Вилкоксона, шестой столбец - метод Ванг-Аллисо-
на); ** p<0,01; *** p<0,001.
Keys. Here and in Table 3: X±SE - average lifespan (days); M - median lifespan 
(days); 90 % - age of 90 % mortality (days); MRDT - doubling time of mortality 
intensity (days); N - number of individuals in the sample.
Note. * differences with the control (0.2 % DMSO) are statistically significant 
at p<0.05 (the fourth column is the Mantel-Cox test, the fifth column is the 
Gehan-Breslow-Wilcoxon test, the sixth column is the Wang-Allison meth-
od); ** p<0.01; *** p<0.001.

тилирование и деградацию Nrf2. Следовательно, ретино- 
евая кислота может способствовать усилению выработки 
Nrf2 в стрессовых условиях через данный механизм [27].

В то же время положительные эффекты ретиноевой 
кислоты на устойчивость биологической системы к про-
оксидантным воздействиям, по-видимому, значительно 
зависят от применяемых доз и наблюдаются при отно-
сительно небольших концентрациях. Так, низкая концен-
трация ретиноевой кислоты – 10 нмоль/л, стимулировала 
в  кардиомиобластах экспрессию своих ядерных рецеп-

Таблица 3
Влияние ретиноевой кислоты на параметры продолжительности 

жизни самок Drosophila melanogaster
Table 3

The effect of retinoic acid on the lifespan parameters of female 
Drosophila melanogaster

Обработ- 
ка

Концен-
трация, 

мкмоль/л
Повтор-

ность X±SE M 90% MRDT N

О т р и ц а -
тельный
контроль

0
2 62,1±0,7 64 72 4,8 151
3 56,9±1,3 59 67 4,6 55
4 51,3±1,9 59 72 12,4 152

Контроль 
(0.2 % 
ДМСО)

0 

1 62,0±1,0 66 74 5,8 152
2 59,2±1,0 61 71 6,0 154
3 57,1±1,2 62 69 4,7 57
4 57,1±1,1 63 77 9,2 134

Ретиное-
вая 
кислота

0,1 

1 63,0±1,1 ** 66 80 *** 7,5 159
2 59,2±1,0 62 72 6,5 156
3 58,5±1,0 60 68 5,0 90
4 58,0±1,4 * 62 73 *** 7,5 154

1 

1 59,8±1,1 * 62 74 ** 6,8 157
2 61,1±0,9 62 76 6,4 158
3 60,5±1,0 62 71 5,2 86
4 62,3±0,9 62 77 5,9 151

10 

1 63,7±1,1 * 66 73 6,6 156
2 60,0±1,0 62 72 6,2 159
3 62,2±1,3 * 66 72 5,0 79
4 60,7±1,0 62 72 *** 5,9 154

100 

1 62,4±1,1 * 66 75 6,4 160
2 61,0±0,9 63 75 * 6,2 157
3 58,9±1,2 61 71 5,2 87
4 58,4±1,3 62 71 *** 6,6 153

500 

1 64,2±1,2 *** 67 80 *** 6,9 150
2 60,5±0,9 61 72 6,4 155
3 56,7±1,4 60 65 5,5 49
4 64,6±0,9 66 * 77 5,4 147

торов и индуцировала защитные механизмы, которые 
справлялись с повреждениями и повышали выживаемость 
после лазерного облучения. Обработанные клетки так-
же в  меньшей степени вырабатывали активные формы 
кислорода и лучше поддерживали митохондриальный 
потенциал. Кардиомиобласты, обработанные фармаколо-
гической концентрацией ретиноевой кислоты 1 мкмоль/л, 
напротив, демонстрировали повышение уровня маркеров 
окислительного стресса и воспаления и имели такую же 
выживаемость, как в контрольной группе [28]. Более того, 
в исследовании на культуре раковых клеток человека 
было показано, что высокие дозы ретиноевой кислоты 
оказывают цитотоксическое действие за счет индукции 
выработки активных форм кислорода, подавления NRF2 
и его генов-мишеней, а также повышения уровня апопто-
за через митохондриальный механизм [29]. Возможно, мы 
не наблюдали положительное действие изучаемого пре-
парата на устойчивость к прооксиданту параквату из-за 
выбора слишком высокой дозы. 

Ретиноевая кислота является важным звеном в коор-
динации транскрипции генов и мультифункциональным 
эпигенетическим регулятором. Например, она может уси-
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Таблица 4
Влияние ретиноевой кислоты на выживаемость особей Drosophila melanogaster 

при воздействии индуктора окислительного стресса параквата
Table 4

The effect of retinoic acid on the survival of Drosophila melanogaster individuals exposed 
to the oxidative stress inducer paraquat

Обработка Пол Повторность X±SE M 90% N

Контроль
(0,2 % ДМСО)

Самцы
1 53,5±2,3 52 69 32
2 55,2±2,9 53 74 32
3 49,4±2,1 51 63 32

Самки
1 55,0±3,5 52 49 32
2 72,3±3,4 73 95 32
3 60,1±3,3 61 84 32

Ретиноевая 
кислота 
в концентрации  
500 мкмоль/л

Самцы
1 53,7±2,7 51 75 32
2 53,1±2,9 53 66 32
3 55,8±2,0 55 69 32

Самки
1 60,9±4,0 61 90 32
2 70,3±4,5 78 96 31
3 53,3±3,1 52 82 31

Примечание. X±SE - средняя выживаемость (сут); M - медианная выживаемость (сут); 90% - воз-
раст 90 % смертности (сут); N - количество особей в выборке.
Keys. X±SE - average lifespan (days); M - median lifespan (days); 90 % - age of 90 % mortality (days);  
N - number of individuals in the sample.

Рисунок 2. Влияние ретиноевой кислоты на экспрессию генов стресс-ответа и долгожительства  
у Drosophila melanogaster. 
Условное обозначение. * p<0,05 (U-критерий Манна-Уитни).
Figure 2. The effect of retinoic acid on the expression of stress response and longevity genes  
in Drosophila melanogaster. 
Key. * p<0.05 (Mann-Whitney U-test).

Рисунок 1. Кривые выживаемости особей Drosophila melanogaster, содержащихся на питательной 
среде с добавлением ретиноевой кислоты. 
Условные обозначения. * p<0,05; ** p<0,01 (критерий Колмогорова-Смирнова).
Figure 1. Survival curves of Drosophila melanogaster individuals maintained in a nutrient medium 
supplemented with retinoic acid. 
Keys. * p<0.05; ** p<0.01 (Kolmogorov-Smirnov test).

ливать репрессивную структуру гете-
рохроматина, обеспечивая контроль 
над делением и дифференцировкой 
клеток и защиту генетического мате-
риала. Описанная активность опреде-
ляет способность ретиноевой кислоты 
влиять на различные сигнальные пути, 
в том числе, связанные со старением, 
возраст-зависимыми заболеваниями  
и стрессоустойчивостью [3, 20, 30-32].

С целью выявления возможных мо-
лекулярно-генетических механизмов 
действия ретиноевой кислоты мы про-
анализировали транскрипционную ак-
тивность генов, вовлеченных в ответ на 
стресс и регуляцию ПЖ организма: гена 
распознавания повреждений ДНК  - 
D-Gadd45 (гомолог GADD45); гена экс-
цизионной репарации оснований - Rrp1 
(гомолог APE1); генов эксцизионной ре-
парации нуклеотидов - mei-9 и mus210 
(гомологи XPF, XPC); генов репарации 
двухцепочечных разрывов ДНК путем 
гомологичной рекомбинации - Brca2, 
spn-B, okr (гомологи BRCA2, XRCC3, 
RAD54); гена репарации двухцепочеч-
ных разрывов ДНК путем негомоло-
гичного воссоединения концов - Ku80; 
генов антиоксидантной защиты - Sod1 
и Prx5; генов белков теплового шока - 
Hsp27 и Hsp68; генов аутофагии - Atg1 
и Atg5; гена ответа на стресс эндоплаз-
матического ретикулума - Ire1.

У самцов дрозофилы исследуемые 
соединения в  большинстве случаев 
приводили к снижению транскрипци-
онной активности генов репарации ДНК 
и протеостаза (включая mei-9, spn-B, 
okr, Ku80, Hsp68) в 1,8-3,0 раза (p<0,05). 
В то же время у самок ретиноевая кис-
лота в концентрации 500 мкмоль/л по-
вышала активность гена эксцизионной 
репарации нуклеотидов mei-9 и гена 
гомологичной рекомбинации okr в 3,0 
раза (p<0,05) (рис. 2). Эти гены отвеча-
ют за механизмы репарации ДНК и мо-
гут быть связаны с долгожительством, 
усиливая работу клеточной защиты от 
повреждений и снижая нестабильности 
генома при старении [33-35]. Показано, 
что сверхэкспрессия гена mei-9 при-
водит к увеличению медианной ПЖ 
у дрозофил [33].

Имеется несколько работ, где про-
демонстрировано влияние ретиноевой 
кислоты на экспрессию генов и белков, 
отвечающих за восстановление по-
вреждений ДНК, в основном, на клеточ-
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ных культурах. Например, обработка ретиноевой кислотой 
плюрипотентных эмбриональных клеток карциномы чело-
века для индукции дифференциации повышала их выжи-
ваемость при воздействии УФ-излучения и увеличивала 
экспрессию генов эксцизионной репарации нуклеотидов, 
включая XPC и XPF [36]. Ретиноевая кислота приводила 
к повышению жизнеспособности клеток в коре головно-
го мозга молодых и старых мышей, обработанных Aβ. Она 
предотвращала и улучшала восстановление двунитевых 
разрывов ДНК, усиливала экспрессию протеинкиназы 
ATM, регулировала сигнальные пути RARα/β/γ, PPARβ/δ и 
антиамилоидогенные белки на посттрансляционном уров-
не [37, 38].

В то же время ретиноевая кислота в высоких кон-
центрациях является генотоксическим агентом. В про-
веденном нами ранее исследовании данное вещество 
оказывало радиосенсибилизирующее действие на дрозо-
фил и повышало уровень повреждений ДНК [39]. В клет-
ках пигментного эпителия сетчатки ретиноевая кислота 
увеличивала уровень активных форм кислорода, щелоч-
но-лабильных участков в ДНК, одноцепочечных разрывов 
ДНК и приводила к гибели клеток [40]. В исследованиях на 
культурах клеток грызунов показано, что данному нега-
тивному действию препятствует активация белка RAD54 
(ортолог okr дрозофилы) [41]. В нашей работе ретиноевая 
кислота могла также выступать в качестве генотоксиче-
ского воздействия, которое приводило к активации генов 
репарации ДНК и вызывала увеличение ПЖ по механизму 
гормезиса. 

Таким образом, мы изучили влияние ретиноевой кисло-
ты на ПЖ и выживаемость особей Drosophila melanogaster 
при воздействии индуктора окислительного стресса па-
раквата. Данное вещество в концентрациях 10 и 500  
мкмоль/л оказало геропротекторный эффект на самок 
дрозофил, вызвав увеличение медианной ПЖ и возраста 
90 % смертности на 2-5 и 6 % соответственно, но не влияло 
на устойчивость к прооксиданту параквату. Положитель-
ное действие ретиноевой кислоты на длительность жиз-
ни может быть обусловлено активацией генов репарации 
ДНК mei-9 и okr.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.
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Влияние экстракта ягод малины 
обыкновенной (Rubus idaeus L.) 
на продолжительность жизни 
Drosophila melanogaster

The effect of raspberry vulgaris 
(Rubus idaeus L.) berry extract on the 
lifespan of Drosophila melanogaster

Н. Р. Пакшина*, Е. Ю. Платонова*, Н. В. Земская*, 
Д. А. Голубев*, П. С. Тумаева**, С. А. Патов**, 
М. В. Шапошников*, А. А. Москалёв***

N. R. Pakshina*, E. Yu. Platonova*, N. V. Zemskaya*, 
D. A. Golubev*, P. S. Tumaeva**, S. A. Patov**, 
M. V. Shaposhnikov*, A. A. Moskalev***

Аннотация
Малина обыкновенная (Rubus idaeus L.) – ценная плодо-
вая культура семейства Rosaceae, широко используется  
в пищевой промышленности и медицине. Проведенный 
нами ВЭЖХ-анализ этанольного экстракта малины под-
твердил содержание антоцианов – дельфинидина и пе-
ларгонидина. В настоящем исследовании установлена 
зависимость эффекта экстракта ягод малины на продол-
жительность жизни D. melanogaster в зависимости от его 
концентрации в питательной среде. Так, экстракт малины 
в концентрациях 2,5 и 5 мг/мл вызвал снижение продол-
жительности жизни дрозофил. Данный эффект, вероятно, 
обусловлен избыточной антиоксидантной активностью 
экстракта, перерастающей в прооксидантное действие, 
нарушающее нормальное функционирование клеток в ор- 
ганизме, что в итоге оказывает токсический эффект на вы-
живаемость дрозофил. В то же время при использовании 
экстракта в концентрациях 0,01, 0,1 и 1 мг/мл не выявле-
но воспроизводимых по повторностям эффектов на по-
казатели продолжительности жизни дрозофил. Возможно, 
кратковременное использование экстракта малины может 
оказывать геропротекторное и адаптогенное действия по 
механизму гормезиса, однако для подтверждения этой ги-
потезы необходимы дальнейшие исследования.

Abstract
Raspberry vulgaris (Rubus idaeus L.) is a valuable fruit crop 
of the Rosaceae family. It is widely used in the food industry 
and medicine. By the results of the HPLC analysis of a rasp-
berry ethanol extract, the fruit contains anthocyanins such 
as delphinidin and pelargonidin. We have discovered the de-
pendence of the effects of raspberry extract on the lifespan 
of D. melanogaster on its concentration in the nutrient medi-
um. For example, the raspberry extract at concentrations of 
2.5 and 5 mg/ml causes a decrease in the median and maxi-
mum lifespan of Drosophila melanogaster individuals of both 
sexes. However, when using the extract at concentrations 
of 0.01, 0.1 and 1 mg/ml, we have not found any reproducible 
effects on the lifespan indicators of both sexes of flies. The 
observed reduction in lifespan of Drosophila melanogaster 
fed on high concentrations of raspberry extract through the 
whole life of the imago seems to be due to the excessive an-
tioxidant activity. This activity develops into a prooxidant ef-
fect that disturbs the normal functioning of cells in the body, 
which ultimately has a toxic effect on the survival of fruit 
flies. At the same time, it is possible that a short-term use of 
raspberry extract can have a geroprotective and adaptogenic 
effect according to the mechanism of hormesis. Further re-
search is needed to confirm this hypothesis. 

Keywords: 
raspberry extract, lifespan, Drosophila melanogaster
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малина, экстракт, продолжительность жизни, Drosophila 
melanogaster
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Введение
Малина обыкновенная (Rubus idaeus L.) содержит раз-

нообразный спектр биологически активных соединений 
и  является одной из широко потребляемых в пищевых 
и  лечебных целях ягод семейства Rosaceae. Например, 
малиновый сироп активно используют как жаропонижа-
ющее и потогонное средство [1]. Ягоды малины облада-
ют противовирусными, антимикробными, противовоспа-
лительными и противоопухолевыми свойствами, а также 
проявляют антиоксидантную активность [2–4]. 

В составе ягод содержатся макро- и микроэлементы 
(Ca, Fe, Mg, K, Na, Zn, Cu, Se и др.), витамины (E, B6, C, A 
и др.), пищевые волокна. Для них характерен уникальный 
полифенольный профиль с высоким содержанием анто-
цианов (цианидин, дельфинидин) и эллагитанина, а так-
же флавонолы (кверцетин, кемпферол) [5]. Эксперименты 
in vitro с имитацией процесса пищеварения показали, что 
флавоноиды, фенольные кислоты и антоцианы свежей 
малины (Rubus idaeus L.) сохраняют биодоступность для 
дальнейшего усвоения организмом [6, 7].

Фитохимические вещества, содержащиеся в ягодах, 
обладают различной биологической активностью, что 
делает целесообразным их использование для профилак-
тики сердечно-сосудистых заболеваний, снижения риска 
развития сахарного диабета, рака, ожирения и нейроде-
генерации [5, 8, 9]. 

Многие дегенеративные заболевания, такие как рак, 
атеросклероз и сахарный диабет, являются результатом 
вредного воздействия свободных радикалов на клеточ-
ные системы. Содержащиеся в ягодах малины полифено-
лы, особенно антоцианы, известны как мощные антиок-
сиданты и могут нейтрализовать активность свободных 
радикалов, а также восстанавливать повреждения, вы-
званные свободными радикалами [10] .

Ранее было описано, что различные растительные 
экстракты плодов (вишни, аронии, черники и др.), содер-
жащие большое количество антоцианов, способны увели-
чивать продолжительность жизни и устойчивость к  не-
благоприятным факторам окружающей среды модельных 
организмов Drosophila melanogaster, Caenorhabditis  
elegans [11–13]. Так, например, экстракт плодов черноплод-
ной рябины (×Sorbaronia mitschurinii) увеличивал медиан-
ную продолжительность жизни самцов D. melanogaster 
с моделью бокового амиотрофического склероза на 22 % 
[14], а также увеличивал продолжительность жизни самок 
дрозофил со сверхэкспрессией предшественника бе-
та-амилоида человека UAS-Aβ42 до 11 % [15]. Экстракт ря-
бины обыкновенной (Sorbus aucuparia L.) также способен 
увеличивать продолжительность жизни D. melanogaster, 
устойчивость самцов к голоданию, а самок - к действию 
гипертермии [16]. В зависимости от концентрации экстракт 
барбариса обыкновенного (Berberis vulgaris L.) способен 
увеличивать продолжительность жизни, также может 
способствовать устойчивости к воздействию стресс-фак-
торов, целостности кишечного барьера, скорости мета-
болизма, сохранению двигательной активности особей 
Drosophila melanogaster и проявлять антиоксидантную 

(с применением тестов эритроцитов) и антигликирующую 
активность (с использованием гликирования бычьего сы-
вороточного альбумина) (in vitro) [17].

Цель данной работы – оценка эффектов экстракта 
ягод малины обыкновенной (Rubus idaeus L.) на продол-
жительность жизни особей Drosophila melanogaster.

Материалы и методы
Сбор материала. Сбор плодов малины обыкновенной 

производился в августе 2020 г. в Ботаническом саду (На-
учная коллекция живых растений № 507428) Института 
биологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН (г. Сыктывкар, Республи-
ка Коми). Для дальнейших приготовлений экстрактов яго-
ды замораживали при температуре -20º С. Для сохранения 
антоцианового профиля плодов использовали метод экс-
тракции этанол.

Приготовление экстракта. Для приготовления экс-
тракта плоды измельчали и  центрифугировали для по-
лучения надосадочной жидкости. Эту массу смешивали  
с глиной и снова центрифугировали. Глину готовили путем 
смешивания сухого порошка глины с 0,1 М соляной кис-
лоты. Образовавшуюся жидкость сливали и смешивали 
с экстрагентом: 1%-ный раствор концентрированной со-
ляной кислоты в 96%-ном этиловом спирте. Полученный 
раствор центрифугировали, а затем этанол и соляную 
кислоту из экстракта упаривали на вакуумно-ротацион-
ном испарителе ИР-1М (Химлаборприбор, Россия) при +40° 
С для высушивания остатка. Поскольку антоцианы встре-
чаются в растениях в виде солей с сахарными фрагмен-
тами, экстракцию проводили кислым раствором, дающим 
максимальный выход. Фенольные соединения растений  
в этих условиях плохо растворимы и выход их незначи-
телен. Полифенольные соединения нерастворимы и могут 
осаждаться в описанных условиях. Экспериментальные 
концентрации экстракта ягод готовили из полученного 
этанольного экстракта путем разбавления в 96%-ном эта-
ноле. 

Высокоэффективная жидкостная хроматография – 
масс-спектрометрия (ВЭЖХ-МС). Образцы экстракта из 
ягод малины анализировали на системе ВЭЖХ Thermo 
Finnigan Surveyor, оснащенной матричным диодным де-
тектором (200–600 нм) и масс-селективным детектором 
(Thermo Fisher Scientific Inc., США). Детекцию проводили 
при длине волны 520 нм, скорости подачи элюента 1 мл/
мин, времени анализа 40 мин, в изократическом режиме.  
В качестве элюента использовали раствор ацетонитри-
ла и 10%-ной муравьиной кислоты (7,93 об./об.) в воде. 
Применяли хроматографическую колонку 4×250 мм  
с сорбентом Диасорб-130-С16Т (размер частиц – 7 мкм). 
Для пробоподготовки 1 мг экстракта растворяли в 10 мл 
деионизированной воды, после чего наносили на подго-
товленный картридж с сорбентом Hypersep C18. Картрид-
жи промывали 1 мл элюента с последующей промывкой 
10 мл деионизированной воды. Масс-спектры получали 
на жидкостном хроматографе Thermo Finnigan LCQ Fleet 
(Thermo Fisher Scientific Inc., США) в сочетании с  иони-
зацией электрораспылением при кинетической энергии  
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40 эВ. Соединения, выделенные из экстракта в чистом 
виде, использовали в качестве стандартов для ВЭЖХ-МС, 
а также для количественного анализа. Строение этих со-
единений подтверждено методами ИК-, УФ- и ЯМР-спек-
троскопии, дополнительно молекулярными ионами в МС.

Условия содержания плодовых мушек. Контрольные  
и экспериментальные особи были собраны в течение 
24  ч после вылупления имаго. С использованием угле-
кислотного наркоза (Genesee Scientific, США) мух сорти-
ровали по полу и рассаживали в пробирки по 30 особей. 
Самцов и самок содержали раздельно. 
Начиная с первого дня жизни имаго 
ежедневно вели подсчет числа умер-
ших особей, два раза в неделю мух 
переносили на свежую среду. Кон-
трольных и экспериментальных мух 
содержали при температуре +25° С 
и  12-часовом режиме освещения. Для 
поддержания стабильных условий 
содержания использовали клима-
тические камеры Binder KBF720-ICH 
(Binder, Германия). Состав питатель-
ной среды, на которой содержали 
контрольных и опытных животных при 
проведении всех экспериментов, был 
аналогичен контрольной диете из ра-
боты [18]: вода – 1 л, кукурузная мука – 
92 г, сухие дрожжи – 32,1 г, агар-агар – 
5,2 г, глюкоза – 136,9 г, раствор 10 % ни-
пагина в этаноле – 10 мл, раствор 50 % 
пропионовой кислоты – 10 мл. Экстракт 
малины в  растворе 96 % этанола на-
носили на поверхность питательной 
среды в объеме 30 мкл на пробирку. 
В качестве контроля использовали среду с добавлением 
этилового спирта в том же объеме. Изучали экстракт ма-
лины в концентрациях 0,01; 0,1; 1; 2,5 и 5 мг/мл.

Анализ продолжительности жизни. Для анализа про-
должительности жизни (ПЖ) на каждый вариант экспери-
мента отбирали свежевылетевших имаго (150 особей) по 
30-32 особи на каждую пробирку, разделяя по полу (самки 
и самцы содержались отдельно). Далее производили рас-
чет медианной и максимальной (возраст 90 % смертности 
особей) ПЖ. Проводили три независимые биологические 
повторности.

Статистическая обработка результатов. Для оцен-
ки достоверности различий между кривыми дожития 
использовали критерий Колмогорова-Смирнова [19, 20]. 
Значимость различий между кривыми выживаемости оце-
нивали с помощью логрангового теста [21]. Для оценки 
статистической значимости отличий по медианной ПЖ ис-
пользовали логранговый критерий Мантеля-Кокса и кри-
терий Гехана-Бреслоу-Вилкоксона [22, 23]. Достоверность 
различий по максимальной ПЖ оценивали с  помощью 
метода Ванг-Аллисона [24]. Анализ статистических дан-
ных выполняли с помощью программы Statistica 13 (TIBCO 
Software, США), статистической среды R, версия 2.15.1 (The 

R Foundation), и онлайн приложения для анализа выжива-
емости OASIS2 [25]. 

Результаты и их обсуждение
Анализ состава экстракта малины обыкновенной. С ис- 

пользованием ВЭЖХ-анализа в экстракте плодов малины 
были обнаружены следующие антоцианидины: дельфи-
нидин (Gal), пеларгонидин (Gal), пеларгонидин (Glu), пе-
ларгонидин (Ara) (рис. 1).

Эффекты экстракта малины обыкновенной на про-
должительность жизни Drosophila melanogaster. Мы из-
учили влияние этанольного экстракта плодов малины 
(Rubus idaeus L.) на продолжительность жизни Drosophila 
melanogaster в концентрациях 0,01; 0,1; 1; 2,5 и  5  мг/мл. 
Кормление дрозофил экстрактом малины производилось 
на протяжении всей жизни (в трех независимых повтор-
ностях), результаты представлены на рис. 2 и в таблице.

В итоге проведенных экспериментов обнаружено, что  
у самок в трех повторностях воспроизводится эффект экс-
тракта малины в концентрации 2,5 мг/мл на ПЖ. Наблюда-
ется снижение медианной ПЖ от 2 до 7 % (p<0,01), а также 
максимальной ПЖ на 3 и 5 % в (p<0,01) двух повторностях. 
Кроме того, при обработке экстрактом в концентрации 
5 мг/мл также наблюдали снижение медианной ПЖ на 2 
и  6  % (p<0,01), а максимальной ПЖ – на 3  и  5  % (p<0,05) 
в двух независимых повторностях. У самцов отмечалось 
снижение медианной ПЖ на 8 % при концентрации экс-
тракта малины 0,1 мг/мл (в одной повторности) и максималь-
ной ПЖ – на 1 % при концентрации экстракта 1 мг/мл (в дру-
гой повторности) (рис. 2, таблица). В остальных вариантах 
эксперимента не было показано воспроизводимых по 
повторностям эффектов экстракта малины на показатели 

Рисунок 1. Образец высокоэффективной жидкостной хроматографии экстракта ягод Rubus idaeus L. 
Условные обозначения. 1,88 мин. – дельфинидин (Gal); 2,44 – пеларгонидин (Gal); 3,59 – пеларгони-
дин (Glu); 5,13 – пеларгонидин (Ara).
Figure 1. A sample of high–performance liquid chromatography of Rubus idaeus L. berry extract. 
Keys. 1.88 min. – delphinidine (Gal); 2.44 – pelargonidine (Gal); 3.59 – pelargonidine (Glu); 5.13 – 
pelargonidine (Ara).
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Рисунок 2. Влияние экстракта малины на продолжительность жизни самцов (А, В, 
Д) и самок (Б, Г, Е) Drosophila melanogaster. 
Условные обозначения. *p<0,05; **p<0,01; ***p<0,001, критерий Колмогорова-Смирно-
ва с учетом поправки Бонферрони.
Figure 2. The effect of raspberry extract on the lifespan of male (A, B, Д) and female (Б, 
Г, E) of Drosophila melanogaster. 
Keys. *p<0.05; **p<0.01; ***p< 0.001, Kolmogorov-Smirnov test with Bonferroni correction.

родных фенольных соединений (включая анто-
цианы) может включать несколько механизмов: 
антиоксидантные эффекты и нейтрализацию сво-
бодных радикалов, регуляцию активности клеток, 
связанных с воспалением, влияние на активность 
ферментов, участвующих в метаболизме арахидо-
новой кислоты (фосфолипаза A2, липоксигеназа, 
циклооксигеназа) и индуцируемой синтазы оксида 
азота (iNOS), регуляция продукции провоспали-
тельных соединений (например, факторов транс-
крипции, NF-κB, провоспалительных цитокинов)  
и модуляция экспрессии провоспалительных генов 
[29, 31].

Проведенные нами ранее исследования свиде-
тельствуют о неоднозначной роли антиоксидант-
ных свойств антоцианов в эффектах на продолжи-
тельность жизни дрозофил. Например, ранее нами 
был изучен дельфинидин, который увеличивал 
медианную ПЖ самок на 4 %, но при этом у сам-
цов Drosophila melanogaster он снижал медианную 
продолжительность жизни на 5 % [13]. Ряд экспе-
риментов демонстрирует, что экстракты ягод могут 
иметь геропротекторный эффект при оптимальных 
дозах и условиях. Например, экстракт черноплод-
ной рябины в концентрации 2,5 мг/мл значительно 
увеличивал ПЖ самцов дрозофил на 18 % по срав-
нению с контролем [32]. Экстракты других ягод 
также показали подобный результат: добавление 5 
мг/мл экстракта черники в корм приводило к уве-
личению медианной ПЖ мушек примерно на 10  % 
[33], экстракт клюквы в концентрации 20 мг/мл 
также увеличивал ее на 10 % [34]. Антиоксидантные 
свойства антоцианов этих ягод ассоциировались 
с повышением экспрессии генов антиоксидантной 

защиты SOD1, CAT и подавлением ассоциированного со 
старением гена мафусаил (MTH) [33, 34].

Известно, что плоды малины помимо антоцианов со-
держат еще и эллаготанины, фенольные кислоты, кате-
хины, проантоцианидины, которые оказывают антиок-
сидантные, противовоспалительные, противораковые, 
антимикробные свойства [35]. Ранее было описано, что 
экстракт малины (80 мг/мл) увеличивал среднюю продол-
жительность жизни Caenorhabditis elegans до 30 % [36]. 
Лиофилизированная черная малина, добавленная в  ди-
ету мышам ApcMin/+ (модель колоректального рака), уве-
личивала медианную выживаемость самцов до 189 дней 
и  самок – до 258 дней, по сравнению с выживаемостью 
у контрольных самцов (143 дня) и самок (194 дня) [37].

В нашем исследовании экстракт малины обыкновен-
ной вызывал снижение показателей ПЖ только при его 
использовании в наиболее высоких концентрациях. Из-
вестно, что длительное воздействие высоких концентра-
ций растительных полифенолов, которыми богата малина, 
может быть пагубным. Подобное дозозависимое действие 
видно на примере черноплодной рябины: в эксперименте 
при концентрации 0,1 мг/мл экстракт плодов аронии Ми-
чурина (×Sorbaronia mitschurinii) значительно увеличивал 
медианную ПЖ самцов на 22 %, но при более высоких кон-

ПЖ как у самцов, так и у самок (рис. 2, таблица). Получен-
ные данные говорят о токсическом эффекте больших доз 
(2,5 и 5 мг/мл) экстракта малины на показатели ПЖ са-
мок при кормлении на протяжении всей жизни дрозофил, 
а также об отсутствии воспроизводимого эффекта на ПЖ 
самцов.

Известно, что различные полифенолы (флавоноиды, 
фенольные кислоты, антоцианы и т. д.) растительного 
и синтетического происхождения проявляют геропротек-
торный эффект на разнообразных модельных организмах 
in vivo и in vitro [26]. Проведенный нами ВЭЖХ-анализ 
показал, что экстракт малины обыкновенной содержит 
дельфинидин и пеларгонидин, которые являются основ-
ными представителями антоцианов [27]. 

Известно, что растительные полифенолы, особенно 
антоцианы, характеризуются мощными антиоксидант-
ными свойствами [9, 10, 26, 28-30]. Механизм антиок-
сидантного действия этих соединений разнообразен: 
удаление свободных радикалов, хелатирование ионов 
переходных металлов (меди, железа), ингибирование 
ферментов, участвующих в образовании активных форм 
кислорода, индукция эндогенных антиоксидантных 
ферментов и  предотвращение перекисного окисления 
липидов [28]. Противовоспалительная активность при-
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Таблица 
Влияние экстракта малины на параметры продолжительности жизни особей Drosophila melanogaster

Table
The effect of raspberry extract on the lifespan parameters of Drosophila melanogaster individuals

Вариант Пол M (сут) dM (%) КС МК ГБВ 90% (сут) d90% (%) ВА N
1 повторность 

Контроль ♂ 53 n/a n/a n/a n/a 61 n/a n/a 156
0,01 мг/мл ♂ 53 0 p > 0,05 p < 0,05 p < 0,05 64 5 p > 0,05 159
0,1 мг/мл ♂ 49 -8** p < 0,05 p < 0,05 p < 0,01 56 -8 p > 0,05 162
1 мг/мл ♂ 49 -8 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 61 0 p > 0,05 162
2,5 мг/мл ♂ 50 -6 p > 0,05 p > 0,05 p < 0,05 56 -8* p < 0,05 157
5 мг/мл ♂ 53 0 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 59 -3 p > 0,05 157
Контроль ♀ 61 n/a n/a n/a n/a 67 n/a n/a 158
0,01 мг/мл ♀ 61 0 p > 0,05 p < 0,05 p > 0,05 70 5 p > 0,05 162
0,1 мг/мл ♀ 61 0 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 67 0 p > 0,05 162
1 мг/мл ♀ 57 -7** p > 0,05 p < 0,01 p < 0,01 64 -5* p < 0,05 161
2,5 мг/мл ♀ 57 -7*** p < 0,01 p < 0,001 p < 0,001 64 -5* p < 0,05 160
5 мг/мл ♀ 57 -7** p > 0,05 p < 0,01 p < 0,01 64 -5* p < 0,05 146

2 повторность 
Контроль ♂ 55 n/a n/a n/a n/a 63 n/a n/a 167
0,01 мг/мл ♂ 56 2 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 63 0 p > 0,05 167
0,1 мг/мл ♂ 56 2 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 63 0 p > 0,05 158
1 мг/мл ♂ 55 0 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 63 0 p > 0,05 154
2,5 мг/мл ♂ 55 0 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 62 -2 p > 0,05 160
5 мг/мл ♂ 56 2* p < 0,05 p < 0,05 p < 0,05 63 0 p > 0,05 164
Контроль ♀ 64 n/a n/a n/a n/a 71 n/a n/a 167
0,01 мг/мл ♀ 63 -2 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 70 -1 p > 0,05 156
0,1 мг/мл ♀ 66 3 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 72 1 p < 0,05 155
1 мг/мл ♀ 63 -2 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 70 -1 p > 0,05 156
2,5 мг/мл ♀ 63 -2*** p < 0,01 p < 0,001 p > 0,05 69 -3* p < 0,05 162
5 мг/мл ♀ 63 -2** p < 0,001 p < 0,01 p > 0,05 69 -3*** p < 0,001 163

3 повторность 
Контроль ♂ 66 n/a n/a n/a n/a 73 n/a n/a 150
0,01 мг/мл ♂ 66 0 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 73 0 p > 0,05 154
0,1 мг/мл ♂ 61 -8 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 73 0 p > 0,05 147
1 мг/мл ♂ 66 0 p < 0,01 p > 0,05 p > 0,05 74 1 p < 0,05 157
2,5 мг/мл ♂ 66 0 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 73 0 p > 0,05 159
5 мг/мл ♂ 66 0 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 73 0 p > 0,05 153
Контроль ♀ 73 n/a n/a n/a n/a 77 n/a n/a 155
0,01 мг/мл ♀ 70 -4 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 77 0 p > 0,05 154
0,1 мг/мл ♀ 70 -4 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 77 0 p > 0,05 158
1 мг/мл ♀ 70 -4 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 77 0 p > 0,05 158
2,5 мг/мл ♀ 69 -6** p < 0,01 p > 0,05 p < 0,01 76 -1 p > 0,05 158
5 мг/мл ♀ 70 -4 p > 0,05 p > 0,05 p > 0,05 76 -1 p > 0,05 157

Условные обозначения. ♂ – самцы; ♀ – самки; М – медианная продолжительность жизни (сут); dM – различия между медианной продолжительностью 
жизни контрольных и экспериментальных мух (%), 90 % – возраст гибели 90 % особей выборки (сут), d90 % – различия между возрастом гибели 90 % 
особей в контрольной и экспериментальной выборках (%); N – количество особей в выборке; КС – критерий Колмогорова-Смирнова с учетом поправки 
Бонферрони; МК – критерий Мантеля-Кокса с учетом поправки Бонферрони; ГБВ – критерий Гехана-Бреслоу-Вилкоксона с учетом поправки Бонфер-
рони; ВА – тест Ванг-Аллисона с учетом поправки Бонферрони; n/a – не применимо.
Keys. ♂ – males; ♀ – females; M – median life expectancy (days); dM – differences between the median life expectancy of control and experimental flies 
(%); 90 % – age of death of 90 % of individuals in the sample (days); d90 % – differences between the age of death of 90 % of individuals in the control and 
experimental samples (%); N – number of individuals in the sample; KС – Kolmogorov-Smirnov test with Bonferroni correction; MK – Mantel-Cox criterion 
with Bonferroni correction; ГБВ – Gehan-Breslow-Wilcoxon criterion with Bonferroni correction; ВA – Wang-Allison test with Bonferroni correction; n/a – not 
applicable.

центрациях (1 и 5 мг/мл) наблюдалось резкое сокращение 
медианной и максимальной продолжительности жизни на 
14 и 33 % соответственно у линии Drosophila с моделью 
бокового амиотрофического склероза [14]. В подобном 
эксперименте, с применением экстракта плодов аронии 

Мичурина (×Sorbaronia mitschurinii), при кратковремен-
ном (на протяжении двух недель, во взрослом возрасте 
(4-6 неделя жизни)) применении экстракта был обнару-
жен статистически значимый положительный эффект на 
медианную (до 5 %) и максимальную (до 9 %) продолжи-
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тельность жизни самцов Drosophila melanogaster [38]. 
Вышеописанные эффекты демонстрируют зависимость от 
таких показателей, как возраст и пол особи, концентрация 
и длительность использования экстракта.

Таким образом, снижение продолжительности жизни 
D.  melanogaster под действием экстракта ягод малины 
прежде всего обусловлено длительностью его использо-
вания (на протяжении всей жизни) и высокими концен-
трациями. Вероятно, при больших дозах антиоксидантов 
происходят перегрузка антиоксидантной системы и акти-
вация прооксидантного действия полифенолов. Высокие 
дозы антиоксидантных добавок могут нарушить клеточ-
ный гомеостаз, чрезмерно снижая уровень активных форм 
кислорода [30, 39]. Кроме того, эллагитанины, несмотря 
на доказанные полезные свойства, при чрезмерном на-
коплении способны вызывать цитотоксический эффект 
и отрицательно влиять на жизнеспособность. Ранее было 
показано, что эллаготанины, выделенные из малины, 
вызывают значительные повреждения ДНК при концен-
трациях от 2,5 до 160 мкг/мл, вызывая от 7,3 до 56,8 % 
ДНК-повреждений [40].

Полученные нами результаты и литературные данные 
указывают на сложный контекст воздействия раститель-
ных экстрактов на такой интегральный показатель, как 
продолжительность жизни. Доза и режим кормления важ-
ны, так как постоянное поступление большого количества 
биологически активных веществ может накапливаться 
и проявлять токсический эффект или вызывать аллерги-
ческую реакцию, а кратковременное применение умерен-
ных доз – оказывать полезное воздействие на организм 
[41]. Состав экстракта также играет роль: наряду с полез-
ными антоцианами и флавоноидами он содержит разные 
фенольные соединения, часть из которых может усили-
вать окислительный стресс при избыточном накоплении. 
По данным литературы, в настоящий момент эффекты 
применения экстрактов плодов малины обыкновенной на 
модельных организмах in vitro и in vivo мало изучены, по-
этому необходимы дальнейшие исследования с изменен-
ным дизайном кормления дрозофил и дополнительными 
тестами для всесторонего рассмотрения геропротектор-
ного потенциала. 

Заключение
Таким образом, в нашем исследовании мы обнаружи-

ли, что добавляемый в питательную среду на протяжении 
всей жизни этанольный экстракт плодов малины обыкно-
венной (Rubus idaeus L.) оказывает негативный эффект 
на продолжительность жизни как самцов, так и самок 
Drosophila melanogaster. 

Для того чтобы всесторонне изучить геропротектор-
ный потенциал экстракта ягод малины, необходимы даль-
нейшие исследования эффектов применения экстракта на 
показатели жизнеспособности (выживаемость в небла-
гоприятных условия окружающей среды, проницаемость 
кишечного барьера в различном возрасте) Drosophila 
melanogaster.
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Радиомодифицирующие свойства 
бутилгидрокситолуола на примере 
Drosophila melanogaster

Radiomodifying properties of 
butylhydroxytoluene using Drosophila 
melanogaster as an example

Е. А. Юшкова E. A. Yushkova

Аннотация
В экспериментах на Drosophila melanogaster проведена 
оценка радиомодифицирующего действия бутилгидрокси-
толуола (БГТ) путем исследования уровня повреждений 
ДНК и выживаемости у линии дикого типа Canton-S и му-
тантов по sod-генам. Установлено, что введение в диету 
дрозофил БГТ может вызвать снижение чувствительности 
к хроническому γ-излучению разной интенсивности (0,42 
и 40,3 мГр/ч). У особей с нормальным функционированием 
генов (Canton-S), развивающихся в условиях хронического 
облучения, БГТ в концентрациях выше 1 мкМ благоприятно 
влияет на цитогенетический показатель (снижая его уро-
вень при мощностях дозы 0,42 и 40,3 мГр/ч) и продолжи-
тельность жизни (увеличивая ее параметры при мощности 
дозы 0,42 мГр/ч). Обнаружено специфическое влияние 
БГТ на генотипы с низкой активностью цитоплазматиче-
ской (sod[n1]/+) и митохондриальной (sod[delta02]/+) су-
пероксиддисмутазы. По показателям “повреждения ДНК” 
и “выживаемость” наиболее выраженный радиопротектор-
ный эффект БГТ был отмечен у животных линии sod[n1]/+. 
Этот эффект зафиксирован при концентрациях вещества, 
превышающих 10 мкМ, и всех мощностях облучения. У осо-
бей линии sod[delta02]/+ противолучевое действие БГТ 
выявлено в концентрациях 10-20 мкМ (на уровень по-
вреждений ДНК) и 100 мкМ (на продолжительность жизни). 
Комбинация БГТ и хронического облучения имеет преи-
мущественно антагонистический (у всех генотипов), реже 
синергический/аддитивный (у sod-мутантов) характер. 
Данный препарат в зависимости от концентрации спосо-
бен уменьшать повреждения ДНК и увеличивать продол-
жительность жизни у особей определенного генотипа, что 
указывает на его способность замедлять процессы старе-
ния. Таким образом, экспериментальные данные указыва-
ют на то, что введение БГТ в диету дрозофил может ока-
зывать радиопротекторное действие, адаптируя организм 
к хроническому γ-излучению, и влияние этого эффекта за-
висит от генетического фона животных, особенно уровня 
активности соответствующих sod-генов.

Abstract
In experiments on Drosophila melanogaster, the radiomod-
ifying effect of butylhydroxytoluene (BHT) was assessed by 
studying the level of DNA damage and lifespan in the wild-
type Canton-S strain and sod-gene mutants. It was found that 
the introduction of BHT into the diet of Drosophila can lead to 
a decrease in sensitivity to chronic γ-radiation of different 
intensities (0.42 and 40.3 mGy/h). In individuals with normal 
gene functioning (Canton-S), which develop under conditions 
of chronic irradiation, BHT in concentrations above 1 μM has 
a beneficial effect on the cytogenetic index (reducing its level 
at dose rates of 0.42 and 40.3 mGy/h) and lifespan (increas-
ing its parameters at dose rate of 0.42 mGy/h). A specific 
effect of BHT on genotypes with low activity of cytoplasmic 
(sod[n1]/+) and mitochondrial (sod[delta02]/+) superoxide 
dismutase was found. According to the "DNA damage" and 
"survival" parameters, the most pronounced radioprotective 
effect of BHT was noted in animals of the sod[n1]/+ strain. 
This effect was recorded at concentrations of the substance 
exceeding 10 μM and at all irradiation rates. In individuals of 
the sod[delta02]/+ strain, the antiradiation effect of BHT was 
revealed at concentrations of 10-20 μM (on the level of DNA 
damage) and 100 μM (on lifespan). The combination of BHT 
and chronic irradiation has a predominantly antagonistic (in 
all genotypes), less often synergistic/additive (in sod-mu-
tants) character. This preparation, depending on the con-
centration, is able to reduce DNA damage and increase the 
lifespan of individuals of a certain genotype, which indicates 
its ability to slow down the aging process. Thus, the experi-
mental data indicate that the introduction of BHT into the diet 
of Drosophila can have a radioprotective effect, adapting the 
organism to chronic γ-radiation. The efficiency of this effect 
depends on the genetic background of animals, especially on 
the activity level of the corresponding sod-genes.

Keywords: 
Drosophila, γ-radiation, butylhydroxytoluene, DNA breaks, 
lifespan, antioxidant system, mutations in sod-genes
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рывы, продолжительность жизни, антиоксидантная систе-
ма, мутации в sod-генах 
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Введение
Большое число популяций организмов, а также чело-

век испытывают постоянное повышенное радиационное 
воздействие благодаря естественному и техногенному 
(вследствие развития ядерной энергетики, испытания 
ядерного оружия, аварий на объектах радиационной 
промышленности, растущего количества радиоактивных 
отходов) радиационному фону. Для человека риск радиа-
ционного поражения возрастает при применении ионизи-
рующих излучений в лучевой диагностике и радиотерапии 
злокачественных опухолей. Накоплено много данных, сви-
детельствующих о том, что облучение индуцирует неста-
бильность генома, на фоне которого возникают различные 
типы повреждений ДНК, мутации, хромосомные аберрации 
и др. [1]. На сегодняшний день отсутствуют универсальные 
противолучевые средства, способные уменьшить поража-
ющее действие облучения во всех диапазонах доз. Дан-
ный факт связан с различными биохимическими и моле-
кулярно-генетическими механизмами, которые участвуют 
в формировании последствий воздействия ионизирующей 
радиации на организм [2, 3]. Важную роль в радиозащите 
клеток играет активация антиоксидантной системы, на-
правленная на подавление свободных радикалов и по-
следующего окислительного стресса [3].

Известно, что синтетические соединения обладают ра-
диопротекторными свойствами по отношению к влиянию 
ионизирующего излучения в сублетальных и летальных 
дозах. В то время как вещества природного происхожде-
ния оказывают противолучевой эффект при низкоинтен-
сивном облучении [там же]. Поиск химических средств, 
повышающих радиорезистентность организма в условиях 
хронического облучения в малых дозах, в настоящее вре-
мя становится все более актуальным в связи с широким 
использованием радиационных источников в клиниче-
ской практике и повседневной деятельности человека. 
С  этой целью активно ведутся разработка и  апробация 
новых полусинтетических и синтетических антиоксидан-
тов с низкой токсичностью, потенциально обладающих 
радиозащитным действием.

Бутилгидрокситолуол (БГТ, Butylhydroxytoluene (BHT)), 
одобренный FDA (Food and Drug Administration, США) ши-
роко используется в качестве консерванта в пищевой 
промышленности [4]. Это синтетическое вещество хорошо 
известно в клинических и биологических исследовани-
ях как сильный антиоксидант, агент с противоканцеро-
генными, антинекротическими, противовирусными и  ан-
тимикробными свойствами [5-7]. Данные свойства БГТ 
проявляются только при его воздействии на организм 
в  небольших концентрациях [8]. Бутилгидрокситолуол 
в  высоких концентрациях может вызвать выраженный 
цитотоксический эффект, нарушения эндокринной си-
стемы, гемолиз, репродуктивную токсичность и рак [5, 7]. 
Есть сведения, демонстрирующие его радиопротекторный 
потенциал у разных модельных животных, подвергшихся 
острому облучению [9, 10]. Роль БГТ в модификации эф-
фектов хронического облучения разной интенсивности не 
изучена. Кроме того, неясно, способен ли БГТ компенси-

ровать дефицит естественных антиоксидантов организма 
в заданных условиях облучения. 

Цель работы – оценить радиомодифицирующие свой-
ства бутилгидрокситолуола путем исследования инте-
гральных показателей выживаемости хронически облу-
ченных особей Drosophila melanogaster с низким уровнем 
ферментов антиоксидантной системы.

Материалы и методы
Линии Drosophila melanogaster. В качестве экспери-

ментального материала были использованы линия дикого 
типа Canton-S и линии, характеризующиеся низким уров-
нем синтеза цитоплазматической Cu/Zn- (#4015, sod[n1]/+, 
генотип: Sod[n1]red[1]/TM3,Sb[1]Ser[1]) и митохондриальной 
Mn- (#27643, sod[delta02]/+, генотип: y[1]w[*];Sod2[Delta02]/
CyO) супероксиддисмутазы [11]. Данные линии получены 
из крупного зарубежного коллекционного центра (Блу-
мингтон, США).

Методы. Биологическая эффективность бутилгидро- 
кситолуола (2,6-ди-трет-бутил-4-метилфенол, ООО «Био-
Мир», Россия) была оценена критериями, определяющими 
продолжительность жизни и уровень повреждений ДНК 
(методом «ДНК-комет» в нейтральной версии рН). Ана-
лиз средней, медианной и максимальной продолжитель-
ности жизни был проведен на имаго самцов (не более 20 
особей на пробирку, 300 особей на вариант), отобранных 
в течение суток после вылета и помещенных на обеднен-
ную сахароагаровую среду [12]. Самцы были пересажены 
на свежий корм дважды в неделю. Подсчет числа умер-
ших особей был произведен ежедневно (кроме субботы 
и воскресенья). Полученные результаты были оформлены 
в виде кривых выживания и статистически обработаны 
с помощью лог-рангового теста. Значимость различий 
в  средней, медианной и максимальной продолжитель-
ности жизни была рассчитана с использованием тестов 
Флеминга-Харингтона и Ванга-Аллисона с поправкой 
Бонферрони в онлайн-приложении OASIS 2 (https://sbi.
postech.ac.kr/oasis2) [13]. 

Уровень повреждений ДНК был исследован в клет-
ках нервных ганглиев (нейробластах) личинок третьего 
возраста [14]. Получение препаратов с нуклеоидами и их 
визуальная обработка подробно описаны в работе [15]. 
Статистическая значимость различий в значениях ОТМ 
(Olive tail moment – момент «хвоста кометы» по П. Л. Оли-
ве) была определена по t-критерию Стьюдента.

Обработка БГТ. Бутилгидрокситолуол, растворен-
ный в 96%-ном этаноле, в разных концентрациях (1, 10, 
20 и  100  мкМ) был добавлен (по 30 мкл) на питатель-
ную (дрожжевую, сахарно-манковую) среду. В каждую 
пробирку со средой с БГТ и без (контроль, включающий 
только 96%-ный этанол) были помещены родительские 
формы исследуемых линий дрозофилы для получения 
кладок с эмбрионами. Обработка БГТ была проведена на 
чувствительных к различным воздействиям стадиях пре-
димагинального развития дрозофил, когда происходит 
интенсивная пролиферация и дифференциация клеток 
организма. Для оценки цитогенетического показателя 
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время экспозиции БГТ для всех концентраций составило 
5 сут (стадии «эмбрион» – «личинка третьего возраста»), 
для анализа выживаемости – 12 сут (стадии «эмбрион» – 
«имаго»). Все экспериментальные культуры дрозофилы 
содержали в стандартных условиях: при температуре +23° 
С ± 0,1 и 12-часовом режиме освещения. 

Условия облучения. Особи на предимагинальных ста-
диях были подвергнуты хроническому облучению в раз-
ных мощностях экспозиционной дозы (0,42 и 40,3 мГр/ч). 
Накопленные дозы составили 0,05, 0,12 и 4,8 Гр. Источни-
ком γ-излучения служил 226Ra (56 мГр/ч). 

Дизайн эксперимента, включающий подробное опи-
сание особенностей обработки БГТ и условий облучения 
с  указанием исследуемых стадий животных и показате-
лей, представлен на рис. 1. Эксперимент был проведен 
в трех независимых биологических повторностях.

Коэффициенты взаимодействия БГТ и облучения. 
Оценка реакций животных на совместное действие 
ионизирующего излучения и БГТ в разных концентра-
циях была проведена с использованием коэффици-
ентов взаимодействия (Kw), которые были рассчита-
ны по формуле: , где 

 – превышение совместного вли-
яния факторов X (препарат) и Y (облучение) по сравнению  
с контролем;  – сумма превышения эффек-
тов при раздельном воздействии исследуемых факторов [16].

Результаты и их обсуждение
Оценка уровня повреждений ДНК. Показано, что рас-

твор БГТ без облучения оказывает генотоксическое дей-
ствие в концентрациях 1-10 мкМ (у линии sod[delta02]/+), 
10 мкМ (у линии Canton-S) и 1-100 мкМ (у линии sod[n1]/+) 
(рис. 2). У линий Canton-S и sod[delta02]/+ препарат в бо-
лее высоких концентрациях (выше 20 мкМ) либо не влиял 
на цитогенетический параметр, либо значимо (р<0,05) сни-
жал его уровень (у особей Canton-S). Это свидетельствует 
о положительной эффективности БГТ в концентрациях, 
превышающих 20 мкМ при фоновых значениях радиации. 

В отсутствии влияния БГТ хроническое облучение 
мощностью 40,3 мГр/ч приводит к увеличению (р<0,05) 

Рисунок 1. Дизайн эксперимента, включающий подробное описание осо-
бенностей обработки БГТ и условий облучения с указанием исследуемых 
стадий животных и показателей.
Figure 1. Experimental design including a detailed description of BHT 
treatment and irradiation conditions, indicating the development stages of 
animals and parameters studied.

Рисунок 2. Влияние БГТ в разной концентрации на уровень повреждений 
ДНК в клетках нервных ганглиев D. melanogaster. 
Условные обозначения. *р<0,05; **р<0,01; ***р<0,001 – по сравнению с кон-
тролем.
Figure 2. Effect of BHT in different concentrations on the level of DNA 
damage in D. melanogaster nerve ganglion cells. 
Keys. *p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001 – compared to the control.

повреждений ДНК у особей с дисфункцией sod-генов 
(рис. 3). У линии дикого типа Canton-S не обнаружено ци-
тогенетического эффекта облучения, но при включении 
в диету БГТ характер реакции особей в ответ на облуче-
ние зависел от концентрации внесенного вещества и на-
копленной дозы γ-излучения (в единственном случае). 
У данного генотипа БГТ проявил радиопротекторные свой-
ства при концентрациях 10-20 мкМ (р<0,01), снижая коли-
чество клеток с поврежденной ДНК. В то время как при 
концентрации 100 мкМ препарат усиливал (р<0,01) только 
действие хронического облучения мощностью 40,3 мГр/ч. 
Значимость наблюдаемых эффектов была получена при 
сравнении средних значений ОТМ между облученными 
особями, в  чью диету входил БГТ, и особями, развива-
ющимися в условиях раздельного действия изучаемых 
факторов («Контроль+облучение» или «Концентрация»). 
У линии sod[n1]/+ с низким синтезом цитоплазматической 
супероксиддисмутазы БГТ повлиял на формирование ра-
диорезистентных признаков у облученных животных при 
воздействии всех концентраций вещества и накопленных 
доз γ-излучения (р<0,05-0,001). Так, уровень повреждений 
ДНК в клетках нервных ганглиев особей, испытывающих 
одновременное действие БГТ и облучения, оказался ниже 
уровня разрывов ДНК в нейробластах личинок, подвер-
гавшихся либо действию БГТ, либо ионизирующему из-
лучению. Напротив, у особей линии sod[delta02]/+ проти-
волучевой эффект (р<0,05 и р<0,001) БГТ был обнаружен 
в  концентрациях 1-20 мкМ и при хроническом низкоин-
тенсивном облучении (0,42 мГр/ч). У этого же генотипа БГТ 
в концентрациях 20-100 мкМ способен повышать (р<0,05) 
радиочувствительность особей, содержащихся при воз-
действии хронического облучения более высокой интен-
сивности (40,3 мГр/ч).

Оценка влияния БГТ на радиационно-индуцирован-
ные генетические нарушения у дрозофилы была изуче-
на в работе [9], в которой описаны и проанализированы 
противоречивые результаты воздействия БГТ на половые 
клетки дрозофил мужского пола, подвергшиеся острому 
облучению. Показано, что радиозащитные эффекты БГТ 
наблюдались только на уровне рецессивных сцепленных 
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Рисунок 3. Уровень повреждений ДНК в клетках нервных ганглиев линий 
Canton-S (А), sod[n1]/+ (Б) и sod[delta02]/+ (В) после лечения БГТ и хрони-
ческого облучения. 
Условные обозначения. *р<0,05; **р<0,01; ***р<0,001 – по сравнению  
с контролем; #р<0,05; ##р<0,01; ###р<0,001 – между необлученными и 
облученными вариантами в соответствующих концентрации и мощно-
сти облучения; ар<0,05; аар<0,01 – между облученным вариантом без БГТ 
(«Контроль+0,42 мГр/ч» или «Контроль+40,3 мГр/ч») и облученным вари-
антом в соответствующей концентрации и мощности облучения.
Figure 3. The level of DNA damage in the nerve ganglion cells of the Canton-S 
(A), sod[n1]/+ (Б) and sod[delta02]/+ (В) strains after treatment with BHT and 
chronic irradiation. 
Keys. *p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001 – compared with the control; #p<0.05; 
##p<0.01; ###p<0.001 – between non-irradiated and irradiated variants at 
the corresponding concentration and irradiation power; ap<0.05; aap<0.01 – 
between the irradiated variant without BHT ("Control+0.42 mGy/h" or 
"Control+40.3 mGy/h") and the irradiated variant at the corresponding 
concentration and irradiation power.

с полом мутаций и транслокаций. По другим нарушениям 
генетического материала, включающим доминантные ле-
тальные мутации, аутосомно-рецессивные летали и поте-
рю Х-хромосомы, препарат оказывал радиосенсибилизи-
рующее действие. Настоящее исследование рассматривает 

цитогенетические эффекты БГТ на уровне соматического 
генома, что позволило более целостно оценить влияние 
препарата и интерпретировать полученные сведения отно-
сительно организма в целом. В большинстве случаев дан-
ные продемонстрировали снижение частоты повреждений 
ДНК в соматических клетках облученных животных, корре-
лирующее с повышенной их выживаемостью.

Оценка продолжительности жизни. У Canton-S по 
сравнению с контролем БГТ либо снижает параметры вы-
живаемости, либо не влияет на них (рис. 4 А). Сравнение 

Рисунок 4. Кривые выживания самцов линий Canton-S (А), sod[n1]/+ (Б)  
и sod[delta02]/+ (В) после лечения БГТ и хронического низкоинтенсивного 
облучения (0,42 мГр/ч). 
Условные обозначения. *р<0,05; **р<0,01; ***р<0,001 – по сравнению с кон-
тролем; #р<0,05; ##р<0,01 – между необлученными и облученными вари-
антами в соответствующей концентрации.
Figure 4. Survival curves of males of the Canton-S (A), sod[n1]/+ (Б) and 
sod[delta02]/+ (В) strains after treatment with BHT and chronic low-intensi-
ty irradiation (0.42 mGy/h).
Keys. *p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001 – compared with the control; #p<0.05; 
##p<0.01 – between non-irradiated and irradiated variants at the corre-
sponding concentration.
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необлученных и облученных вариантов этого генотипа 
после обработки БГТ в концентрации 20 мкМ показало 
увеличение средней и максимальной ПЖ на 10 и 7 % со-
ответственно (р<0,05-0,0001). Обратная реакция наблюда-
ется при концентрации 100 мкМ, при которой БГТ снижает 
медианную ПЖ на 10,5 % (р<0,01). У sod[n1]/+ БГТ вызвал 
в основном отрицательный эффект на выживаемость по 
сравнению с контролем (р<0,05–0,0001) (табл. 1, рис. 4). 
Исключение составляет его действие при концентрации 
1 мкМ, увеличивающее медианную и максимальную ПЖ 
на 20 и 16 % соответственно (р<0,001). Хроническое низко-
интенсивное облучение (0,42 мГр/ч) негативно повлияло 
на ПЖ самцов, снижая их ПЖ на 11,4 (средняя), 12 (меди-
анная) и 24 (максимальная) %. В условиях облучения БГТ 
проявил себя как радиопротектор, увеличивая параметры 
средней ПЖ на 32 (при 1 мкМ), 15,2 (при 20 мкМ) и 10,2 (при 
100 мкМ) % (р<0,05–0,0001), параметры медианной и мак-

Таблица 1
Продолжительность жизни самцов D. melanogaster после воздействия БГТ 

и хронического облучения мощностью 0,42 мГр/ч
Table 1

Lifespan of D. melanogaster males after exposure to BHT
and chronic irradiation at a rate of 0.42 mGy/h

Линия УЭ
Параметры продолжительности жизни

М±SE ∆М 50 % ∆50 % 90 % ∆90 %

Canton-S

Контроль
Облучение (γ)

1 мкМ
1 мкМ + γ
10 мкМ

10 мкМ + γ
20 мкМ

20 мкМ + γ
100 мкМ

100 мкМ + γ

16,6 ± 0,3
16,2 ± 0,2
16,4 ± 0,2
16,3 ± 0,2
16,5 ± 0,3
16,2 ± 0,2
15,7 ± 0,3
16,8 ± 0,2
17,1 ± 0,3
17,0 ± 0,3

Н
-2,4
-1,2
-1,8
-0,6
-2,4
-5,4
+1,2
+3,0
+2,4

16
16
16
16
17
16
16
16
19

17#

Н
0
0
0

+6,2
0
0
0

+18,7*
-6,2

22
21
21
21
21
21
20

22#
21
22

Н
-4,5
-4,5
-4,5
-4,5
-4,5
-9,1*

0
-4,5

0

sod[n1]/+

Контроль
Облучение (γ)

1 мкМ
1 мкМ + γ
10 мкМ

10 мкМ + γ
20 мкМ

20 мкМ + γ
100 мкМ

100 мкМ + γ

22,8 ± 0,4
20,2 ± 0,4
20.9 ± 0,7

27,6 ± 0,5#
19,3 ± 0,4
18,9 ± 0,5
16,4 ± 0,2

18,9 ± 0,5#
21,6 ± 0,5
23,8 ± 0,5

Н
-11,4*
-8,3

+20,0*
-15,3*
-17,1*
-28,1*
-17,1*
-5,2
+4,4

25
22
30
21#
17
18
16
17
21

25#

Н
-12,0

+20,0*
-16,0*
-32,0*
-28,0*
-36,0*
-32,0*
-16,0*

0

31
25
36
31#
30
30
21

30#
31
35

Н
-24,0*
+16,1*

0
-3,2
-3,2

-32,2*
-3,2

0
+12,9

sod[delta02]/+

Контроль
Облучение (γ)

1 мкМ
1 мкМ + γ
10 мкМ

10 мкМ + γ
20 мкМ

20 мкМ + γ
100 мкМ

100 мкМ + γ

24,5 ± 0,3
23,8 ± 0,4
24,2 ± 0,4
23,4 ± 0,4
21,2 ± 0,4
22,9 ± 0,3
22,4 ± 0,4
20,8 ± 0,3
18,3 ± 0,5

20,5 ± 0,3#

Н
-2,8
-1,2
-4,5
-13,4
-6,5
-8,6

-15,1*
-25,3*
-16,3*

25
24
25
25
24
24
23
23
18

23#

Н
-4,0

0
0

-4,0
-4,0
-8,0
-8,0*
-28,0*
-8,0*

31
31
30
30
30
30
30
30
29
29

Н
0

-3,2
-3,2
-3,2
-3,2
-3,2
-3,2
-6,4
-6,4

Условные обозначения. УЭ – условия эксперимента; М ± SE – средняя продолжительность 
жизни (дни) ± стандартная ошибка (SE); 50 % – медианная продолжительность жизни; 90 % – 
возраст 90 % смертности (дни); ∆М и ∆50 % – различия в средней и медианной продол-
жительности жизни по сравнению с контролем; ∆90 % – различия в возрасте наступления 
90 % смертности по сравнению с контролем; *р<0,05–0,0001 – по сравнению с контролем; 
#р<0,05–0,0001 – между необлученными и облученными вариантами в соответствующей кон-
центрации; Н – не применимо. 
Keys. УЭ – experimental conditions; M ± SE – mean lifespan (days) ± standard error (SE); 50 % – 
median lifespan; 90 % – age at 90 % mortality (days); ∆M and ∆50 % – differences in mean 
and median lifespan compared to the control; ∆90 % – differences in age at 90 % mortality 
compared to the control; *p<0.05–0.0001 – compared to the control; #p<0.05–0.0001 – between 
non-irradiated and irradiated variants at the corresponding concentration; H – not applicable.

симальной ПЖ на 6,2 и 42,8 % (при 20 мкМ), 
19 и 12,9 (при 100 мкМ) % соответственно. 
У  sod[delta02]/+ БГТ снижает ПЖ по срав-
нению с контролем (р<0,05–0,0001). При об-
лучении БГТ способен повысить среднюю 
и медианную ПЖ особей этого генотипа на 
12 и 27,8 % (р<0,05–0,0001).

Следует отметить, что БГТ способен 
увеличивать продолжительность жизни 
у линий Canton-S и sod[n1]/+ на 18,7 % (ме-
дианная, в концентрации 100 мкМ) и 16,1 % 
(максимальная, в концентрации 1 мкМ) со-
ответственно. Это указывает на его потен-
циальные геропротекторные свойства, что 
согласуется с некоторыми данными иссле-
дований, демонстрирующими увеличение 
продолжительности жизни мышей и дрозо-
фил [17, 18].

На сегодняшний день известны про-
тиворечивые факты действия БГТ от-
носительно острого облучения. С одной 
стороны, БГТ оказывает радиосенсиби-
лизирующее действие, вызывая высокую 
смертность мышей, подвергшихся воз-
действию рентгеновских лучей в острой 
дозе 7,25 Гр [19]. С другой – действует как 
радиопротектор у дрожжей при γ-излуче-
нии в повреждающих дозах 100 и 400 Гр 
[10]. Как показали представленные в этой 
статье результаты, БГТ способен влиять на 
формирование радиорезистентных призна-
ков у хронически облученных дрозофил, 
но данное его свойство сильно зависит от 
концентрации вещества и исходного уров-
ня ферментов антиоксидантной системы 
восстановления в организме. Предположи-
тельно, такое радиопротекторное действие 
БГТ является следствием его способности 
к  детоксикации свободных радикалов, 
особенно в случаях, когда наблюдается 
дефицит естественных ферментных систем 

антиоксидантной защиты. В пользу данного утверждения 
имеются сведения литературы, указывающие на то, что 
БГТ выступает в роли поглотителя свободных радикалов 
и может выполнять защитные функции, предотвращая 
химически индуцированные повреждения печени и за-
медляя процессы старения у животных. Однако БГТ мо-
жет вызвать токсичность, обусловленную окислительным 
стрессом, возникающим вследствие селективной потери 
антиоксидантов, таких как глутатион-S-трансфераза 
(GSTP1), пероксиредоксин-2 (PRDX2), супероксиддисмута-
за1 (Sod1), карбонилредуктаза (NADPH) и бутилированный 
гидрокситолуолхинонметид (BHT-QM) [7]. 

Считают, что основной механизм действия БГТ – это 
предотвращение свободнорадикального окисления [7]. Но 
есть и другое предположение, в основе которого БГТ рас-
сматривается как ингибитор некоторых форм цитохрома 
P-450, связываясь с его феррихромом P-450 и вызывая 
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связывание типа I [20]. Существует также мне-
ние, что наблюдаемые эффекты связаны не 
столько с самим БГТ, сколько с продуктами его 
метаболизма [9]. Например, после приема БГТ 
у крыс формируются метаболиты в виде кис-
лоты БГТ, образующейся при окислении коль-
цевой метильной группы, которая выделяется 
как в свободном виде, так и в составе, связан-
ном с глюкуроновой кислотой, и производного 
меркаптуровой кислоты (S-(3,5-ди-трет-бу-
тил-4-гидроксибензил)-N-ацетилцистеин) 
[21]. У человека БГТ метабилизируется в 5-кар-
бокси-7-(1-карбокси-1-метилэтил)-3,3-ди-
метил-2-гидрокси-2,3-дигидробензофуран 
и второстепенный компонент 3,5-ди-[1-13C]ме-
тил-1-метилэтил-4-гидроксибензойную кисло-
ту [21, 22]. Метаболическая судьба БГТ у дрозо-
филы неизвестна. Поэтому нельзя исключать, 
что эффекты, наблюдаемые в настоящем ис-
следовании, обусловлены продуктами мета-
болизма БГТ и не только его исходной неизме-
ненной структурой.

Таким образом, можно предположить меха-
низмы действия БГТ при действии облучения  
и без него. Радио- и геропротекторный эффек-
ты БГТ, скорее всего, происходят посредством 
его влияния (или метаболитов) на поддер-
жание антиоксидантного статуса животных  
(в условиях окислительного стресса или сниженно-
го уровня естественных антиоксидантов) и подавления 
цитохрома Р-450. Возможно, эффект БГТ обусловлен не 
только его прямым антиоксидантным действием, но и 
модуляцией сигналов о регуляции экспрессии антиокси-
дантных генов, что требует дополнительного изучения. 
Степень защиты БГТ при облучении зависит от множества 
факторов, включая дозу облучения, тип и режим облуче-
ния (рентгеновское или γ-излучение, кратковременное 
или хроническое), концентрации вещества и состояния 
антиоксидантной системы организма. Особенности таких 
динамических процессов требуют дальнейших детальных 
исследований, чтобы полностью понять, каким образом 
взаимодействуют эти факторы и как можно оптимально 
использовать потенциальные защитные свойства БГТ при 
различных формах окислительного стресса.

Оценка коэффициентов взаимодействия БГТ и облуче-
ния. При тестировании химических веществ в комбинации 
с другими факторами (физическими или биологически-
ми) необходимо учитывать характер их взаимодействия 
(антагонизм, синергизм, аддитивность). Совместное их 
действие обуславливает принципиально различные типы 
ответной реакции организма [23]. Особенно это важно при 
поиске новых радиомодифицирующих средств [24, 25].

Биологический эффект совместного действия БГТ 
и облучения, оцениваемый на основании расчетов коэф-
фициента взаимодействия (Kw), носит преимущественно 
антагонистический характер (табл. 2), когда сочетанный 
эффект двух исследуемых факторов меньше, чем раз-
дельное действие каждого из них, или один фактор ос-

лабляет влияние другого. У линии дикого типа Canton-S 
БГТ и облучение (независимо от времени экспозиции) 
в  бóльшей мере проявляют антагонистическое действие 
на биологические показатели. У особей линии sod[n1]/+ 
также наблюдается антагонистический характер воздей-
ствия изучаемых агентов на уровень повреждений ДНК 
и выживаемость. Однако влияние их комбинации на сред-
нюю и медианную продолжительность жизни (но не на 
максимальную ПЖ) может быть синергическим при кон-
центрациях ниже 100 мкМ. У особей линии sod[delta02]/+, 
помимо антагонистических эффектов, встречаются слу-
чаи синергизма, когда комбинация воздействующих фак-
торов выше, чем их раздельное действие. По показателю 
«повреждения ДНК» синергический эффект выявлен при 
концентрации вещества 1-10 мкМ и облучении мощностью 
40,3 мГр/ч. В то время как влияние компонентов на сред-
нюю и медианную продолжительность жизни является 
синергическим при концентрации БГТ 20 мкМ и хрониче-
ском облучении мощностью 0,42 мГр/ч. Для максимальной 
продолжительности жизни характерно аддитивное дей-
ствие БГТ во всех концентрациях и ионизирующего излу-
чения (0,42 мГр/ч), поскольку коэффициент взаимодей-
ствия равен единице. Это означает, что эффект совместно 
действующих факторов такой же, как и эффект суммарно-
го действия каждого из них. Из вышеизложенного можно 
заключить, что характер взаимодействия двух факторов 
зависит от концентрации одного из них и генетических 
особенностей организма, где наличие нарушений в систе-
ме антиоксидантной защиты может смещать баланс в сто-
рону усиления эффекта воздействия.

Таблица 2
Значения коэффициентов взаимодействия (Kw) при совместном действии 

БГТ и облучения 
Table 2

Values of interaction coefficients (Kw) under the combined action of BHT and 
irradiation

Линия КБГТ, 
мкМ

Показатель/накопленная доза облучения
Повреждения ДНК СрПЖ МедПЖ МаксПЖ

0,42 мГр/ч 40,3 мГр/ч 0,42 мГр/ч

Canton-S
1

10
20
100

-0,64
0,21
-15,5
0,15

-0,10
0,32
-17,0
-0,98

-1,50
-1,33
-0,40
0,44

0
0
0

0,33

0
0
0
0

sod[n1]/+
1

10
20
100

-2,25
-0,25
-0,15
-0,60

0
-0,70
-0,54
-1,67

6,86
4,33
1,02
0,71

-0,50
1,40
1,33

0

0
-0,20
0,25
0,66

sod[delta02]/+
1

10
20
100

-0,28
-0,36
-1,69
-0,50

1,77
4,05
-8,54
-2,00

-2,75
0,61
2,64
0,73

0
0

2,00
0,33

1
1
1
1

Условные обозначения. КБГТ – концентрация БГТ (мкМ), СрПЖ – средняя продолжитель-
ность жизни, МедПЖ – медианная продолжительность жизни, МаксПЖ – максимальная 
продолжительность жизни. 
Примечание. Значения Kw рассчитаны относительно контрольных значений. Типы вза-
имодействия исследуемых факторов (БГТ и облучения): антагонистическое (Kw<1), ад-
дитивное (Kw=1) и синергическое (Kw>1).
Keys. КБГТ – BHT concentration (μM); СрПЖ – average lifespan; МедПЖ – median lifespan; 
МаксПЖ – maximum lifespan.
Note. Kw values are calculated relatively to control values. The interaction types of the 
studied factors (BHT and irradiation): antagonistic (Kw<1), additive (Kw=1) and synergistic 
(Kw>1).
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Заключение
Исходя из представленных данных, БГТ можно отнести 

к препаратам, способным в зависимости от концентрации 
модифицировать эффекты хронического облучения раз-
ной интенсивности (0,42 и 40,3 мГр/ч). Бутилгидроксито-
луол как эффективный антиоксидант проявляет радио-
протекторное действие не только на уровне повреждений 
ДНК, но и на организменном уровне (по показателю выжи-
ваемости). У облученных особей с нормальным генотипом 
Canton-S БГТ в концентрациях, превышающих 1 мкМ, бла-
гоприятно влияет на цитогенетический показатель (сни-
жая его уровень при мощностях дозы 0,42 и 40,3 мГр/ч) 
и продолжительность жизни (увеличивая ее параметры 
при мощности дозы 0,42 мГр/ч). Бутилгидрокситолуол 
обладает более выраженным протекторным действием 
по отношению к  облучению и бóльшей эффективностью 
(в концентрациях вещества выше 1 мкМ и во всех нако-
пленных дозах облучения) у животных с дисфункцией 
гена sod[n1], отвечающего за синтез цитоплазматической 
Cu/Zn-супероксиддисмутазы. В то время как у особей 
линии sod[delta02]/+, отличающихся низким уровнем ак-
тивности митохондриальной Mn-супероксиддисмутазы, 
противолучевая защита наблюдается при концентрациях 
10-20 (по цитогенетическому показателю) и 100 (по про-
должительности жизни) мкМ и только в условиях хрони-
ческого облучения мощностью 0,42 мГр/ч. Это указывает 
на специфичность действия БГТ у генотипов с нарушенной 
активностью супероксиддисмутазы в разных структурах 
клетки. Анализ коэффициентов взаимодействия демон-
стрирует, что совместный вклад БГТ и хронического облу-
чения в изменения биологических показателей вызывает 
в основном антагонистический эффект у всех генотипов. 
Однако есть случаи синергического и аддитивного дей-
ствия комбинации БГТ (в концентрациях ниже 100 мкМ) 
и радиационного фактора на продолжительность жизни 
(реже на уровень ДНК-разрывов) у особей с нарушенной 
антиоксидантной системой защиты. Предполагается, что 
генетические особенности, связанные с антиоксидантной 
защитой, играют важную роль в определении конечно-
го результата воздействия комбинации факторов. Более 
того, обнаружен геропротекторный потенциал действия 
БГТ, заключающийся в его способности снижать уровень 
повреждений ДНК и повышать продолжительность жизни 
в зависимости от концентрации препарата и генотипи-
ческого статуса животных. В целом, экспериментальные 
данные демонстрируют, что БГТ является препаратом, 
обладающим концентрационно-зависимой эффективно-
стью, специфичной для различных генотипов, что позво-
ляет говорить о его потенциале в геропротекции и защите 
от хронического облучения.

Автор заявляет об отсутствии конфликта интересов.
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Фрагментация ДНК сперматозоидов 
у млекопитающих: причины, методы 
детекции, диагностика 
фертильности в условиях 
радиационного воздействия

Sperm DNA fragmentation
in mammals: etiology, detection, 
fertility assessment
under radiation exposure

Н. Н. Старобор, О. В. Раскоша N. N. Starobor, O. V. Raskosha

Аннотация
Факторы окружающей среды, в том числе радиационной 
природы, могут оказывать неблагоприятное воздействие 
на мужское репродуктивное здоровье, поэтому необходи-
мо своевременно оценивать состояние мужских половых 
клеток. В настоящее время существует настоятельная не-
обходимость в поиске адекватных показателей и методов 
для оценки качества мужских гамет. Одним из таких на-
дежных показателей мужской фертильности и качества 
спермы, который отражает целостность генетического 
материала, является уровень фрагментации ДНК сперма-
тозоидов. В статье с использованием данных литературы 
рассмотрены причины, последствия и возможные меха-
низмы, приводящие к фрагментации ДНК сперматозоидов 
у млекопитающих, а также проанализированы основные 
методы их детекции. Показана диагностическая значи-
мость определения нарушений структуры хроматина при 
анализе мужского бесплодия и приведены результаты, 
полученные авторами, которые свидетельствуют о вы-
сокой чувствительности SCD-теста (анализ дисперсии 
хроматина сперматозоидов) при изучении фрагментации 
ДНК сперматозоидов у полевок-экономок (Alexandromys 
oeconomus Pall.) в условиях хронического воздействия 
ионизирующего излучения (доза 40 сГр). Таким образом, 
данные литературы и полученные нами результаты по-
казали, что уровень фрагментации ДНК сперматозоидов 
является надежным биомаркером мужской фертильности, 
а SCD-тест может быть рекомендован в качестве чувстви-
тельного метода для оценки состояние мужских половых 
клеток в радиобиологических исследованиях.

Abstract
Environmental factors, including radiation-related factors, 
can adversely affect the male reproductive health, so it is 
necessary to promptly assess the condition of male germ 
cells. Currently, there is an urgent need to identify adequate 
indicators and methods for assessing the quality of male 
gametes. One such reliable indicator of male fertility and 
sperm quality, which reflects the integrity of the genetic ma-
terial, is the level of sperm DNA fragmentation. This article, 
using literature data, reviews the causes, consequences, and 
potential mechanisms leading to sperm DNA fragmentation 
in mammals, as well as analyses the main methods for its 
detection. The diagnostic significance of assessing chroma-
tin structure abnormalities in the analysis of male infertility 
is demonstrated. The authors present results indicating the 
high sensitivity of the SCD test (Sperm Chromatin Dispersion 
test) in evaluating sperm DNA fragmentation in tundra voles 
(Alexandromys oeconomus Pall.) under conditions of chronic 
exposure to ionizing radiation (a dose of 40 cGy). Thus, both 
the literature data and our own findings have demonstrat-
ed that sperm DNA fragmentation levels are a reliable bio-
marker of male fertility. Furthermore, the Sperm Chromatin 
Dispersion (SCD) test can be recommended as a sensitive 
method for assessing the condition of male germ cells in ra-
diobiological research.

Keywords: 
spermatozoa, DNA fragmentation, detection methods, SCD 
test, tundra voles, ionising radiation
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сперматозоиды, фрагментация ДНК, методы детекции, 
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Введение
Воздействие неблагоприятных факторов окружаю-

щей среды на мужскую репродуктивную систему обусла-
вливает необходимость своевременной оценки качества 

половых клеток для предотвращения негативных послед-
ствий. Важным параметром качества гамет у млекопита-
ющих является целостность ДНК сперматозоидов [1-6]. 
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В рамках этих исследований большое внимание уделено 
изучению связи между нарушениями ДНК сперматозоидов 
и фертильностью особи [5-8], так как для передачи здо-
рового генетического материала необходима интактная 
ДНК [1–5]. Кроме того, нарушение целостности ДНК спер-
матозоидов у самцов считается одной из причин трансге-
нерационных дефектов у их потомства [9, 10]. Следует 
отметить, что при изучении мужской фертильности нужно 
оценивать как строение сперматозоидов [11-13], так и их 
содержимое, поскольку от состояния хроматина мужских 
половых клеток зависят жизнеспособность и развитие 
зародыша [5, 8, 14]. Даже при нормальных показателях 
спермограммы особи могут быть бесплодными, что обу-
словливает потребность в поиске адекватных критериев 
и методов оценки качества мужских гамет после действия 
неблагоприятных факторов окружающей среды, в том 
числе радиационной природы. Таким критерием являет-
ся уровень фрагментации ДНК сперматозоидов, который, 
в отличие от стандартных показателей спермограммы [11], 
дает более глубокую информацию о фертильности гамет, 
причем при использовании разных методов детекции  
[4, 13, 15-20]. Всемирная организация здравоохранения 
(ВОЗ) признала оценку фрагментации ДНК сперматозои-
дов необходимым элементом скрининга для диагностики 
причин мужского бесплодия [11].

Целью работы – с использованием данных литературы 
рассмотреть причины, последствия и основные методы 
детекции фрагментации ДНК сперматозоидов у млеко-
питающих, а также апробировать SCD-тест (анализ дис-
персии хроматина сперматозоидов) для оценки влияния 
хронического радиационного воздействия. 

Фрагментация ДНК сперматозоидов и ее последствия. 
Термин «фрагментация ДНК сперматозоидов» подразу-
мевает множество дефектов в структуре ДНК, таких как 
одно- и двухцепочечные разрывы ДНК, микроделеции, 
анеуплоидию хромосом, модификацию оснований, меж- 
или внутрицепочечные поперечные связи и  ДНК-белко-
вую перекрестную связь, а также нарушения упаковки 
хроматина [21–23]. В некоторых работах указано, что важ-
ное значение имеет вид дефекта ДНК сперматозоидов. 
Так, одноцепочечные разрывы ДНК, обусловленные окис-
лительным стрессом, приводят к нарушению оплодотво-
рения [4, 16, 24, 25], тогда как двуцепочечные разрывы 
ДНК, появляющиеся в результате нарушения репарации 
ДНК в мейозе [25], оказывают более сильное негативное 
влияние на репродуктивные исходы, препятствуя эмбри-
ональному развитию, имплантации, а также провоцируют 
элиминацию эмбриона на ранних этапах эмбриогенеза  
[5, 8, 16, 26–28]. Несмотря на такой широкий перечень ге-
нетических нарушений, существуют многочисленные ис-
следования, свидетельствующие о способности к опло-
дотворению некоторых сперматозоидов с  нарушением 
целостности ДНК [6,  7, 22, 29-31]. При оплодотворении 
яйцеклетки сперматозоидами с  дефектами ДНК анома-
лии развития эмбрионов могут проявляться на стадии 4–8 
бластомеров, поскольку именно с этого момента начинает-
ся экспрессия мужского генома в эмбрионах человека [21]. 
Ряд исследователей считают, что, зная уровень фрагмен-

тации ДНК в сперматозоидах, можно предположить долю 
эмбрионов с нарушениями в развитии [32]. Так, по данным 
М. Н. Коршунова с соавторами [33], при уровне фрагмента-
ции ДНК сперматозоидов мужчин свыше 30 % доля ранних 
потерь беременности наблюдается в 28 % случаев. В ис-
следовании [34] выявлено, что при уровне фрагментации 
ДНК в  сперматозоидах мужчин около 20 % значительно 
увеличивается количество эмбрионов с нарушениями 
в развитии, уменьшается частота оплодотворений. В ра-
боте [35] установлено, что у мужчин при уровне фрагмен-
тации ДНК сперматозоидов свыше 15 % частота эмбрионов 
с нормальным кариотипом составляла 48 %, тогда как при 
оплодотворении сперматозоидами с низко фрагменти-
рованной ДНК – 66 %. Результаты исследования, прове-
денного in vitro [27], показали, что при увеличении уровня 
фрагментации ДНК в сперматозоидах подопытных самцов 
мышей линии C57BL/6 на 14 %, по сравнению с контроль-
ными животными, количество нормально развивающихся 
эмбрионов снизилось на 38 %. В экспериментах на мышах 
линии C57BL/6N [31] была подтверждена положительная 
корреляция между повышенным уровнем фрагментации 
ДНК сперматозоидов и фертильностью особей. В обзоре 
[17] приведены значения порогов уровня фрагментации 
ДНК, проанализированные по структуре хроматина спер-
матозоидов (метод SCSA), для разных видов животных 
(свиньи: 6 %, быки: 10–20, лошади: ∼28, люди: 25–30  %), 
превышения которых оказывают негативное влияние на 
фертильность самцов. 

Фрагментация ДНК является важным показателем для 
оценки качества сперматозоидов [6, 36–39] и считается 
одним из основных факторов, приводящим к морфологи-
ческим дефектам сперматозоидов [2, 13, 14, 19, 38, 40–44]. 
Так, в работе [38] авторы установили положительную 
корреляцию между числом сперматозоидов с морфоло-
гическими нарушениями (неподвижные сперматозоиды, 
дефекты головки, дефекты средней части и дефекты 
хвоста) с уровнем аномальной дисперсии ядерной ДНК 
сперматозоидов. Показана взаимосвязь высокого процен-
та сперматозоидов с аномалиями головки с повышенной 
степенью фрагментации ДНК [19, 42], а также между не-
которыми параметрами сперматогенеза и уровнем фраг-
ментации ДНК сперматозоидов [13]. Однако существуют 
и  исследования, в которых корреляция между числом 
атипичных форм сперматозоидов и уровнем фрагмента-
ции ДНК не выявлена [2].

Причины фрагментации ДНК сперматозоидов. Спер-
матозоиды не способны восстанавливать поврежденную 
ДНК [9, 37, 45], нарушение целостности которой может 
произойти на любом этапе развития мужских гамет – во 
время сперматогенеза, спермиогенеза и эпидидимального 
транзита [23, 37, 46]. К причинам, вызывающим фрагмен-
тацию ДНК мужских гамет, относят нарушение созревания 
хроматина сперматозоидов, нерепарированные повреж-
дения ДНК, дефекты ремоделинга, апоптоз и др. [45, 47-
49]. Многие исследователи [4, 9, 33, 39, 50-52] основным 
фактором, способствующим повреждению ДНК сперма-
тозоидов, считают окислительный стресс, вызванный из-
быточной продукцией активных форм кислорода (АФК), 
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в результате наличия низкого уровня ферментативных 
антиоксидантов [53]. Гиперпродукцию АФК в мужских по-
ловых клетках инициирует большое количество различ-
ных повреждающих факторов, среди которых основными 
являются возраст, радиационное воздействие, неблаго-
приятные факторы окружающей среды [9, 39, 45, 49], что 
в последующем может привести к апоптозу сперматозо-
идов [54, 55] либо негативно отразится на их подвижности 
и акросомальной реакции [9, 52], а также к повышению 
уровня фрагментации ДНК сперматозоидов [4]. Одна-
ко в небольшом количестве АФК продуцируются самими 
сперматозоидами, поскольку необходимы для регуляции 
их созревания, усиления клеточных сигнальных путей, 
а также проникновения в яйцеклетку [52].

Наличие разрывов ДНК сперматозоидов также может 
быть следствием незавершенного абортивного апопто-
за – генетически запрограммированной клеточной гибели, 
в результате которой происходит сокращение числа спер-
матогенных клеток на 75 %, а также гибель аномальных 
сперматозоидов [56–58]. В процессе апоптоза ДНК спер-
матогенных клеток частично фрагментируется, но при 
этом они еще сохраняют свою способность дифференци-
роваться в зрелые и селективно функциональные сперма-
тозоиды, которые будут иметь высокий уровень фрагмен-
тированной ДНК даже при нормальной морфологии. Если 
сперматогенные клетки с нарушением ДНК по каким-то 
причинам не элиминировались, то в последующем это от-
ражается на увеличении количества зрелых сперматозо-
идов с поврежденной ДНК [58], поскольку зрелые сперма-
тозоиды не способны завершить апоптоз [5, 59]. В работе 
[36] авторы высказали интересное предположение, что 
у мертвых эякулированных сперматозоидов к разрывам 
ДНК приводят апоптоз и дефекты созревания хромати-
на, тогда как у жизнеспособных сперматозоидов наличие 
разрывов ДНК обусловлено окислительным стрессом при 
их прохождении через мужские половые пути.

Еще одной причиной нарушения целостности ДНК 
сперматозоидов является переход от нуклеосомной ор-
ганизации хроматина к протаминовой (ремоделинг хро-
матина), необходимый для уплотнения хроматина и инак-
тивации транскрипции ДНК [5, 59]. Высокая плотность 
упаковки хроматина обеспечивает защиту ДНК от потен-
циальных повреждающих воздействий [49, 60]. Однако 
85-90 % гистонов в сперматозоидах человека замещаются 
на протамины, тогда как остальные 10-15 % незамещенных 
гистонов необходимы для запуска транскрипции сразу 
после оплодотворения сперматозоидом яйцеклетки [61-
63]. В процессе ремоделинга хроматина индукция одно- 
и двуцепочечных разрывов ДНК сперматозоида происхо-
дит в период раскручивания ДНК для удаления гистонов 
и их замены на протамины. В дальнейшем образовавшиеся 
разрывы частично репарируются [64-66]. Нерепарирован-
ные разрывы ДНК, образовавшиеся во время ремоделинга 
хроматина, являются одним из источников разрывов ДНК 
в зрелых сперматозоидах, а их наличие свидетельствует 
о незавершенном процессе созревания мужской гаметы.

Зрелые сперматозоиды не способны к репарации соб-
ственной ДНК, поэтому в норме функция биологического 

«ремонта» мужского генома принадлежит яйцеклетке, ко-
торая, в отличие от сперматозоида, обладает потенциалом 
репарации [5, 39, 67] и способна восстановить до 8 % по-
врежденной ДНК сперматозоида [5, 68, 69]. В случае, если 
репарация ДНК не произошла (например, наличие двуни-
тевых разрывов, превышающих способность яйцеклетки 
к восстановлению [58, 70], либо физиологическая непол-
ноценность самой яйцеклетки [68, 71]), тогда это приводит 
к появлению мутаций и делеций, которые обусловливают 
нарушения в развитии эмбриона либо его элиминацию на 
разных этапах эмбриогенеза, а также могут являться при-
чиной врожденных патологических состояний [5, 8-10].

Методы оценки уровня фрагментации ДНК спермато-
зоидов. В настоящее время применяют несколько методов 
оценки уровня фрагментации ДНК сперматозоидов. В ше-
стом издании ВОЗ [11] все тесты на фрагментацию ДНК 
сперматозоидов внесены в список расширенных методов 
для установления причин нарушения мужской фертиль-
ности и детально описаны. Наиболее распространенными 
методами являются гель-электрофорез одиночных кле-
ток (анализ ДНК-комет), метод ник-конца dUTP, опосре-
дованный терминальной дезоксинуклеотидтрансферазой 
(TUNEL), анализ структуры хроматина сперматозоидов 
(SCSA) и анализ дисперсии хроматина сперматозоидов 
(SCD или Halo тест). Эти методы различаются по уровню 
сложности в их проведении, стоимости и типу измеря-
емого разрыва цепи ДНК. Анализы TUNEL и ДНК-комет 
непосредственно оценивают наличие одно- и/или двуце-
почечных разрывов в ДНК, тогда как методы SCSA и SCD 
определяют восприимчивость хроматина к обработке 
кислотой. Пороговые значения этих методов будут специ-
фичны для каждого анализа [там же]. 

Метод TUNEL (terminal deoxynucleotidyl transferase 
mediated dUTP nick end labeling) на сегодняшний день са-
мый популярный анализ для оценки фрагментации ДНК, 
который относится к прямым способам, т. е. определяет 
одно- и двуцепочечные разрывы ДНК [72]. Он позволяет 
количественно оценить включение дезоксиуридинтри-
фосфата (dUTP) в 3’-OH концевые фрагменты одно- и дву-
цепочечных разрывов ДНК, которые в последующем ре-
гистрируются при помощи флуоресцентной и световой 
микроскопии [19, 72, 73]. Участки с разрывами ДНК окра-
шиваются в зеленый цвет, а здоровые сперматозоиды – 
в  красный. Для расчетов применяют процент TUNEL-по-
зитивно окрашенных клеток [37]. Число разрывов ДНК 
прямо пропорционально числу встроенных dUTP. Метод 
TUNEL широко используется для оценки фрагментации 
ДНК сперматозоидов как индикатора при клинических 
исследованиях мужской фертильности [74]. Данный метод 
позволяет оценить очень большое количество клеток, тем 
самым повышая воспроизводимость и точность анализа, 
обладает низкой вариабельностью полученных результа-
тов, а также может применяться при малом числе спер-
матозоидов [37]. Однако основными недостатками метода 
являются необходимость специального оборудования, 
сложность выполнения, а также высокая стоимость [19, 37]. 
Кроме того, анализ TUNEL не позволяет количественно 
оценить степень фрагментации ДНК внутри данной клет-



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (83), 2025
Серия «Экспериментальная биология и экология»
izvestia.komisc.ru

38

ки, поскольку он подсчитывает только количество клеток 
в популяции с фрагментацией ДНК как TUNEL-положи-
тельных клеток [46]. Популярность данного метода оправ-
дана хорошими параметрами контроля качества [37].

Метод ДНК-комет (Comet Assay) применяется для 
определения уровня фрагментации (одно- и двунитие-
вых разрывов) ДНК и является стандартизованным на 
международном уровне. Данный метод позволяет опре-
делить содержание высоко- и низкомолекулярной ДНК 
при электрофорезе отдельных клеток (single cell gel 
electrophoresis), иммобилизованных в агарозный гель 
[75]. После окрашивания флуоресцентным красителем 
полученное изображение напоминает комету с головой, 
включающую неповрежденную ДНК, и хвостом, состоя-
щим из одно- и двуцепочечных фрагментов ДНК [76], при 
этом длина хвоста зависит от степени фрагментации ДНК. 
Анализ ДНК-комет проводят в нейтральной или щелочной 
среде. В нейтральной версии метода измеряются только 
ДНК с двуцепочечными разрывами, тогда как в щелочной 
версии обнаруживаются одно- и двуцепочечные разры-
вы, а также щелочно-лабильные участки [72]. Степень 
повреждений ДНК в сперматозоидах определяют при 
расчете значений длины и интенсивности флуоресценции 
«хвоста кометы» [16, 77]. Анализ ДНК-комет относительно 
недорог и является одним из наиболее чувствительных 
методов измерения фрагментации ДНК. Однако он имеет 
высокий уровень межлабораторных вариаций и, следо-
вательно, не рекомендуется для рутинного клинического 
скрининга, но показал свою ценность в исследователь-
ских целях [19, 78]. Клиническое значение этого анализа 
для оценки мужского бесплодия было продемонстрирова-
но рядом авторов [17, 29, 79].

Метод SCSA (sperm chromatin structure assay, анализ 
структуры хроматина сперматозоидов), предложенный 
D. P. Evenson с коллегами [80], является наиболее часто 
используемым тестом для характеристики степени фраг-
ментации ДНК (%) сперматозоидов. После окрашивания 
полученной суспензии сперматозоидов акридиновым 
оранжевым одноцепочечная ДНК (фрагментированная) 
флюоресцирует красным цветом, а двуцепоченая (интакт-
ная) ДНК – зеленым [81-83]. Оценка уровня фрагментации 
ДНК сперматозоидов, измеряемая с помощью данного 
метода, в исследованиях по мужской репродукции при-
меняется в течение более длительного периода време-
ни по сравнению с традиционными параметрами оценки 
сперматозоидов [84, 85]. Основными преимуществами 
метода являются его высокая чувствительность и специ- 
фичность, возможность подсчета большого количества 
сперматозоидов с помощью проточной цитометрии, объ-
ективность количественного анализа ДНК. К недостаткам 
относят необходимость специального оборудования и вы-
сокую стоимость, а также влияние лабораторных факто-
ров на результаты, которые вызывают большие различия 
между повторами [19, 86]. SCSA-анализ, как и TUNEL-ме-
тод, не дает информации о степени фрагментации ДНК 
в отдельных сперматозоидах [87], а определяет только 
процент сперматозоидов с фрагментацией ДНК. Так, уро-
вень фрагментации ДНК сперматозоидов, установленный 

методом SCSA у самцов трех видов мышей: Mus musculus, 
M. spretus и M. spicilegus, варьировал от 0,35 до 1,38 % [88]. 
По данным [18], метод SCSA является более чувствитель-
ным, чем тест TUNEL.

SCD-тест (Sperm chromatin dispersion test, анализ 
дисперсии хроматина сперматозоидов) основан на том, 
что сперматозоиды, погруженные в агарозную матрицу на 
предметном стекле, после проведения кислотной денату-
рации и удаления ядерных протеинов в лизирующем рас-
творе, с фрагментированной ДНК не образуют ореолы из 
рассеянных петель ДНК, который наблюдается у сперма-
тозоидов с нативной ДНК [89, 90]. Образовавшиеся ореолы 
соответствуют расслабленным петлям ДНК, прикреплен-
ным к остаточной ядерной структуре, и высвобождаются 
после удаления ядерных белков. Разрывы ДНК чувстви-
тельны к денатурации, вследствие чего образование 
ореолов у сперматозоидов с поврежденной ДНК не про-
исходит [11]. Эти результаты были подтверждены методом 
обнаружения разрывов ДНК и флуоресцентной гибриди-
зацией in situ, при которой ограниченные одноцепочеч-
ные мотивы ДНК, образующиеся в результате разрывов 
ДНК, могут быть обнаружены и оценены количественно 
[91]. Особенностью SCD-теста является возможность раз-
деления клеток на категории по степени ФДС в зависимо-
сти от размера ореола [11, 90, 92]. В классе сперматозоидов 
с фрагментированной ДНК выделяют подкласс спермато-
зоидов, называемых деградированными, с неравномерно 
и/или слабо окрашенным ядром. В работе [93] при помо-
щи двумерного кометного анализа установлено, что де-
градировавшие сперматозоиды содержат массивные как 
дву-, так и одноцепочечные разрывы ДНК и представля-
ют собой субпопуляцию гамет с более сильным ядерным 
повреждением, затрагивающим как ДНК, так и белковые 
фракции. Предложенная обработка клеток позволяет со-
хранять хвосты сперматозоидов, что дает возможность 
отличить их от других клеток-загрязнителей [94, 95]. Тест 
не требует использования сложного оборудования. Ана-
лизировать клетки можно как на флуоресцентном, так на 
световом микроскопах после окрашивания сперматозои-
дов соответствующими красителями [93, 96]. Несмотря на 
простоту использования, известны некоторые ограниче-
ния данного метода, например, в работе [37] сообщается, 
что при этом анализе могут быть обнаружены нуклеотиды 
низкой плотности, которые более тусклые и менее кон-
трастные по изображению, вследствие чего перифериче-
скую границу гало сложнее отличить от фона. 

Применение SCD-теста для диагностика мужской 
фертильности в условиях радиационного воздействия. 
Мы апробировали SCD-тест в наших исследованиях при 
оценке уровня фрагментации ДНК сперматозоидов у по-
левок-экономок (Alexandromys oeconomus Pall.), под-
вергнутых хроническому воздействию ионизирующего 
излучения. Следует отметить, что результаты по уровню 
фрагментации ДНК мужских гамет у полевок-экономок, 
в  том числе после радиационного воздействия, в миро-
вой литературе отсутствуют. Выбор нами SCD-теста для 
диагностики мужской фертильности в условиях радиаци-
онного воздействия был обусловлен тем, что в клиниче-
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ских исследованиях данный метод успешно применяется 
в качестве экспресс-теста для повышения результатив-
ности традиционных методов исследований при выяв-
лении причин мужского бесплодия, в тех случаях, когда 
большинство данных спермограммы соответствует нор-
мальным показателям [19, 97]. Кроме того, ряд исследова-
телей считают его самым чувствительным методом. Так, 
например, в работе [22] при анализе доли сперматозоидов 
с повреждением ДНК у бесплодных мужчин установлена 
более высокая (в два раза) чувствительность SCD-теста 
по сравнению с TUNEL. Авторы объясняют полученные 
результаты особенностями применяемых методов; обна-
ружение разрывов ДНК при помощи TUNEL-метода огра-
ничено из-за высокого уплотнения хроматина, тогда как 
стадия лизиса в SCD-методе облегчает нахождение по-
вреждений ДНК. В работах [4, 28, 38, 43, 98] также имеют-
ся указания на то, что результаты по определению уровня 
фрагментации ДНК сперматозоидов, полученные с помо-
щью SCD-метода, сопоставимы с наиболее стандарти-
зированным тестом – SCSA, применяемым в различных 
исследовательских центрах [99]. В работах [15, 16, 91, 100, 
101] была установлена корреляция значений уровня фраг-
ментации ДНК сперматозоидов, полученными с помощью 
SCD-теста с двумя цитометрическими методами анали-
за (TUNEL и SCSA). В работе [98] показано, что SCD-тест 
является высокоточным методом для оценки корреляции 
между клиническими результатами ЭКО и мужским бес-
плодием. 

Самцов полевок-экономок (n=12) опытной и контроль-
ной групп содержали в виварии в Научной коллекции 
экспериментальных животных Института биологии ФИЦ 
Коми НЦ УрО РАН (http://www.ckp-rf.ru/usu/471933/) с со-
блюдением санитарных норм и правил. Все манипуляции 
с животными проводили в соответствии с требованиями 
Директивы Европейского сообщества 86/609 ЕЕС. Самцов 
опытной группы подвергали хроническому низкоинтен-
сивному гамма-излучению в течение 75 дней с мощно-
стью дозы 225 мкЗв/ч от источника 137Cs на установке хро-
нического облучения биологических объектов «Фотон» 
(Россия), накопленная доза составила 40 сГр (рисунок). 
Животные контрольной группы находились в идентичных 
условиях при нормальном радиационном фоне. SCD-тест 
поводили по методикам [94, 95]. Предложенная авторами 
обработка клеток позволяет сохранять хвосты сперма-
тозоидов (на рисунке указан стрелкой), отличающие их 
от других клеток. В программе AxioVision LE (ув. 10 × 40) 
с каждого препарата при помощи микроскопа (Axio Scope. 
А1) и фотокамеры Axiocam ERs 5s фотографировали по 500 
клеток, согласно рекомендации [90, 91]. Измерения разме-
ров ореола и ядра сперматозоида проводили в программе 
ImageJ с открытым исходным кодом (http://imagej.nih.gov/
ij/download.html, США) (рисунок). Результаты, полученные 
с помощью SCD-теста, показали, что уровень фрагмента-
ции ДНК сперматозоидов у самцов полевок-экономок по-
сле гамма-излучения в дозе в 40 сГр статистически значи-
мо превышал контрольное значение (контроль – 0,4±0,2 %, 
опыт – 9,7 ± 0,9 %; р ≤ 0,001 (критерий Манна-Уитни)).

Заключение
Таким образом, обзор данных литературы и получен-

ные нами результаты показали, что уровень фрагмен-
тации ДНК сперматозоидов является надежным био-
маркером мужской фертильности. Однако к настоящему 
времени не существует единых подходов при выборе 
метода для диагностики фрагментации ДНК сперматозо-
идов, что приводит к противоречивости результатов ис-
следований и сложностям при их сопоставлении между 
собой. Тем не менее в научном сообществе укрепляется 
позиция о том, что анализ фрагментации ДНК спермато-
зоидов следует проводить в качестве эффективного шага 
в исследовании мужской фертильности, что позволяет 
выявлять возможную причину бесплодия, в том числе при 
нормальных показателях спермограммы. Этот подход на-
шел официальное подтверждение в шестом руководстве 
ВОЗ, которое включило данные тесты в число расширен-
ных методов диагностики, рекомендовав устанавливать 
референсные значения на основе собственной практики 
лабораторий и наличия контрольных групп. Результаты 
нашего исследования напрямую подтверждают целесо-
образность этого подхода: SCD-тест продемонстрировал 
высокую чувствительность при изучении фрагментации 
ДНК сперматозоидов у животных в условиях хронического 
низкоинтенсивного действия ионизирующего излучения, 
что позволяет рекомендовать его в качестве стандартно-
го метода оценки мужской фертильности в радиобиологи-
ческих исследованиях.
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Особенности морфологического 
строения почв хребта Каратау 
в границах геопарка «Янган-Тау» 
(Республика Башкортостан) 

Features of the morphological 
structure of soils of the Karatau ridge 
within the boundaries 
of the Yangan-Tau Geopark 
(Republic of Bashkortostan)

Р. М. Халитов*, Н. М. Халитова*, 
П. Г. Полежанкина**

R. M. Khalitov*, N. M. Khalitova*, 
P. G. Polezhankina**

Аннотация
В работе приведены первые результаты исследований 
основных типов почв хребта Каратау в границах перво-
го в России глобального геопарка ЮНЕСКО «Янган-Тау». 
Хребет Каратау является западным отрогом субширотного 
расположения Южного Урала. Сложен древними морски-
ми отложениями с наличием карбонатных пород и имеет 
шарьяжно-надвиговое строение. В ходе исследований 
были заложены три почвенных разреза в различных ланд-
шафтных условиях хребта Каратау. Описание почвенных 
разрезов проводили с помощью полевого определителя 
почв России. В результате исследований выявлена зако-
номерность распространения почв на склонах хребта: на 
верхних частях склона формируются маломощные почвы, 
на средних и нижних – полнопрофильные. Химико-анали-
тические показатели подтверждают полевую диагностику 
описанных почв. В итоге на хребте Каратау (Южный Урал) 
фоновый почвенный покров представлен литоземами, 
темно-серыми почвами под смешанными лесами и черно-
земами под лугово-разнотравной растительностью на по-
логих южных склонах.

Abstract
The article presents the first study results of the main soil 
types of the Karatau ridge within the boundaries of the Yan-
gan-Tau Geopark, which is the first UNESCO global geopark 
in Russia. The Karatau ridge is a western spur of the sub-
latitudinal location of the Southern Urals. It is composed of 
ancient marine sediments with the presence of carbonate 
rocks and has a nappe-thrust structure. Totally, our stud-
ies include three soil profiles characterising different land-
scape conditions of the Karatau ridge. The soil profiles have 
been described using the Field Guide to Soils of Russia. By 
the study results, we have developed the distribution pat-
tern of soils on the slopes of the ridge: thin soils are formed 
on the upper parts of the slope, while full-profile soils are 
formed on its middle and lower parts. Chemical and analyt-
ical indicators have confirmed the field diagnostics of the 
described soils. By the obtained data, the background soil 
cover of the Karatau ridge (the Southern Urals) is represent-
ed by lithozems, dark-grey soils under mixed forests, and 
chernozems under meadow-herbaceous vegetation on gen-
tle southern slopes.
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Введение 
«Янган-Тау» – первый в Российской Федерации гео-

парк ЮНЕСКО, созданный в 2017 г. и имеющий площадь 
1774 км2. Исследуемый ландшафт является единой ге-
ографической территорией, где располагаются особо 
ценные геологические, археологические, исторические, 
культурные объекты. На данной территории проводится 
работа по сохранению редких местных традиций баш-
кирского этноса, популяризации знаний о Башкортостане, 
формированию туристко-рекреационного потенциала Са-

лаватского района. Геопарк «Янган-Тау» в декабре 2023 г. 
прошел процедуру валидации, чтобы подтвердить статус 
глобального геопарка ЮНЕСКО [1, 2]. Актуальность работы 
заключается в том, что в геопарке «Янган-Тау» впервые 
проводятся почвенные исследования. Изучение фациаль-
ных и провинциальных особенностей почв горного хребта 
Каратау, расположенного на Южном Урале, представляет 
собой важную задачу для понимания экосистемы региона 
и его агрономического потенциала. 
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Цель данной работы – описать основные типы почв на 
хребте Каратау в границах геопарка ЮНЕСКО «Янган-Тау». 
Для реализации поставленной цели были выработаны 
следующие задачи: заложить три почвенных разреза на 
различных ландшафтных участках; отобрать почвенные 
образцы для подтверждения полевой диагностики почв; 
описать видовой состав фитоценозов на участках иссле-
дования.

Материалы и методы
Условия почвообразования. Салаватский район распо-

ложен на северо-востоке Республики Башкортостан, за-
нимает восточную окраину Русской платформы и запад-
ные склоны Южного Урала. По тектоническому строению 
территория состоит из Пермско-Башкирского свода, Пре-
дуральского прогиба и Башкирского мегантиклинория [3].

На регионе известны шесть стратиграфических струк-
тур: рифей, венд, девон, карбон, пермь и четвертичный 
период. Каратауская серия позднего рифея представлена 
песчаниками, сланцами, песчанистыми доломитами. Палео- 
зойские отложения, состоящие из известняков, доломи-
тов и песчаников, указывают на сложную геологическую 
историю региона, где происходили различные процессы 
осадкообразования и тектонические изменения [4]. 

Согласно схеме геоморфологического районирования, 
геопарк располагается на юго-восточной окраине Уфим-
ского плато, низко- и среднегорьях западного склона 
Южного Урала и Юрюзано-Айской предгорной равнине 
[5], представляющей собой увалисто-грядовое предгор-
ное понижение. В западной части расположены широкие 
долины рек Ай и Юрюзань. Восточная часть равнины 
приподнята, состоит из системы увалов и плато, сильно 
расчлененных овражно-балочной сетью. На карбонатных 
и гипсоносных породах развит карст [6].

Климат умеренно континентальный с теплым летом 
и холодной зимой. Средняя годовая температура состав-
ляет +2,10 С; самый холодный месяц – январь (-14,20 С), 
самый теплый – июль (+17,70 С). Годовая сумма осадков – 
524 мм, в холодный период выпадает 136 мм, в теплый – 
388 мм [7]. Сумма активных температур – 1700–18800. Про-
должительность безморозного периода составляет 95–105 
дней [5].

Согласно почвенно-географическому районирова-
нию, Салаватский район располагается в двух основных 
провинциях, каждая из которых характеризуется опре-
деленными типами почв и условиями их формирования. 
В Нижнекамской провинции преобладают оподзолен-
ные, выщелоченные, типично-среднегумусные и тучные 
среднемощные черноземы, а также серые лесные почвы. 
В Южно-Уральской горной провинции встречаются как 
горные почвы, так и различные виды лесных почв [8]. 
Данный район входит в северо-восточную лесостепную 
природно-сельскохозяйственную зону, которая подраз-
деляется на Айский равнинный и Юрюзано-Заайский 
увалисто-предгорный агропочвенные районы [9]. На тер-
ритории распространены оподзоленные, темно-серые 
черноземы и серые лесные почвы. Серые лесные почвы 

занимают почти 30 % (из них серые лесные – 13 %, тем-
но-серые – 9 %), черноземы – 32 % (из них оподзоленные – 
2 %) территории республики. В классификации почв Баш-
кортостана горные почвы по мощности рыхлой части поч-
венного профиля подразделяются на неразвитые, мало-
развитые, неполноразвитые и полноразвитые [5].

По ботанико-географическому районированию Баш-
кортостана территория геопарка входит в Мясогутовский 
лесостепной район Приайской равнины и Мурсалимкин-
ско-Ургальский район светлохвойных широколиственных 
и березовых лесов грядово-холмисто-увалистых предго-
рий западного склона Южного Урала [9].

Хребет Каратау является западным отрогом субширот-
ного расположения Южного Урала, по которому проходит 
северная граница распространения западных склонов 
Южного Урала. Максимальная высота – 608 м над ур. м. По 
литературным данным, разрез темно-серой лесной почвы 
в сосняке земляничном на элювии известняков в  пред-
горьях Каратау описан А. Х. Мукатановым [10]. Мощность 
профиля составляет 75 см. Указано, что в почвенном про-
филе ясно выражены темногумусовый горизонт, характе-
ризующийся высоким содержанием гумуса (9–11 %), и тек-
стурный горизонт [там же]. Исследования почв в южной 
части западных склонов Южного Урала показали, что ка-
тенарная дифференциация почв на низкогорных массивах 
определяется мощностью элювиально-делювиальных от-
ложений [11]. На среднегорных хребтах центральной части 
Южного Урала (г. Иремель) прослеживается вертикальная 
поясность [12].

Индексацию почвенных горизонтов и классификацию 
почв проводили с помощью полевого определителя почв 
России [13]. Сначала была описана характеристика места 
заложения почвенного разреза по факторам почвообразо-
вания. Затем проведено морфологическое описание поч-
венного разреза – ножом разрыхляли узкую вертикальную 
линию на лицевой стенке на всю глубину, после выделя-
ли генетические почвенные горизонты и прикладывали 
на лицевую стенку рулетку. Смешанные образцы почв 
отбирали со всей площади каждого генетического гори-
зонта лицевой стенки почвенного разреза. Лабораторно- 
аналитические исследования образцов почв производи-
ли в почвенной лаборатории Центра защиты леса Респу-
блики Башкортостан. Содержание общего органического 
углерода определяли бихроматным методом [14]. Видовой 
состав фитоценозов анализировали в полевых условиях 
с помощью определителя высших растений Башкирской 
АССР [15]. 

Результаты и их обсуждение
В ходе маршрутного исследования в геопарке ЮНЕСКО 

«Янган-Тау» в 2021 г. заложено три почвенных разреза 
(рисунок) на хребте Каратау.

Разрез 1 (фото 1) заложен в 192 квартале Аркаулов-
ского лесничества (координаты: E 57.781051; N 55.339516, 
абсолютная высота – 359 м). Положение его в релье-
фе – верхняя часть склона (крутизна – около 30) севе-
ро-восточной экспозиции. Растительность представлена 
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Рисунок. Фрагмент карты с расположением почвенных разрезов на хребте Каратау.
Figure. Map fragment indicating the location of soil sections in the Karatau ridge.

ность сформирована из луга разнотравного (фото 4), про-
ективное покрытие трав составляет 100 %. Разнотравье 
представлено видами из семейства Fabaceae (клевер 
луговой – Trifolium pratense, горошек мышиный – Vicia 

Фото 1. Литозем темногумусовый.
Photo 1. Dark humus lithozem.

смешанным лесом (фото 2), включающим бере-
зу повислую (Betula pendula), осину дрожащую 
(Populus tremula), ель обыкновенную (Picea 
abies), дуб черешчатый (Quercus robur), рябину 
обыкновенную (Sorbus aucuparia), клен остро-
листный (Acer platanoides), и травостоем – зем-
лянику лесную (Fragaria vesca), сныть обыкно-
венную (Aegopodium podagraria), пырей ползучий 
(Elytrígia repens), вороний глаз четырехлистный 
(Paris quadrifolia), колокольчик жестковоло-
систый (Campanula cervicaria), черноголов-
ку обыкновенную (Prunella vulgaris), орляк 
обыкновенный (Pterídium aquilínum), баранец 
обыкновенный (Huperzia selago), кукушкин лен 
(Polytrichum commune). Проективное покрытие 
трав составило 100 %.

Морфологическое описание разреза:
AU (0-13 cм) – на поверхности лесной опад, 

листья березы, осины, дуба, мелкие ветки деревьев, хвоя 
сосны. Рыхлый, цвет серый, мелкокомковатая структура, 
гранулометрический состав имеет средний суглинок, при-
сутствуют обломки почвообразующей породы, горизонт 
пронизан множеством корней растений, переход к следу-
ющему горизонту заметный, граница волнистая.

AС (13-20 см) – цвет буро-серый, рыхлый, множество 
обломков горной породы, переход постепенный, мелкозе-
мистая часть горизонта имеет влажноватый, мелкокомко-
ватый, легкий суглинок.

С (20-67 см) – почвообразующая порода, включаю-
щая песчаник с выраженной горизонтальной делимостью.  
В пространстве между обломками песчаника присутствует 
мелкозем, который был отобран для анализа.

Почва представлена темногумусовым среднесуглини-
стым литоземом на элювиальных песчанистых породах.

Результаты лабораторных исследований представле-
ны в табл. 1. 

Разрез 2 (фото 3) расположен в 4 км на северо-западе от 
дер. Гусевка, на пологом склоне (крутизна – около 30) юж-
ной экспозиции хребта Каратау (координаты: 58º05'58.33'' 
E; 55º25'50.00'' N, абсолютная высота – 360 м). Раститель-

Фото 2. Смешанный лес.
Photo 2. Mixed forest.

Фото 3. Чернозем глинисто-иллювиаль-
ный.
Photo 3. Clay-illuvial chernozem.

Фото 4. Луг разнотравный.
Photo 4. Meadow with mixed grasses.
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cracca), а также нивяником обыкновенным (Leucanthemum 
vulgare), лапчаткой гусиной (Potentilla anserina), кипреем 
узколистным (Epilobium angustifolium), земляникой зе-
леной (Fragaria viridis), звездчаткой злаковой (Stellaria 
graminea), костером безостым (Bromopsis inermis), осо-
кой (Carex elata), ковылем (Stipa pennata), пыреем пол- 
зучим (Elytrigia repens), тысячелистником обыкновенным 
(Achillea millefolium), бедренцом большим (Pimpinella ma-
jor), кровохлебкой лекарственной (Sanguisorba officinalis), 
короставником полевым (Knautia arvensis), наперстянкой 
крупноцветковой (Digitalis grandiflora), манжеткой обык-
новенной (Alchemilla vulgaris).

Морфологическое описание горизонтов:
АU (0–28 см) – серый, свежий, уплотнен, комковатый, 

среднесуглинистый, множество корней трав, граница 
между горизонтами ровная, переход заметный.

BI (28–57 см) – бурый, плотный, свежий, крупно-комко-
ватый, гумусовые натеки на гранях структурных отдель-
ностей, переход постепенный.

ВС (57–65 см) – бурый, плотный, глинистый.
Почва представлена глинисто-иллювиальным сред-

несуглинистым черноземом на делювии глинистых пород.
Результаты химико-аналитических исследований ото-

бражены в табл. 1. 
Разрез 3 (фото 5) находится в 1,5 км на юго-востоке 

от дер. Чулпан (координаты: N 55.283533; E 58.113565 аб-
солютная высота – 283 м). Выкопан в нижней части скло-
на (крутизна – около 90) северо-восточной экспозиции. 
Растительность представлена смешанным лесом (береза 
повислая – Betula pendula, осина дрожащая – Populus 
tremula, клен остролистный – Acer platanoides, черемуха 
обыкновенная – Prunus padus и сосна обыкновенная – 
Pinus sylvestris) и травостоем (сныть обыкновенная – 
Aegopodium podagraria, орляк обыкновенный – Pterídium 
aquilínum, хвощ полевой – Equisetum arvense, земляни-
ка лесная – Fragaria vesca, борец северный – Aconitum 
septentrional, гравилат речной – Geum rivale, будра плюще-
видная – Glechoma hederacea, крапива двудомная – Urtica 
dioica, подмаренник душистый – Galium odoratum) (фото 6). 
Проективное покрытие трав составляет 100 %.

Морфологическая характеристика поч-
венных горизонтов:

AUе (0–17 см) – серый, рыхлый, свежий, мел-
кокомковатый, средний суглинок, присутствует 
белесая присыпка на почвенных частицах  
в нижней части горизонта, корни трав и деревь-
ев, граница волнистая, переход заметный.

BT (18–42 см) – серо-бурый, плотный, све-
жий, крупнокомковатый, средний суглинок, 
натеки гумуса на почвенных агрегатах, корни, 
граница слабоволнистая, переход заметный.

ВС (42-60 см) – бурый, плотный, свежий, 
крупно-комковатый, тяжелый суглинок, нате-
ки гумуса. 

Разрез представлен темно-серой средне-
суглинистой почвой на делювиальных глини-
стых отложениях. 

Таблица 1
Химико-аналитические показатели исследованных почв

Table 1
Chemical and analytical parameters of the studied soils

Горизонт Гумус, % рН водный рН солевой
Разрез № 1. Литозем темногумусовый среднесуглинистый

AU 7,7 5,5 4,2
АС 3,9 5,5 4,1
С (мелкозем) 0,9 5,9 4,2

Разрез № 2. Чернозем глинисто-иллювиальный среднесуглинистый
AU 4,0 6,7 5,3
BI 3,4 6,4 5,2
ВС 1,9 6,1 4,4

Разрез № 3. Темно-серая среднесуглинистая почва
AUе 6,1 6,4 5,3
BТ 3,0 6,2 4,9
ВС 1,4 5,4 4,4

Фото 5. Темно-серая среднесуглинистая 
почва.
Photo 5. Dark-grey medium loamy soil.

Фото 6. Смешанный лес.
Photo 6. Mixed forest.

Результаты химико-аналитических исследований 
отображены в табл. 1. 

На верхней части склона, на каменистом элювии пес-
чаника под пологом смешанного леса формируются почвы 
отдела литоземы (разрез 1). Несмотря на маленькую мощ-
ность гумусового горизонта, в нем содержится довольно 
высокое количество органического углерода, содержание 
которого резко уменьшается вниз по профилю. Измерен-
ные величины рН водной суспензии выявили слабокислую 
реакцию по всему профилю. Глинисто-иллювиированный 
чернозем содержит 4 % гумуса, и вниз по профилю содер-
жание органического углерода постепенно уменьшается. 
По значениям рН водной суспензии гумусовый горизонт 
чернозема является нейтральным. По строению почвен-
ного профиля, содержанию общего гумуса в гумусовом 
горизонте и особенностям границы между гумусовым 
и  срединным горизонтом есть основание предполагать, 
что почвенный разрез выкопан на залежном участке. 
Оподзоленные черноземы Республики Башкортостан ха-
рактеризуются высоким содержанием гумуса (до 11 %) 
и  определенными значениями рН водной суспензии (от 
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5,2 до 6,0) [5]. В нижних частях склона в аккумулятивных 
условиях формируются полнопрофильные темно-серые 
почвы. Горизонт AUе содержит 6 % гумуса, и элювиальный 
процесс выражен только в качестве признака. По значе-
ниям рН водной суспензии гумусовый горизонт является 
слабокислым. Текстурный горизонт по морфологической 
диагностике имеет крупнокомковатую структуру и харак-
терные для этого горизонта натеки на структурных от-
дельностях. По литературным данным, содержание гумуса 
в темно-серых почвах находится в диапазоне 6,4-8,5 %, 
характеризуется высокой степенью гумификации и гумат-
ным составом. Значения рН водной суспензии колеблются 
в диапазоне от 5,4 до 6,6 [там же]. В табл. 2 отражены ре-
зультаты гранулометрического анализа.

В результате периодически промывного водного ре-
жима происходит дифференциация почвенного профиля 
темно-серой почвы. По полученным данным определен 
минимум в горизонте AUе по содержанию частиц физиче-
ской глины (<0,01). В горизонте ВТ наблюдается накопле-
ние фракции пыли в результате иллювиирования из вы-
шележащего горизонта. В соответствии с классификацией 
почв по гранулометрическому составу по Н. А. Качинско-
му, горизонт ВТ диагностируется как тяжелосуглинистый 
мелко-крупнопылеватый [16]. 

Заключение 
Распределение почв на субширотном хребте Каратау 

(Южный Урал) во многом зависит от экспозиции склонов 
и  мощности четвертичных отложений. Почвенный по-
кров верхних и средних частей склона характеризуется 
маломощностью, здесь произрастают смешанные леса, 
почвы имеют высокое содержание органического веще-
ства. Два почвенных разреза (темногумусовый литозем и 
темно-серая почва) располагаются в лесных фитоцено-
зах, но в разных ландшафтных условиях. Видовой состав 
фитоценоза участка заложения литозема включает шесть 
видов деревьев (вид доминант – клен остролистный), де-
вять видов трав (вид доминант – пырей ползучий). Видо-
вой состав фитоценоза участка заложения темно-серой 
почвы имеет пять видов деревьев (вид доминант – бере-
за повислая), девять видов трав (вид доминант – сныть 
обыкновенная). Так как разрез темно-серой почвы был за-
ложен в нижней части склона, то в этой части распростра-
нена влаголюбивая растительность, такие виды как чере-
муха обыкновенная, сныть обыкновенная и хвощ полевой. 
На участке в верхней части склона (темногумусовый ли-
тозем) также были встречены влаголюбивые растения 

(сныть обыкновенная и кукушкин лен), 
но в меньшем количестве. Темногумусо-
вый литозем сформирован на песчанике, 
характеризующийся высоким содержа-
нием щебня в нижних горизонтах. В свя-
зи с этим, предполагаем, что тип водного 
режима можно охарактеризовать как 
провальный, что дополнительно создает 
недостаток влаги. Разрез глинисто-ил-
лювиального чернозема заложен на раз-

нотравном лугу, на южном склоне. Всего было определено 
в полевых условиях 17 видов растений. Таким образом, по 
результатам исследований описанные почвы принадле-
жат к следующим отделам: текстурно-дифференцирован-
ные почвы, аккумулятивно-гумусовые почвы и литоземы. 

Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.
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Аннотация
В статье приведены актуальные сведения о современном 
состоянии сети особо охраняемых природных террито-
рий (ООПТ) Республики Коми. На основе анализа сведе-
ний о произрастании популяций редких видов растений и 
грибов (включая лишайники), нуждающихся в охране на 
международном, региональном и локальном уровнях, дан-
ных о разнообразии флор и биот, наличии местообитаний, 
находящихся под угрозой исчезновения, а также редких 
и эталонных фитоценозов выделены ключевые ботани-
ческие территории в системе резерватов федерального, 
регионального и местного значения. Продемонстрировано, 
что сеть особо охраняемых природных территорий Респу-
блики Коми успешно выполняет функцию сохранения ме-
стообитаний редких видов растений и грибов in situ.

Abstract
The paper is concerned with current information about the 
Nature Protected Areas network of the Komi Republic. Based 
on the analysis of data on the occurrence of rare plants and 
fungi (including lichens), which are protected at the interna-
tional, regional and local levels, information on the diversity 
of floras and biotas, the presence of endangered habitats, 
as well as rare and reference phytocenoses, the authors 
have identified the Important Plant Areas in the system of 
reserves. The Nature Protected Areas network has been 
demonstrated to successfully fulfil the function of in situ 
preserving habitats of rare plants and fungi.
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Введение
Со второй половины ХХ в. важнейшим инструмен-

том поддержания экологического баланса и сохранения 
биологического разнообразия на международном, наци-
ональном и региональном уровнях стало формирование 
сетей ООПТ, объединенных в единый каркас. В Респу-
блике Коми планомерную работу по формированию сети 
ООПТ проводят с начала 1960-х гг. [1, 2]. На конец 2021 г. 
региональная сеть ООПТ включала 234 объекта, в том чис-
ле четыре ООПТ федерального значения, 228 заказников 
и памятников природы регионального (республиканского) 
значения и два – местного значения. 

Проведенный GAP-анализ при значительном количе-
стве сильных сторон и преимуществ выявил существенные 
пробелы в региональной сети ООПТ [1]. Для их устранения 
Министерство природных ресурсов и охраны окружающей 

среды Республики Коми в 2019 г. инициировало подготов-
ку схемы развития и размещения ООПТ республиканского 
значения [2]. Этот документ готовили ученые Института 
биологии и  Института геологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН, 
специалисты ГБУ РК «Центр по особо охраняемым при-
родным территориям», Регионального некоммерческого 
фонда «Серебряная тайга». Он разработан в соответствии 
с требованиями постановления Правительства Республи-
ки Коми от 08 мая 2019 г. № 221 «О мерах по реализации 
Закона Республики Коми "Об особо охраняемых природ-
ных территориях республиканского и местного значения 
в Республике Коми"» и утвержден постановлением Пра-
вительства Республики Коми от 09 марта 2022 г. № 114. До 
2030 г. запланировано организовать 26 ООПТ региональ-
ного (республиканского) значения: восемь комплексных 
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(ландшафтных) заказников, три заказника гидрологиче-
ского (болотного) профиля, 12 биологических заказников 
(восемь ботанических и четыре зоологических), а также 
три памятника природы для сохранения уникальных объ-
ектов геологического и палеонтологического наследия. 

При разработке схемы развития и размещения особо 
охраняемых природных территорий республиканского 
значения особое внимание уделили созданию резерва-
тов в восточно-европейском секторе Арктической зоны 
Российской Федерации, поскольку типичные ландшафты 
равнинных тундр, пологоувалистых лесотундровых рав-
нин Предуралья и гряды Чернышева, низменных моренных 
лесотундровых равнин, а также плоскобугристые болота 
не были в достаточной степени обеспечены территори-
альной охраной в региональной сети ООПТ. Требовалось 
взять под охрану места обитания/произрастания редких 
видов животных, растений и грибов (включая лишайники), 
расположенные в полосе притундровых лесов и на запад-
ном макросклоне Полярного Урала. Планировали также 
реализовать задачу повышения эффективности охраны 
расположенных в крайнесеверной и северной подзонах 
тайги малонарушенных массивов старовозрастных и дев-
ственных лесов, развивающихся в режиме спонтанной 
динамики [2].

Эти задачи были решены в 2022 г. Постановлением 
Правительства Республики Коми от 29 июня 2022 г. № 318 
для сохранения ландшафтов равнинных кустарниковых 
тундр учрежден комплексный заказник «Силоваяха», 
типичных ландшафтов пологоувалистых лесотундровых 
равнин Предуралья и гряды Чернышева, низменных мо-
ренных лесотундровых равнин – комплексные заказники 
«Водораздел рек Большой Пятомбойю и Малый Пятом-
бойю», «Лесотундровый», «Тибейвиска». С целью охраны 
плоскобугристых торфяников создан комплексный за-
казник «Плоскобугристые болота водораздела рек Сейда 
и Лёк-Воркута», редких видов птиц во время миграций – 
биологический заказник «Сейда», мест обитания охраня-
емых чешуекрылых – биологический (зоологический) за-
казник «Елецкий». Биологический заказник «Каньон реки 
Ния-ю» будет обеспечивать территориальной охраной 
места произрастания редких видов растений и лишай-
ников. Учреждение геологического памятника природы 
«Цильменский» должно способствовать обеспечению 
сохранности уникального местонахождения ископаемых 
позвоночных и разреза-стратотипа триаса по берегам 
р.  Цильмы. Массив малонарушенных лесов крайнесе-
верной подзоны тайги будет сохраняться в комплексном 
заказнике «Тобышский». Постановлением Правитель-
ства Республики Коми от 31 мая 2022 г. № 260 в северной 
и  частично средней подзонах тайги были созданы ком-
плексные заказники «Водораздел рек Пыссы и Содзи-
ма» и «Карпогорский». Заказник «Водораздел рек Пыссы 
и Содзима» реорганизован путем включения в его состав 
заказников «Пысский» и «Содзимский» [3].

Постановлением Правительства Республики Коми от 24 
января 2024 г. № 27 с целью сохранения мезоолиготрофной 

болотной системы, местообитаний редких видов растений, 
создания условий для изучения естественных процессов 
в природных комплексах и контроля изменения состоя-
ния экосистем, мониторинга газового состава атмосфе-
ры организован гидрологический (болотный) заказник 
«Усть-Пожегский». Постановлением Правительства Ре-
спублики Коми от 07 ноября 2024 г. № 456 учреждены 
еще два резервата. Биологический (зоологический) за-
казник «Дзервад» будет способствовать сохранению ло-
кальных популяций северного оленя (Rangifer tarandus). 
В  биологическом (ботаническом) заказнике «Кожвин-
ский» обеспечена территориальной охраной уникальная 
для таежной зоны республики ценопопуляция тонконо-
га (келерии) Поле – Koeleria pohleana, эндемика аркти-
ческих районов северо-востока Европы, занесенного 
в Красную книгу Республики Коми [4] с категорией ста-
туса редкости 2.

Таким образом, на 01 сентября 2025 г. в регионе функ-
ционируют четыре ООПТ федерального значения: Печо-
ро-Илычский государственный природный заповедник, 
национальные парки «Югыд ва» и «Койгородский», за-
казник «Параськины озера», а также 239 резерватов ре-
гионального значения, среди которых 193 заказника и 46 
памятников природы. Кроме того, учреждены две ООПТ 
местного значения (один заказник и один памятник при-
роды). Совокупная площадь ООПТ составляет порядка  
5 778 914,7 га, или 13,9 % от общей площади республики [5].

Одним из основополагающих принципов при формиро-
вании в республике сети ООПТ было определено принятие 
мер к сохранению генофонда растений и животных, на-
ходящихся под угрозой исчезновения. В настоящее время 
в состав природно-заповедного фонда региона входят 31 
ботанический и один лесной заказники, 18 ботанических 
памятников природы. Болотные экосистемы сохраняются 
в 91 профильном заказнике и семи памятниках природы 
[там же]. Инвентаризация биологического разнообразия 
показала, что редкие представители растительного мира 
встречаются в границах комплексных заказников [6]; ре-
зерватов такого профиля в регионе насчитывается 53 [5]. 
Анализ пробелов региональной сети ООПТ позволил сде-
лать предварительное заключение о том, что ряд резерва-
тов имеет ключевое значение для сохранения популяций 
редких видов растений и грибов in situ [1]. С 2020 г. специ-
алисты отдела флоры и растительности Института био-
логии Федерального исследовательского центра «Коми 
научный центр Уральского отделения Российской ака-
демии наук» проводят целенаправленные исследования 
состояния ценопопуляций редких представителей расти-
тельного мира, в том числе на ООПТ. Обобщение получен-
ных сведений позволило подойти к решению проблемы 
выделения для Республики Коми ключевых ботанических 
территорий (КБТ), которые в последние десятилетия рас-
сматривают как важный инструмент сохранения разно-
образия растительного мира [7]. В статье приведены све-
дения об объектах природно-заповедного фонда региона, 
которые соответствуют требованиям к КБТ.
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Материалы и методы
Ключевые ботанические территории (Important Plant 

Areas – IPAs)  – это природные или полуприродные участ-
ки с высоким ботаническим разнообразием и (или) уча-
сток, который, по оценке экспертов, поддерживает уни-
кальное сообщество редких, находящихся под угрозой 
и (или) эндемичных видов, и (или) растительное сообще-
ство с большой ботанической ценностью [7]. 

При выделении ключевых ботанических территорий 
используют систему критериев. Важнейший из них (А) – 
произрастание популяций редких видов, нуждающихся 
в охране на международном и региональном уровнях. По 
данному критерию традиционно выделяют четыре кате-
гории [там же]. 

Категория A(i) включает виды, признанные находящи-
мися под глобальной угрозой. Это растения из мирового 
Красного списка Международного Союза Охраны Приро-
ды – МСОП (The IUCN Red List of Threatened Species), отно-
сящиеся к категориям охраны CR, EN, VU. 

Категория A(ii) объединяет виды или подвиды, при-
знанные находящимися под угрозой в Европе [там же]. 
Это растения и грибы, внесенные в Европейский Красный 
список МСОП (The European Red List of Threatened Species) 
по новым категориям CR, EN, VU или исходным категори-
ям Ex (0), E (1) или V (2), а также виды, внесенные в При-
ложениe 1 к Бернской конвенции (The Convention on the 
Conservation of European Wildlife and Natural Habitats, 1979) 
и Приложения II b и IV b к Директиве Европейского Союза 
по местообитаниям (Council Directive 92/43/EEC). Помимо 
таксонов, отвечающих указанным требованиям, мы сочли 
возможным включить в категорию A(ii) лишайник Бриория 
Фремонта – Bryoria fremontii, которому в мировом Красном 
списке МСОП присвоена категория LC.

Категория A(iii), согласно руководству по выделению 
КБТ [7], включает национальные эндемики (виды, ареал 
которых не выходит за пределы России), не попавшие 
в списки A(i) или A(ii) и занесенные в Красную книгу Рос-
сийской Федерации с категориями МСОП EX (0), EN (1),  
V (2). Виды, в полной мере соответствующие указанным 
требованиям, на ООПТ Республики Коми не зарегистриро-
ваны. Из национальных эндемиков, занесенных в Красную 
книгу Российской Федерации [8], в резерватах региона 
встречаются лишь два вида: кизильник киноварно-крас-
ный – Cotoneaster cinnabarinus и узколокальный эндемик 
Арктики кастиллея воркутинская – Castilleja arctica subsp. 
vorkutensis; им присвоена категория статуса редкости 3. 
С учетом этого, и принимая во внимание тот факт, что 
в  регионе на объектах сети ООПТ зарегистрированы 25 
эндемиков Урала и европейского Северо-Востока, зане-
сенных в региональную Красную книгу, категория A(iii) 
была расширена. К ней отнесены эндемики Урала, евро-
пейского Северо-Востока, восточно-европейских тундр, 
занесенные в Красную книгу Российской Федерации [там 
же] и Красную книгу Республики Коми [4]. 

Категория A(iv), согласно руководству по выделению 
КБТ [7], включает национальные субэндемики, не попав-
шие в списки A(i) или A(ii) и занесенные в Красную кни-

гу Российской Федерации со статусом, соответствующим 
категориям МСОП EX (0), E (1) или V (2). Субэндемичными 
считают виды, кроме России распространенные только 
в  одной-двух сопредельных странах, или же виды, не 
менее 50 % от общей численности которых находится на 
территории России. 

Для Республики Коми предложена дополнитель-
ная категория A(v), которая включает виды, занесенные 
в Красную книгу Республики Коми [4]. Подобный подход 
ранее использован при выделении ключевых ботаниче-
ских территорий для Алтае-Саянского региона [9, 10]. Он 
учитывает специфику Российской Федерации (большая 
площадь территории и протяженность страны в широтном 
и меридиональном направлениях, обусловливающие зо-
нальность растительности и ее дифференциацию на про-
винции; наличие крупных горных систем) и показал свою 
эффективность. 

Второй критерий (В), используемый при выделении 
ключевых ботанических территорий – общее видовое 
богатство (он основан на представлениях о том, что КБТ 
предназначены для сохранения участков с исключитель-
ным разнообразием представителей растительного мира); 
третий (С) – наличие местообитаний, находящихся под 
угрозой исчезновения [7]. Для отнесения участка к КБТ не-
обходимо, чтобы он удовлетворял одному или нескольким 
критериям в любом их сочетании.

На первом этапе работ для каждого из 245 резерва-
тов, входящих в систему ООПТ Республики Коми, были 
уточнены списки видов, включенных в Красный список 
МСОП и Европейский Красный список МСОП, Приложениe 1 
к Бернской конвенции и Приложения II b и IV b к Директиве 
Европейского Союза по местообитаниям, Красную книгу 
Российской Федерации [8] и региональную Красную книгу 
[4]. При составлении списков были использованы матери-
алы гербария Института биологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН 
(SYKO), опубликованные данные о результатах инвента-
ризации биологического разнообразия ООПТ [11-18] и нео-
публикованые сведения, полученные в 2020–2025 гг. при 
мониторинге состояния ценопопуляций редких видов. На 
втором этапе работ были проанализированы имеющиеся 
сведения о видовом богатстве флор и биот ООПТ феде-
рального регионального и местного значений. Данный 
критерий при выделении КБТ был вспомогательным, по-
скольку резерваты значительно различаются по занима-
емой площади, спектру ландшафтов, экосистем и расти-
тельных сообществ, степени изученности растительного 
мира в целом и отдельных таксономических групп. В ка-
честве вспомогательного критерия было также учтено на-
личие на ООПТ редких и эталонных фитоценозов. 

Результаты и их обсуждение
Анализ распределения видов растений и грибов 

(включая лишайники), встречающихся на ООПТ Респу-
блики Коми, по использованным категориям критерия А 
показал следующее. В границах резерватов зарегистри-
рованы три представителя царства Грибы категории A(i): 
беоспора тысячепластинковая – Baeospora myriadophylla, 
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порховка болотная – Bovista paludosa, лиственичная губ-
ка – Fomitopsis officinalis. Bovista paludosa и Fomitopsis 
officinalis также внесены в Приложениe 1 к Бернской кон-
венции. Существенно разнообразнее представлены виды 
категорий A(ii) и A(iii), их выявлено соответственно 29  
и 27 (в том числе два подвида). Таким образом, трем ос-
новным категориям критерия А соответствуют 57 видов 
и два подвида представителей царств Растения и Грибы, 
выявленных на ООПТ. Наиболее разнообразны на объектах 
природно-заповедного фонда региона таксоны, отнесен-
ные к дополнительной категории A(v); отмечено 396 видов 
растений и грибов, включая лишайники, занесенных в ре-
гиональную Красную книгу [4] и не входящих в катего-
рии A(iii) и A(iv). В целом на ООПТ сохраняются ключевые 
биотопы 425 редких представителей растительного мира, 
или 91,6 % от числа таксонов, включенных в Красную книгу 
Республики Коми [там же].

Рассмотрим, какие резерваты региона могут быть от-
несены к числу ключевых ботанических территорий по 
критерию А.

По категориям исключительно A(i) и A(ii) к КБТ могут 
быть отнесены 72 ООПТ федерального и регионального 
значений, исключительно по категории A(iii) – четыре, 
исключительно по категории A(v) – 59 резерватов (та-
блица). В общей сложности по критерию А как ключевые 
ботанические территории классифицированы 136 ООПТ 1; 
23 резервата соответствуют КБТ по трем основным кри-
териям: A(i), A(ii) и A(iii). Из видов, признанных находящи-
мися под глобальной угрозой (категория A(ii)), вне границ 
ООПТ в Республике Коми встречается лишь печеночник 
Cephaloziella integerrima, зарегистрированный на обна-
жении песчаника у дер. Нонбур. При повторном обсле-
довании указанного местообитания в 2024  г. вид не за-
регистрирован. Новые местообитания данного таксона 
в период с 2009 по 2025 г. не выявлены. Возможно, вид 
упускают при сборах из-за небольших размеров. Требова-
ниям к категории A(iv) соответствует только отмеченный 
вне ООПТ эндемик Европы астрагал песчаный – Astragalus 
arenarius.

Наиболее значительная концентрация редких видов 
растений и грибов, включая лишайники, отмечена в грани-
цах двух ООПТ федерального значения – Печоро-Илычском 
заповеднике (253 вида) и национальном парке «Югыд ва» 
(224 вида). Это обусловлено несколькими причинами. Ука-
занные резерваты, входящие в состав объекта Всемирно-
го наследия природы ЮНЕСКО «Девственные леса Коми», 
занимают общую площадь 2 613 023 га, или 45,2 % от об-
щей площади ООПТ Республики Коми. В их границах рас-
положены естественные экосистемы Печорской низмен- 
ности, предгорий и гор Приполярного и Северного Урала, 
не испытывавшие воздействие антропогенного пресса  
1 Без учета геологических памятников природы «Урочище Изпы-
ред»,«Скалы Лёк-из», «Татарское Вичко», которые полностью находятся 
на территории биологического (зоологического) заказника «Илычский», 
комплексного памятника природы «Параськины озера», полностью рас-
положенного в границах федерального заказника «Параськины озера» 
и заказника местного значения «Скальный известняковый Каньон на 
реке Ния-ю», полностью расположенного на территории биологическо-
го заказника регионального (республиканского) значения «Каньон реки 
Ния-ю».

и развивающиеся в режиме спонтанной динамики, а также 
специфические экотопы (выходы известняков, каменные 
россыпи, останцы выветривания), служащие ключевыми 
местообитаниями для многих редких в регионе таксонов, 
в том числе эндемичных и реликтовых. Данные резерва-
ты отличаются максимальным разнообразием флор и биот 
[17, 18]. Таким образом, они соответствуют всем трем кри-
териям выделения КБТ. На других ООПТ, учрежденных на 
западном макросклоне Уральского хребта и занимающих 
меньшие площади, также сосредоточено значительное 
число популяций охраняемых таксонов. Так, в заказнике 
«Уньинский» зарегистрированы 57 редких видов, в заказ-
нике «Каньон реки Ния-ю» – 38, в заказнике «Хребтовый» –  
26, в заказнике «Оченырд» – 18. 

Важную роль как ключевые ботанические территории 
играют заказники, расположенные на Тиманском кряже 
(см. таблицу): «Белая Кедва» (67 редких видов растений 
и грибов), «Пижемский» (56), «Сойвинский» (51), «Па-
раськины озера» (42), «Удорский» (30), «Мыльский» (26), 
«Светлый» (25), «Немский» (24), «Вежавожский» (23), «По-
моздинский» (20), «Номбургский» (19). Это обусловлено 
широким распространением на Тимане карстовых ланд-
шафтов, выходов известняков и мергелей по берегам рек. 
К перечисленным экотопам приурочены популяции ре-
ликтовых, эндемичных и стенобионтных (кальцефитных) 
видов, которые в силу узкой экологической амплитуды 
отнесены в республике к числу редких и занесены в ре-
гиональную Красную книгу [4]. Выходы известняков по 
берегам рек, прорезающих гряду Чернышёва, а также по 
берегам р. Каменки также служат биотопами для популя-
ций редких видов, а созданные для их охраны заказники 
«Адак», «Средние ворота р. Шарью», «Скалы Каменки» – 
ключевыми ботаническими территориями. В границах 
данных резерватов зарегистрированы соответственно 
42, 12 и 28 редких представителей растительного мира. 
Занимающие большие площади заказники «Белая Кед-
ва», «Пижемский», «Удорский», «Адак» характеризуются 
высоким разнообразием флор и биот [11, 13–15]; они могут 
быть классифицированы как КБТ и по критерию В.

На территории национального парка «Койгородский», 
расположенного в ландшафтах Северных увалов, на се-
годняшний день известно 35 редких таксонов растений 
и грибов, включая лишайники. 

На основе проведенного анализа можно констатиро-
вать, что КБТ, наиболее насыщенные редкими видами, 
приурочены к западному макросклону Урала, Тиманско-
му кряжу, гряде Чернышёва и возвышенностям Северных 
увалов. Отметим, что на территориях Печоро-Илычского 
государственного заповедника, национальных парков 
«Югыд ва» и «Койгородский», комплексных заказников 
«Верхнецилемский», «Водораздел Пыссы и Содзима», 
«Карпогорский», «Удорский», «Сэбысь», «Уньинский» 
расположены массивы лесов, не подвергавшихся рубкам. 
Перечисленные резерваты могут рассматриваться как 
малонарушенные лесные территории, площадь которых 
в европейской части России в ХХ столетии резко сократи-
лась [19]. Это повышает их ценность как ключевых бота-
нических территорий по критерию С.
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Таблица
Ключевые ботанические территории Республики Коми из числа объектов природно-заповедного фонда

Table
Important Plant Areas of the Komi Republic among the NPAs fund

Название / профиль ООПТ Административный район РК
Число ред-
ких видов 
на ООПТ

Основание для отнесения резервата к ключевыми  
ботаническим территориям

ООПТ федерального значения

Печоро-Илычский заповедник МО МР «Троицко-Печорский» 253
Критерии А, В, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в том числе эндемиков. Высокое разнообразие флор и биот, 
фитоценозов. Малонарушенная лесная территория

НП «Югыд ва»
МО МО «Вуктыл»,  
МО МО «Печора»; 
МО МО «Инта»

224
Критерии А, В, С. Наличие видов, охраняемых в европей-
ских масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми  
в том числе эндемиков. Высокое разнообразие флор и биот, 
фитоценозов. Малонарушенная лесная территория

НП «Койгородский» МО МР «Койгородский» 35
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. Ма-
лонарушенная лесная территория. Значительное антропо-
генное воздействие на сопредельные территории

з «Параськины озера» / 
комплексный МО МО «Ухта» 42

Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в том числе эндемиков 

ООПТ регионального (республиканского) значения

з «Белая Кедва» / комплексный МО МО «Ухта» 67
Критерии А, В, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в том числе эндемиков. Высокое разнообразие флор и биот. 
Редкие и уязвимые растительные сообщества

з «Уньинский» / комплексный МО МР «Троицко-Печорский» 57
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в том числе эндемиков. Малонарушенная лесная территория

з «Пижемский» / комплексный МО МР «Усть-Цилемский», 
МО МР «Удорский» 56

Критерии А, В, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в том числе эндемиков. Высокое разнообразие флор и биот. 
Редкие и уязвимые растительные сообщества. Значитель-
ное антропогенное воздействие на сопредельные террито-
рии

з «Сойвинский» / биологический
(ботанический) МО МР «Троицко-Печорский» 51

Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в  том числе эндемиков. Значительное антропогенное воз-
действие на сопредельные территории

з «Сынинский» / биологический МО МО «Печора», 
МО МО«Усинск» 43

Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в  том числе эндемиков. Значительное антропогенное воз-
действие на сопредельные территории

з «Адак» / комплексный МО МО «Инта» 42
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в  том числе эндемиков. Значительное антропогенное воз-
действие на сопредельные территории

з «Каньон реки Ния-ю» / биологический МО МО «Воркута» 38 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Российской Фе-
дерации, Республике Коми, в том числе эндемиков

з «Удорский» / комплексный МО МР «Удорский» 30

Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в  том числе эндемиков. Малонарушенная лесная террито-
рия. Значительное антропогенное воздействие на сопре-
дельные территории

з «Скалы Каменки» / геологический МО МО «Печора» 28
Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в том числе эндемиков

з «Важъелью» / комплексный МО МР «Сыктывдинский» 27 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми

з «Хребтовый» / комплексный МО МО «Воркута» 26
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в  том числе эндемиков. Значительное антропогенное воз-
действие на сопредельные территории

з «Мыльский» / биологический
 (ботанический) МО МР «Усть-Цилемский» 26

Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в том числе эндемиков 
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з «Светлый» / комплексный МО МР «Удорский» 25
Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в том числе эндемиков

з «Немский» / комплексный МО МР «Усть-Куломский»; 
МО МР «Троицко-Печорский» 24 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми

з «Вежавожский»/ комплексный МО МО «Ухта» 23
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Значительное антропогенное воздействие на сопредельные 
территории

з «Силоваяха» / комплексный МО МО «Воркута» 22
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в  том числе эндемиков. Значительное антропогенное воз-
действие на сопредельные территории

з «Сыктывкарский» / биологический
 (ботанический) МО МР «Сыктывдинский» 22

Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Значительное антропогенное воздействие на сопредельные 
территории

з «Помоздинский» / биологический
(ботанический) МО МР «Усть-Куломский» 20

Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в  том числе эндемиков. Значительное антропогенное воз-
действие на сопредельные территории

з «Номбургский» / биологический
(ботанический) МО МР «Усть-Цилемский» 19 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Республике Коми, в том числе эндемиков

з «Оченырд» / комплексный МО МО «Воркута» 18
Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в том числе эндемиков

з «Илычский» / биологический 
(зоологический), включая:
ПП Скалы «Лек-из» / геологический
ПП Скалы «Татарское Вичко» / 
геологический
ПП «Урочище Изпыред» /геологический

МО МР «Троицко-Печорский»

18 (23)
Критерии А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми,  
в том числе эндемиков. Малонарушенная лесная территория

7

1

1
з «Юил» / биологический 
(ботанический) МО МР «Сыктывдинский» 17 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми

з «Сэбысь» / комплексный МО МР «Ижемский», 
МО МО «Сосногрск» 16

Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. Ма-
лонарушенная лесная территория

з «Синдорский» / комплексный МО МР «Княжпогостский» 14 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Российской Фе-
дерации, Республике Коми

ПП «Средние ворота реки Шаръю» / 
геологический МО МО «Усинск» 12 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми, 

в том числе эндемиков

з «Верхнецилемский» / биологический 
(ботанический) МО МР «Усть-Цилемский» 12

Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми,  
в том числе эндемиков. Малонарушенная лесная территория

з «Верхне-Локчимский» / комплексный МО МР «Корткеросский» 11
Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми, 
в том числе эндемиков

з «Пучкомский» / комплексный МО МР «Удорский» 11
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. Ма-
лонарушенная лесная территория. Значительное антропо-
генное воздействие на сопредельные территории

з «Пузлинский» / биологический
 (ботанический) МО МР «Усть-Куломский» 11

Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Значительное антропогенное воздействие на сопредельные 
территории

з «Дон-ты» / комплексный МО МР «Усть-Куломский» 10
Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Эталонное болото

з «Водораздел рек Б. Пятомбойю 
и М. Пятомбойю» / комплексный МО МО «Воркута» 9

Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в Республике 
Коми. Значительное антропогенное воздействие на сопре-
дельные территории

з «Лесотундровый» / комплексный МО МО «Инта» 9
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Республике Коми. Значительное антропоген-
ное воздействие на сопредельные территории

з «Белоборский» / комплексный МО ГО «Сыктывкар» 9 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми
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з «Седьюский» / комплексный МО МО «Ухта» 9
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Значительное антропогенное воздействие на сопредельные 
территории

з «Водораздел рек Пыссы и Содзима» /
 комплексный МО МР «Удорский» 9

Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Малонарушенная лесная территория. Значительное антро-
погенное воздействие на сопредельные территории

з «Павьюжский» / биологический 
(ботанический) МО МР «Удорский» 9 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Республике Коми

з «Река Сюзью» / комплексный МО МО «Ухта»; 
МО МО «Сосногорск» 8

Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Значительное антропогенное воздействие на сопредельные 
территории

з «Заозерский» / комплексный МО МР «Сысольский» 8
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Значительное антропогенное воздействие на сопредельные 
территории

з «Дыньнюр» / гидрологический 
(болотный) МО МР «Усть-Куломский» 11

Критерии А, В. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Высокое разнообразие охраняемых представителей сем. 
Orchidaceae

з Лемвинский / ботанический МО МО «Инта» 7
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, Республике Коми, в том числе эндемиков. Зна-
чительное антропогенное воздействие на сопредельные 
территории

з «Хайминский» / биологический
(ботанический) МО МО «Инта» 7

Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Значительное антропогенное воздействие на сопредельные 
территории

з «Вымский» / биологический
(зоологический)

МО МР «Княжпогостский»; 
МО МО «Ухта»; 
МО МР «Удорский»

7 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми

з «Вишерский» / комплексный МО МР «Корткеросский» 7 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Российской Фе-
дерации, Республике Коми

з «Вуктыльский» / биологический
(ботанический) МО МР «Усть-Куломский» 7 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми

з «Океан» / комплексный МО МР «Усть-Цилемский», 
МО МР «Ижемский» 7

Критерии А, В. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Высокое видовое и ценотическое разнообразие. Эталонное 
болото 

з «Большая Лагорта» / комплексный МО МО «Воркута» 6 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Понью-Заостренная» / комплексный МО МО «Инта» 6 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Российской Фе-
дерации, Республике Коми, в том числе эндемиков

з «Ежугский» / комплексный МО МР «Удорский» 6
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. Ма-
лонарушенная лесная территория. Значительное антропо-
генное воздействие на сопредельные территории

з «Енганэпэ» / биологический (лесной) МО МО «Воркута» 5
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в Республике 
Коми. Редкий лесной фитоценоз - сообщество с большой 
ботанической  ценностью

з «Гажаягский»/ комплексный МО МО «Сосногорск» 5 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми

з «Ляльский» / биологический 
(ботанический) МО МР «Княжпогостский» 5 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми

з «Карпогорский» / комплексный МО МР «Удорский» 5
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. Ма-
лонарушенная лесная территория. Значительное антропо-
генное воздействие на сопредельные территории

з «Белый» / комплексный МО МР «Усть-Вымский»; 
МО МР «Сыктывдинский» 5 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми
ПП «Водопад на реке Хальмеръю» / 
гидрологический (водный) МО МО «Воркута» 4 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Российской Фе-

дерации, Республике Коми, в том числе эндемиков

ПП «Кажимский» / ботанический МО МР «Койгородский» 4 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, Республике Коми

з «Большая Роговая» / комплексный МО МО «Воркута» 3 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми
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з «Кожвинский» / биологический
(ботанический) МО МО «Печора» 3 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми, 

в том числе эндемиков

з «Тибейвиска» / комплексный МО МО «Усинск» 3
Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Республике Коми. Значительное антропоген-
ное воздействие на сопредельные территории

з «Комский» / биологический
(ботанический) МО МР «Койгородский» 3 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Республике Коми
з «Белоярский» / комплексный (ландш.) МО МР «Корткеросский» 3 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми
з «Доньнюр» («Доннюр») /
 гидрологический (болотный) МО МР «Удорский» 3 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Российской Фе-

дерации, Республике Коми

з «Тобышский» / комплексный МО МР «Усть-Цилемский» 3 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми

ПП «Гора Пембо»й/ геологический МО МО «Воркута» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми, 
в том числе эндемиков

ПП «Лиственничное» /
ботанический МО МО «Инта» 2

Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в Российской 
Федерации, Республике Коми. Редкий лесной фитоценоз - 
сообщество с большой ботанической  ценностью

ПП «Парнокаю» («Парнока-ю») /
 ботанический МО МО «Инта» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Российской Фе-

дерации, Республике Коми

з «Усинский комплексный» /
 комплексный

МО МО «Усинск»,
МО МО«Печора» 2

Критерии А, В. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Высокое видовое и ценотическое разнообразие. Эталонное 
болото

з «Мураснюр» / гидрологический 
(болотный) МО МО «Ухта» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми
ПП «Параськины озера» / комплексный МО МО «Ухта» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Иванюр» («Ива-Нюр») /
 гидрологический (болотный) МО МО «Вуктыл» 2

Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Эталонное болото

з «Кайгородканюр» («Кайгородка-Нюр») / 
гидрологический (болотный) МО МО «Вуктыл» 2

Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми. 
Эталонное болото

з «Маджский» / комплексный МО МР «Корткеросский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми

з «Потводельежд» / биологический 
(ботанический) МО МР «Корткеросский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Российской Фе-

дерации, Республике Коми

з «Каргортский» /комплексный МО МР «Сыктывдинский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Российской Фе-
дерации, Республике Коми

з «Мартюшевское» / гидрологический
(болотный) МО МР «Троицко-Печорский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми. 

Эталонное болото
з «Нюмлыгинский» / гидрологический 
(болотный) МО МР «Троицко-Печорский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Сисьельнюр» / гидрологический
(болотный) МО МР «Троицко-Печорский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Скляпский» / гидрологический
(болотный) МО МР «Троицко-Печорский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Участок реки Печора» / биологический 
(зоологический) МО МР «Троицко-Печорский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Хребетнюр» / гидрологический 
(болотный) МО МР «Троицко-Печорский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Ертомский» / комплексный МО МР «Удорский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Российской Фе-
дерации, Республике Коми

з «Пойма» / гидрологический (болотный) МО МР «Удорский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми

з «Вычегда» / комплексный МО МР «Усть-Куломский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми
з «Кузобнюр» («Кузоб-Нюр») /
 гидрологический (болотный) МО МР «Усть-Куломский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, Республике Коми
з «Плесовка» / биологический
(ботанический) МО МР «Усть-Куломский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Сед-Ель-Нюр» / гидрологический
(болотный) МО МР «Усть-Куломский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми
з «Ыбинское» / гидрологический
(болотный) МО МР «Усть-Куломский» 2 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Вадчарты» / ботанический МО МО «Инта» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми
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з «Юнъяхаты» / ботанический (кедровый) МО МО «Инта» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми
з «Левобережный» / комплексный МО МО «Печора» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми
з «Печорский» / гидрологический
(болотный) МО МО «Печора» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми
з «Пурганюр» / комплексный МО МО «Печора» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми
ПП «Кедровка» / ботанический
(кедровый) МО МО «Печора» 1 Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в Республике 

Коми, редких растительных сообществ
ПП «Кременьельский» / ботанический
(кедровый) МО МО «Печора» 1 Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в Республике 

Коми, редких растительных сообществ
ПП «Соколово» / ботанический
(кедровый) МО МО «Печора» 1 Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в Республике 

Коми, редких растительных сообществ
з «Порожский» / биологический 
(ботанический) МО МО «Сосногорск» 1 Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в Республике 

Коми, редких растительных сообществ
ПП «Сосновский» / геологический МО МО «Сосногорск» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми
з «Сускин-ель» / биологический
(ботанический) МО МО «Ухта» 1 Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в Республике 

Коми, редких растительных сообществ
з «Васькакерский» / гидрологический
(болотный) МО МО «Вуктыл» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Побыльничанюр» / гидрологический 
(болотный) МО МО «Вуктыл» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Подчерский» / биологический
(ботанический) МО МО «Вуктыл» 1 Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в Республике 

Коми, редких растительных сообществ
з «Соплясский» / биологический 
(ботанический) МО МО «Вуктыл» 1 Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в Республике 

Коми, редких растительных сообществ
з «Лэньюнюр» («Лэнью-Нюр») /
гидрологический (болотный) МО МР «Ижемский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Республике Коми. Эталонное болото
з «Дэбо» («Дебо») / гидрологический 
(болотный) МО МР «Княжпогостский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Половниковское» / гидрологический
(болотный) МО МР «Княжпогостский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Озеро Вадыб-ты» / гидрологический
(озерный) МО МР «Койгородский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

ПП «Водохранилище Кажимское» / 
гидрологический (озерный) МО МР «Койгородский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Борганнюр» / гидрологический
(болотный) МО МР «Корткеросский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми
з «Гыбат-Нюр» / гидрологический 
(болотный) МО МР «Корткеросский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, Республике Коми
з «Додзьнюр» («Додзь-Нюр») /
гидрологический (болотный) МО МР «Корткеросский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Лымва» / комплексный МО МР «Корткеросский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, Республике Коми

з «Нившера» / гидрологический
(болотный) МО МР «Корткеросский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми
з «Сускаель-Локчимский» / 
биологический (ботанический) МО МР «Корткеросский» 1 Критерии А, С. Наличие видов, охраняемых в Республике 

Коми, редких растительных сообществ
ПП «Борган-Ель-Куш» / гидрологический 
(болотный) МО МР «Корткеросский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми
З «Тыбьюнюр» («Тыбью-Нюр») /
гидрологический (болотный)

МО МР «Корткеросский»; 
МО МР «Княжпогостский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми. 

Эталонное болото
з «Летский» / биологический
(ботанический) МО МР «Прилузский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Озельский» / комплексный МО МР «Сыктывдинский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

ПП «Ярегский» / ботанический МО МР «Сыктывдинский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 
масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми

з «Ташнюр» («Таш-Нюр») /
гидрологический (болотный)

МО МР «Сыктывдинский»; 
МО МР «Корткеросский 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Митрофановский» / гидрологический 
(болотный) МО МР «Троицко-Печорский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Расъю» / биологический
(ботанический) МО МР «Троицко-Печорский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Верхне-Вашкинский» / комплексный МО МР «Удорский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

Продолжение табл.
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з «Чарвидз» / гидрологический 
(болотный) МО МР «Удорский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми
з «Ыджид-Нюр» («Ыджыднюр») /
гидрологический (болотный) МО МР «Удорский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

ПП «Кочмасский» («Кочмесский») /
ботанический (кедровый) МО МР «Усть-Вымский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Вочь-Вольский» / биологический
(ботанический) МО МР «Усть-Куломский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

З «Габшорский» / биологический
(ботанический) МО МР «Усть-Куломский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Динь-Куш» / гидрологический
(болотный) МО МР «Усть-Куломский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Кельтминское» (Кельтманское) / 
гидрологический (болотный) МО МР «Усть-Куломский» 1 Критерии А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми. 

Эталонное болото
З «Нижневочевский» / биологический
(ботанический) МО МР «Усть-Куломский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Палагинский» / биологический
(ботанический) МО МР «Усть-Цилемский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в Республике Коми

з «Модла-Повнюр» («Модлаповнюр») / 
гидрологический (болотный) МО МР «Усть-Куломский» 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Республике Коми
з «Плоскобугристые болота водораздела 
рек Сейда и Лёк-Воркута» / комплексный МО МО «Воркута» - Эталонное болото. Растительные сообщества с большой бо-

танической  ценностью
ПП «У фермы Юн-Яга» / гидрологический 
(болотный) МО МО «Воркута» - Эталонное болото. Растительные сообщества с большой бо-

танической  ценностью
з «Уса-Юньягинское» / гидрологический 
(болотный)

МО МО «Воркута», 
МО МО «Инта» - Эталонное болото. Растительные сообщества с большой бо-

танической  ценностью

з «Чернореченский» / комплексный МО МО «Инта» - Эталонное болото. Растительные сообщества с большой бо-
танической  ценностью

з «Родионовское» / гидрологический
(болотный) МО МО «Печора» - Эталонное болото. Растительные сообщества с большой бо-

танической  ценностью

з «Небесанюр» / комплексный МО МО «Усинск» - Эталонное болото. Растительные сообщества с большой бо-
танической  ценностью

з «Упьюм» («Синдорское») / 
гидрологический (болотный) МО МР «Княжпогостский» - Эталонное болото. Растительные сообщества с большой бо-

танической  ценностью
з «Усть-Пожегский» / гидрологический 
(болотный) МО МР «Сыктывдинский» - Эталонное болото. Растительные сообщества с большой бо-

танической  ценностью
з «Чукчинское» / гидрологический
 (болотный) МО МР «Усть-Цилемский» - Эталонное болото. Растительные сообщества с большой бо-

танической  ценностью
ПП «Яковолеквад» («Яков-Олек-Вад») /
 ботанический (лесной) МО МР «Троицко-Печорский» - Критерий С. Редкий лесной фитоценоз - сообщество с боль-

шой ботанической  ценностью
з «Корабельная чаща» /
биологический (ботанический) МО МР «Удорский» - Критерий С. Редкий лесной фитоценоз - сообщество с боль-

шой ботанической  ценностью

ПП «Гамский» / ботанический (луговой) МО МР «Усть-Вымский» - Критерий В. Эталонный луговой фитоценоз - сообщество 
с большой ботанической  ценностью

з «Новоборский» / биологический
 (ботанический) МО МР «Усть-Цилемский» - Критерий В. Эталонный луговой фитоценоз - сообщество 

с большой ботанической  ценностью
з «Сула-Харьягинский» / биологический 
(ботанический) МО МР «Усть-Цилемский» - Критерий С. Редкий лесной фитоценоз - сообщество с боль-

шой ботанической  ценностью
ООПТ местного значения

ПП «Воркутинский» / ботанический
(луговой) 1 Критерий А. Наличие видов, охраняемых в европейских 

масштабах, в Российской Федерации, Республике Коми
з «Скальный известняковый Каньон на 
реке Ния-ю» / комплексный - Критерий А. Входит в состав комплексного заказника 

«Каньон реки Ния-ю»

Условные обозначения. НП – национальный парк; З – заказник; ПП – памятник природы; МО МР – муниципальное образование муниципальный район; 
МО ГО – муниципальное образование городской округ; МО МО – муниципальное образование муниципальный округ. (-) – редкие виды не зарегистри-
рованы.
Keys. НП – national park; З – reserve; ПП – nature monument; МО МР – municipal formation municipal raion; МО ГО – municipal formation urban district; МО 
МО – municipal formation of municipal district. (–) – rare species not found.

Окончание табл.
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В процессе мониторинга состояния популяций ред-
ких видов на объектах природно-заповедного фонда 
установлено, что в границах памятников природы «Вой-
вожский», «Лунвожский», «Кедр на острове Медвежий», 
«Куломъю», созданных для сохранения изолированных 
ценопопуляций сосны сибирской – Pinus sibirica на за-
падной границе ареала вида, основные объекты охраны 
не выявлены [6]. Данные резерваты фактически не вы-
полняют функции КБТ по критерию А, критериям В и С не 
соответствуют.

При формировании системы ООПТ Республики Коми 
большое внимание уделяли сохранению объектов жи-
вотного мира и неживой природы [1, 6]. С этим обстоя-
тельством связано то, что ряд резерватов регионального 
значения не может быть отнесен к числу ключевых бо-
танических территорий по критерию А. Так, не зареги-
стрированы редкие виды грибов и растений в границах 
12 геологических памятников природы, 10 биологических 
(«Абкеджский», «Визингский», «Дзервад», «Елецкий», 
«Каджеромский», «Конецбор-Даниловский», «Пожег-
ский», «Сейда», «Усинский», «Шеръягский») и одного 
комплексного («Вадбожский») заказников, водного па-
мятника природы «Гарсибский», созданных для охра-
ны редких видов животных, в том числе относящихся  
к ихтиофауне. Критериям В и С, применяемым для иден-
тификации КБТ, перечисленные ООПТ также не соот-
ветствуют. Редкие представители растительного мира, 
занесенные в Красную книгу Республики Коми [4], не 
отмечены на территориях 58 заказников, 7 памятников 
природы гидрологического (болотного) профиля и пяти 
комплексных заказников («Плоскобугристые болота во-
дораздела рек Сейда и Лёк-Воркута», «Черноречен-
ский», «Хопковский и Клетчатый», «Небесанюр», «Ко-
счовча»), в растительном покрове которых доминируют 
болота. В связи с отсутствием местообитаний редких 
видов, угроз стабильному функционированию экоси-
стем и невысоким разнообразием растительного мира 
не целесообразно относить большинство из них к числу 
КБТ. Тем не менее комплексные заказники «Плоскобу-
гристые болота водораздела рек Сейда и Лёк-Воркута», 
«Чернореченский», «Небесанюр», а также 5 резерватов 
гидрологического (болотного) профиля: заказники «Уса- 
Юньягинское», «Чукчинское», «Упьюм» и «Родионовское», 
памятник природы «У фермы Юн-Яга» несомненно долж-
ны рассматриваться как ключевые ботанические терри-
тории, поскольку учреждены для охраны эталонных болот 
[20]. На территории гидрологического (болотного) заказ-
ника «Усть-Пожегский» специалисты Института биологии 
ФИЦ Коми НЦ УрО РАН проводят многолетний мониторинг 
эмиссии парниковых газов. Кроме того, здесь зарегистри-
рованы два вида, включенные в Приложение 1 к Крас-
ной книге Республики Коми [4] как виды, нуждающиеся  
в постоянном контроле численности популяций в приро- 
де – пальчатокоренник пятнистый – Dactylorhiza maculata  
и любка двулистная – Platanthera bifolia. С учетом этого, 
данный резерват также следует отнести к числу КБТ.

В список КБТ по критерию В целесообразно включить 
ботанический заказник «Новоборский» и ботанический 
памятник природы «Гамский», созданные с целью сохра-
нения высокопродуктивных естественных пойменных 
лугов, сформировавшихся в долинах Печоры и Вычегды,  
а по критерию С – ООПТ, учрежденные для сохранения уни-
кальных лесных экосистем: заказники «Сула-Харьягин-
ский» и «Корабельная чаща», памятник природы «Яков- 
Олек-Вад». Несмотря на то, что в границах указанных 
резерватов ботанического профиля не зарегистриро-
ваны редкие представители растительного мира, они 
успешно выполняют функцию сохранения типичных  
и редких растительных сообществ. 

Заключение
Выполненный анализ показал, что 156 ООПТ федераль-

ного, республиканского и местного значений, располо-
женных в Республике Коми, выполняют функции ключе-
вых ботанических территорий. Их доля составляет 63,7 % 
от общего числа резерватов. Это свидетельствует о том, 
что при создании системы объектов природно-заповед-
ного фонда была успешна реализована функция сохра-
нения местообитаний редких видов растений и грибов  
in situ. Не обеспечены территориальной охраной в систе-
ме ООПТ 40 видов, или 8,6 % от общего числа (464) так-
сонов растений и грибов, занесенных в региональную 
Красную книгу [там же]. Восполнение части этих пробелов 
будет достигнуто к 2030 г. в процессе реализации схемы 
развития и  размещения особо охраняемых природных 
территорий республиканского значения. Биологическое 
разнообразие части резерватов, учрежденных в 2022 г., 
изучено недостаточно. Целенаправленная инвентариза-
ция растительного мира их территорий позволит получить 
дополнительные сведения о флорах, лихено- и микобио-
тах, выявить новые местообитания редких видов. Следует 
продолжить исследования, направленные на выявление 
КБТ и классификацию биотопов Республики Коми.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.
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Мохообразные комплексного 
заказника «Оченырд» (Полярный 
Урал, Республика Коми, Россия)

Bryophytes of the Complex Reserve 
“Ochenyrd” (Polar Urals, Komi 
Republic, Russia)

М. В. Дулин, Г. В. Железнова, Т. П. Шубина M. V. Dulin, G. V. Zheleznova, T. P. Shubina

Аннотация
Государственный природный комплексный заказник «Оче-
нырд» (3215 га) образован 7 февраля 2019 г. и расположен 
на территории муниципального образования муниципаль-
ного округа (МО МО) «Воркута» в месте слияния рек Боль-
шая и Малая Кара. Он создан с целью сохранения этало-
на ландшафтов и биологического разнообразия западного 
склона Полярного Урала. В работе впервые приведен анно-
тированный список мохообразных заказника «Оченырд». 
Для каждого вида указаны наличие структур, связанных 
с размножением, выявленные местонахождения, субстрат, 
местообитания. Список включает 175 таксонов, из которых 
108 мхов (107 видов и 1 подвид) из 59 родов и 31 семейства 
и 66 печеночников (63 вида, 2 разновидности и 1 подвид) 
из 39 родов и 19 семейств. Печеночник Lophoziopsis excisa 
var. elegans (R.M. Schust.) Konstant. et Vilnet впервые обна-
ружен во флоре Республики Коми. Список мохообразных 
МО МО «Воркута» пополнился 39 таксонами (31 вид мхов 
и 8 печеночников). Во флоре выявлены охраняемые виды, 
внесенные в Красную книгу Республики Коми с природоох-
ранным статусом 3 (редкий) – это мох Cinclidium arcticum 
(Bruch & Schimp.) Schimp. и печеночник Prasanthus suecicus 
(Gottsche) Lindb. Установлено, что в исследованной бри-
офлоре по числу видов лидируют семейства Mniaceae 
(13 видов), Dicranaceae и Anastrophyllaceae (по 11) и роды 
Dicranum (11), Sphagnum (8), Scapania (6). Наивысшим так-
сономическим разнообразием характеризуются тундровые 
местообитания – 57 видов мхов и 49 печеночников (62,4 % 
всей флоры заказника). Благодаря наличию на исследован-
ной территории выходов кальцийсодержащих пород флора 
обогатилась комплексом кальцефильных мхов и печеноч-
ников. Интерес вызывает то, что они не приурочены строго 
к участкам выхода горных пород, но осваивают подходящие 
ниши в других экотопах – тундрах, ивняках и болотах. В ис-
следованной флоре репродуктивная активность мохообраз-
ных невысокая. Спорогоны отмечены у 32 видов мхов и 26 
печеночников (34,0 % всей флоры мохообразных). Наиболее 
активно процесс спорообразования идет в тундровых (33 
вида) и прибрежно-водных сообществах (24).

Abstract
The State Nature Complex Reserve “Ochenyrd” (3,215 hec-
tares) was established on February 7, 2019. It is located on 
the territory of the municipal formation of municipal district 
“Vorkuta” at the confluence of the Bolshaya and Malaya Kara 
Rivers. It was created to preserve reference landscapes and 
biological diversity of the western slope of the Polar Urals. 
For the first time, an annotated list of bryophytes collected in 
the Reserve “Ochenyrd” has been published. Each species is 
provided with the data on structures associated with repro-
duction, its geographical locations, substrate, and habitats. 
The list includes 175 taxa, among them 108 are mosses (107 
species and 1 subspecies) from 59 genera and 31 families and 
66 are liverworts (63 species, 2 varieties, and 1 subspecies) 
from 39 genera and 19 families. The liverwort Lophoziopsis 
excisa var. elegans (R.M. Schust.) Konstant. et Vilnet has 
been first discovered in the Komi Republic flora. The list of 
bryophytes in the municipal formation of municipal district 
“Vorkuta” have got additional 39 taxa (31 mosses and 8 liv-
erworts). The moss Cinclidium arcticum (Bruch & Schimp.) 
Schimp. and the liverwort Prasanthus suecicus (Gottsche) 
Lindb. listed in the Red Data Book of the Komi Republic with 
Conservation Status 3 (rare species) have been found in the 
flora. The families Mniaceae (13 species), Dicranaceae, and 
Anastrophyllaceae (11 species each) and the genera Dicra-
num (11 species), Sphagnum (8), and Scapania (6) are the 
dominants by species number in the studied bryoflora. The 
tundra habitats are characterised by a high taxonomic di-
versity – 57 species of mosses and 49 of liverworts (62.4 % 
of the total reserve flora). Due to the presence of limestone 
outcrops, the flora is enriched with a complex of calciphilic 
mosses and liverworts. These species are not strictly con-
fined to places where rocks emerge but occupy suitable 
niches in other ecotopes – tundra, willow thickets and hyp-
num swamps. The reproductive activity of bryophytes is not 
high. About 34.0 % of the identified species (32 species of 
mosses and 26 liverworts) form reproductive structures – 
sporogons. The process of spore formation is active in tundra 
(33 species) and coastal-aquatic communities (24).

Keywords: 
flora, floristic records, species list, liverworts, mosses, rare 
species, Red Data Book of the Komi Republic, the Complex 
Reserve “Ochenyrd”
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Введение
Зона тундровой растительности занимает 4,6 % пло-

щади Республики Коми [1]. Уровень изученности разно-
образия растительного покрова тундровых экосистем 
в  настоящее время остается недостаточным, и новые 
исследования весьма актуальны несмотря на то, что мо-
хообразные в тундрах имеют весомую фитоценотическую 
роль, соразмерную таковой сосудистых растений. Часто 
бриофиты, наравне с лишайниками, становятся эдифи-
каторами тундровых сообществ. Устойчивое развитие 
тундровых экосистем возможно лишь при бережном отно-
шении к ним и при условии принятия мер по их охране. 
В Республике Коми в настоящее время создана и успешно 
функционирует целая сеть особо охраняемых природных 
территорий (ООПТ), насчитывающая 245 объектов. Де-
вять из них расположены в тундровой зоне, в пределах 
Воркутинского района [2]. Государственный природный 
комплексный заказник республиканского значения «Оче-
нырд» является одним из них. Он создан постановлением 
Правительства Республики Коми от 07.02.2019 № 55 с це-
лью сохранения эталона ландшафтов и биологическо-
го разнообразия западного склона Полярного Урала [2]. 
Заказник расположен на территории МО МО «Воркута» 
в  месте слияния рек Большая и Малая Кара и занимает 
площадь 3215 га. Истоки этих рек расположены в север-
ной части Полярного Урала на территории Ямало-Ненец-
кого автономного округа. Кара протекает по территории 
Республики Коми и Ненецкого автономного округа, впадая 
в Байдарацкую губу Карского моря. Ее протяженность 
278  км. Рельеф территории представлен полого-холми-
стой наклонной равниной с высотами 145–471 м над ур. м. 
и горной частью с вершинами до 1000 м над ур. м. [3]. 

В основании равнины лежат сильно дислоцирован-
ные палеозойские породы (позднерифей-раннекембрий-
ские и  позднекембрийско-позднепермские известняки), 
обнажающиеся в долине р. Кары и ее притоков. Они на 
значительной территории перекрыты толщей наносов 
ледникового происхождения. В горной части широко рас-
пространены кристаллические кварцито-хлорито-сери-
цитовые сланцы [4].

В почвенном покрове холмисто-увалистых участков 
преобладают мерзлотные тундровые поверхностно-гле-
евые оподзоленные почвы под мохово-лишайниково-ер-
никовой растительностью, образующие мелкоконтурные 
комплексы. На равнинных водоразделах преобладают 
тундрово-болотные торфянисто- и торфяно-глеевые 
мерзлотные почвы. В горной и предгорной частях почво-
образование развивается на маломощном суглинистом 
обильно щебнистом элюво-делювии коренных пород 
и  формируются горно-тундровые пропитано-гумусовые 
почвы [5].

Природные условия территории отличаются суровым 
климатом со среднегодовой температурой ниже -7°  С. 
Средняя температура самых теплых месяцев (июль, ав-
густ) не превышает +8...+11° С. Осадков выпадает от 450 до 
600 мм в год. Высота снежного покрова – лишь 40–50 см 
и менее. Короткий период вегетации растений (60 и ме-

нее дней) сочетается с благоприятными условиями осве-
щения – длинным заполярным световым днем. Почти по-
всюду встречается сплошная или островная многолетняя 
мерзлота [4, 6]. 

По геоботаническому районированию Северо-Востока 
европейской части России и Нечерноземья европейской 
части РСФСР [7, 8] территория исследования входит в цир-
кумполярную тундровую область в Коротаихо-Приураль-
ский округ полосы кустарниковых южных тундр. Горные 
участки характеризуются четко выраженной высотной 
поясностью растительности. Здесь хорошо обозначены 
горно-тундровый и гольцовый пояса с характерными ка-
менистыми мохово-лишайниковыми тундрами и  сообще-
ствами курумников. В растительном покрове предгорий на 
склонах холмов и моренных гряд преобладают кустарни-
ковые и кустарничковые тундры. В основании возвышен-
ностей в местах с долго залеживающимся снегом форми-
руются нивальные растительные группировки. В долине 
р. Кары и по ложбинам стока встречаются ивняки и зла-
ково-разнотравные луговины, которые на выровненных 
обширных участках соседствуют с ерниковыми заросля-
ми. На обрывистых береговых склонах формируются пи-
онерные сообщества со своеобразным комплексом видов, 
а пологие участки ложбин заняты луговинными тундрами. 
В низинных и приозерных участках равнины развиты пло-
скобугристые болота. 

В тундровой зоне Воркутинского района Республи-
ки Коми исследования проводились и ранее. В гербарии 
SYKO хранятся коллекции, собранные в окрестностях 
пос. Хальмер-Ю, оз. Харбей-то, ст. Полярный Урал, г. Вор-
куты, стационара Коми филиала академии наук. Сведения 
о мохообразных этого региона опубликованы в ряде ста-
тей [9-22]. 

Цель работы – получить новые данные о разнообра-
зии представителей отделов Marchantiophyta и Bryophyta 
в бассейне р. Кары и на территории комплексного заказ-
ника «Оченырд», в частности, составить максимально 
полный список таксонов, определить их распростране-
ние на исследованной территории и дополнить сведения 
о распространении мхов и печеночников, занесенных  
в Красную книгу Республики Коми [23].

Материалы и методы
В работе представлены материалы обработки кол-

лекции мохообразных, собранной М. В. Дулиным в июле 
2010  г. в бассейне р. Кары (вблизи слияния рек Малая 
и  Большая Кара) (фото, рисунок). На территории ком-
плексного заказника республиканского значения «Оче-
нырд» маршрутным методом были обследованы склоны 
ближайшего горного массива и его подножие, предгорная 
долина, берега р. Кары и впадающих в нее ручьев, меж- 
увалистые ложбины, приозерные участки. Изучено 872 об-
разца мохообразных (410 образцов мхов и 462 – печеноч-
ников) из 25 местообитаний. Идентификацию и обработку 
проводили в лабораторных условиях с использованием 
общепринятых в бриологии сравнительно-морфологи-
ческого, анатомо-морфологического методов по отече-
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ственным и  зарубежным руковод-
ствам. Определение выполнено по 
гербаризованным образцам. Для 
каждого пункта сбора фиксирова-
лись географические координаты  
в системе WGS 84 с помощью 
GPS-навигатора. Образцы хранятся 
в УНУ «Научный гербарий Института 
биологии Коми НЦ УрО РАН (SYKO)».

Результаты 
и их обсуждение
Список видов комплексно-

го заказника «Оченырд». Таксоны 
в  аннотированном списке распо-
ложены в алфавитном порядке. 
Их объем и  названия соответ-
ствуют в основном «An annotated 
checklist of bryophytes of Europe, 
Macaronesia and Cyprus» [24]. Ред-
кие виды, включенные в  список 
объектов растительного мира, ох-
раняемые на территории Респу-
блики Коми [23], отмечены  – «R», 
новые для территории исследова-
ния – «!» и новые для МО МО «Вор- 
кута»  – «*». Для каждого таксона 
цифрами обозначены пункты сбора. 
Приведены данные о местообита-
нии, где употреблены следующие 
сокращения: Б  – болота; Ер  – ер-
ники; Ив – ивняки; (К) – курумники; 
Л – луговины; НС  – нивальные со-
общества; ПВ – прибрежно-водные 
местообитания; Т – тундры. Указано 
наличие структур, связанных с раз-
множением: «gem.», «and.», «per.», 
«S+», «♀ re.», «♂ re.» – выводковые 
почки, андроцеи, периантии (вклю-
чая псевдопериантии), спорофиты, 
архегониальные и антеридиальные 
подставки соответственно. Сборы 
М. В. Дулина в списке имеют харак-
терные номера бриофлористиче-
ских описаний, например, «823мвд».

1 – 67° 55´ 26.5´´ N; 65° 38´ 20.3´´E, 
200 м над ур. м., 1 км к юго-востоку от устья р. Малой Кары, 
левый берег р. Малой Кары, обширная долина реки, ерник 
кустарничково-зеленомошный (823мвд), на почве; 

2 – 67° 55´ 04.7´´ N; 65° 38´ 03.0´´E, 240 м над ур. м., 1,5 км 
к юго-юго-востоку от устья р. Малой Кары, левый берег 
р. Малой Кары, подножие горы, склон северной экспози-
ции, курумник мохово-лишайниковый (824мвд), на камнях;

3 – Там же, склон северо-восточной экспозиции, ка-
менистая тундра дриадово-багульниково-шикшево-мо-
хово-лишайниковая (825мвд), на почве между камнями 
и мерзлотных пятнах-медальонах; 

4 – 67° 55´ 33.2´´ N; 65° 38´ 09.6´´E, 185 м над ур. м., 1 км 
к юго-востоку от устья р. Малой Кары, левый берег р. Ма-
лой Кары, обширная долина реки, тундра ивняково-ерни-
ково-можжевеловая разнотравно-злаково-зеленомошная 
(826мвд), на почве; 

5 – 67° 55´ 42.0´´ N; 65° 38´ 45.8´´E, 170 м над ур. м., 
500 м к юго-востоку от устья р. Малой Кары, левый берег 
р. Малой Кары, долина ручья, ивняк древовидный высо-
котравно-злаковый (827мвд), на камнях и гниющей дре-
весине; 

Фото. Вид на долину реки Кары и отроги горы Борзова. 
Photo. The view of the Kara River valley and the spurs of the Borzov Mountain.

Рисунок. Основные пункты сбора мхов и печеночников в регионе. 
Figure. The main collection sites of mosses and liverworts in the study region.
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6 – 67° 55´ 09.5´´ N; 65° 32´ 36.4´´E, 250 м над ур. м., 3 км 
к юго-западу-западу от устья р. Малой Кары, левый бе-
рег р. Большой Кары, подножие горы, склон северной 
экспозиции, плоскопологая терраса, тундра ерничко-
во-кустарничково-мохово-лишайниковая с каменистыми 
пятнами и мерзлотными медальонами (828мвд), на почве, 
в затененных нишах между камнями и на мерзлотных пят-
нах-медальонах; 

7 – 67° 55´ 10.6´´ N; 65° 32´ 22.5´´E, 230 м над ур. м., 3 км 
к юго-западу-западу от устья р. Малой Кары, левый берег 
р. Большой Кары, подножие горы, склон северной экспози-
ции, тундра ивняково-ерниковая разнотравно-кустарнич-
ковая с можжевельником (829мвд), на каменистой почве; 

8 – 67° 55´ 12.0´´ N; 65° 32´ 03.0´´E, 210 м над ур. м., 3,5 км 
к юго-западу-западу от устья р. Малой Кары, левый берег 
р. Большой Кары, предгорная долина, ложбина стока вре-
менного водотока, ивняк разнотравно-вейниково-зелено-
мошный с примесью можжевельника и ерника (830мвд), на 
почве;

9 – 67° 55´ 13.0´´ N; 65° 31´ 46.5´´E, 200 м над ур. м., 4 км 
к юго-западу-западу от устья р. Малой Кары, левый бе-
рег р. Большой Кары, предгорная долина, межувалистое 
понижение с крутыми слабозадернованными бортами 
(высота – 4 м), нивальная разнотравно-злаковая луговина 
на участке с долго залеживающимся снегом (831мвд), на 
почве; 

10 – 67° 55´ 11.2´´ N; 65° 31´ 12.9´´E, 195 м над ур. м., 4 км 
к юго-западу-западу от устья р. Малой Кары, левый берег 
р. Большой Кары, предгорная долина, межувалистое пони-
жение, слабопологий склон западной экспозиции, болото 
хвощево-осоково-пушицево-гипновое (832мвд), на почве 
и кочках; 

11 – 67° 55´ 16.02´´ N; 65° 31´ 06.6´´E, 195 м над ур. м., 4 км 
к юго-западу-западу от устья р. Малой Кары, левый бе-
рег р. Большой Кары, предгорная долина, плоскопологая 
вершина увала, тундра кустарничково-мохово-лишай-
никовая с мерзлотными медальонами (833мвд), на почве 
и мерзлотных пятнах-медальонах;

12 – 67° 55´ 15.52´´ N; 65° 30´ 20.3´´E, 170 м над ур. м., 
4,5 км к юго-западу-западу от устья р. Малой Кары, левый 
берег р. Большой Кары, предгорная долина, слабополо-
гий склон увала южной экспозиции, тундра редкоернич-
ково-кустарничково-пушицево-моховая с мерзлотны-
ми медальонами и кочками пушицы (834мвд), на почве  
и  мерзлотных пятнах-медальонах; 

13 – 67° 55´ 14.7´´ N; 65° 29´ 55.8´´E, 160 м над ур. м., 4,5 км 
к юго-западу-западу от устья р. Малой Кары, левый берег 
р. Большой Кары, предгорная долина, долина ручья, ивняк 
приручейный разнотравно-осоковый (835мвд), на почве 
и гниющей древесине; 

14 – 67° 55´ 20.5´´ N; 65° 29´ 41.1´´E, 145 м над ур. м., 5 км 
к юго-западу-западу от устья р. Малой Кары, левый берег 
р. Большой Кары, 50 м от берега, пологий склон северной 
экспозиции, тундра ивняково-ерниковая разнотравно-зе-
леномошная (836мвд), на почве; 

15 – Там же, невысокие (3 м) каменистые выходы по 
берегу реки северной экспозиции (837мвд), на камнях по 

берегу в зоне затопления и мелкоземе по взлобку слабо-
задернованного каменистого склона;

16 – Там же, 50 м от берега, пологий склон северной 
экспозиции, тундра редкоерничковая кустарничково- 
мохово-лишайниковая с мерзлотными медальонами 
(838мвд), на мерзлотных пятнах-медальонах;

17 – 67° 55´ 06.6´´ N; 65° 29´ 18.1´´E, 155 м над ур. м., 6 км 
к юго-западу-западу от устья р. Малой Кары, левый бе-
рег р. Большой Кары, 100 м от берега, широкая межува-
листая ложбина с пологим склоном северной экспозиции, 
расширяющаяся к низу и переходящая в прибрежную по-
лосу, луговина злаково-разнотравная с редкими ивками 
(839мвд), на почве; 

18 – 67° 54´ 51.1´´ N; 65° 35´ 32.1´´E, 370 м над ур. м., 
2  км к юго-западу от устья р. Малой Кары, межгорная 
долина, пологий склон южной экспозиции, тундра ку-
старничково-мохово-лишайниковая с каменистыми рос-
сыпями и  мерзлотными медальонами (840мвд), на почве 
и мерзлотных пятнах-медальонах;

19 – 67° 54´ 50.4´´ N; 65° 35´ 16.7´´E, 380 м над ур. м., 2 км 
к юго-западу от устья р. Малой Кары, межгорная доли-
на, пологий склон юго-восточной-восточной экспозиции, 
переходящий в ложбину стока временного водотока, ни-
вальное разнотравно-злаково-мохово-лишайниковое со-
общество (841мвд), на почве; 

20 – 67° 55´ 07.9´´ N; 65° 34´ 36.8´´E, 471 м над ур. м., 2 км 
к юго-западу от устья р. Малой Кары, вершина господ-
ствующей высоты – 471, тундра каменистая фрагментар-
ная мохово-лишайниковая (842мвд), на каменистой почве 
и камнях;

21 – 67° 54´ 45.4´´ N; 65° 34´ 13.8´´E, 350 м над ур. м., 2 км 
к юго-западу от устья р. Малой Кары, межгорная доли-
на, широкое каменистое русло горного ручья, склон се-
веро-восточной экспозиции (843мвд), на камнях в русле  
и мелкоземе между камнями по берегам; 

22 – 67° 54´ 43.3´´ N; 65° 29´ 38.6´´E, 200 м над ур. м., 6 км 
к юго-западу-западу от устья р. Малой Кары, левый берег 
р. Большой Кары, предгорная долина, тундровое озеро, 
осоково-сабельниково-гипновое сообщество по берегу 
озера (844мвд), на почве; 

23 – 67° 53´ 26.4´´ N; 65° 30´ 21.2´´E, 325 м над ур. м., 
5,5 км к юго-западу от устья р. Малой Кары, левый берег 
р. Большой Кары, подножие горы, крутой склон северо-за-
падной экспозиции, тундра заболоченная мелкоернико-
во-багульниково-кустарничково-долгомошно-сфагновая 
(845мвд), на торфянистой почве; 

24 – Там же, тундра кустарничково-мохово-лишайни-
ковая с мерзлотными медальонами и каменистыми россы-
пями (около 845мвд), на мерзлотных пятнах-медальонах;

25– 67° 55´ 42.0´´ N; 65° 31´ 31.5´´E, 150 м над ур. м., 4 км 
к западу от устья р. Малой Кары, левый берег р. Большой 
Кары, в средней части каньона, скалистое ущелье в устье 
горного ручья (846мвд), на уступах скал возле водопада.

Печеночники
Anthelia juratzkana (Limpr.) Trevis. – Т: 6, 16, 18, 24; ПВ: 

15, 21 – per., S+.
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Barbilophozia barbata (Schmidel ex Schreb.) Loeske – 
Т: 4, 11; Ив: 8. 

B. hatcheri (A.Evans) Loeske – Т: 4, 6, 7, 14, 18; ПВ: 15, 21, 
25; Ив: 8, 13; Ер: 1; К: 2; Л: 17; НС: 19 – gem.

Blasia pusilla L. – ПВ: 15, 21; Т: 12. 
Blepharostoma trichophyllum (L.) Dumort. – Т: 6, 7, 12, 23; 

Ив: 5, 13; ПВ: 15 – per., S+.
Calypogeia sphagnicola (Arnell et J.Perss.) Warnst. et 

Loeske – Т: 23 – gem.
Cephalozia bicuspidata (L.) Dumort. – Т: 6, 16, 23; Б: 10 – 

per., S+.
* Cephaloziella arctogena (R.M.Schust.) Konstant. – Т: 11, 

12; НС: 19; ПВ: 25 – per., S+.
C. rubella (Nees) Warnst. – Т: 6, 11, 23; НС: 9; Б: 10 – gem., 

and., per., S+.
Chiloscyphus pallescens (Ehrh.) Dumort. – Ив: 13. 
Odontoschisma francisci (Hook.) L.Söderstr. et Váňa – ПВ: 

21 – per., S+.
Diplophyllum taxifolium (Wahlenb.) Dumort. –Т: 6, 7, 18, 

23, 24; НС: 19; ПВ: 15 – gem.
Fuscocephaloziopsis albescens (Hook.) Vaňa et L.Söder-

str. – Т: 18, 23; ПВ: 21. 
F. lunulifolia (Dumort.) Váňa et L.Söderstr. – Т: 23 – per., 

S+.
F. pleniceps (Austin) Váňa et L.Söderstr. –Т: 7, 23; Б: 10; 

Ив: 5; НС: 19; ПВ: 15 – and., per., S+.
Gymnocolea inflata (Huds.) Dumort. – Т: 24 –per.
Gymnomitrion concinnatum (Lightf.) Corda – Т: 3, 11, 18.
G. corallioides Nees – Т: 3, 6, 16 – S+.
Isopaches bicrenatus (Schmidel ex Hoffm.) H.Buch – Т: 6, 

11 – gem., per., S+.
Jungermannia polaris Lindb. – ПВ: 15, 25; Т: 12 – and., per., 

S+.
Lophocolea minor Nees – Ив: 13; ПВ: 15 – and.
Lophozia silvicola H.Buch – Т: 6, 23; Б: 10; ПВ: 15 – gem., 

per., S+.
L. ventricosa (Dicks.) Dumort. – Т: 3, 6, 7, 11, 18, 20, 23, 24; 

ПВ: 15, 21, 25; НС: 9, 19; Ив: 5; К: 2 – gem., and., per., S+.
L. longiflora (Nees) Schiffn. – Т: 6; ПВ: 15 – gem., per.
L. murmanica Kaal. – ПВ: 15 – gem., and., per.
Lophoziopsis excisa (Dicks.) Konstant. et Vilnet – Т: 3, 4, 6, 

11, 12, 18; ПВ: 15, 25; НС: 9; Ив: 13 – gem., and., per., S+.
!* L. excisa var. elegans (R.M.Schust.) Konstant. et Vilnet 

– Т: 3, 6 – gem., and., per., S+.
L. longidens (Lindb.) Konstant. et Vilnet – К: 2, Т: 6 – gem.
* L. propagulifera (Gottsche) Konstant. et Vilnet – Т: 6, 11 

– gem., and., per., S+.
Marchantia polymorpha L. subsp. montivagans Bischl. et 

Boissel.-Dub. – Л: 17 – gem.
M. polymorpha L. subsp. ruderalis Bischl. et Boissel.-Dub. 

– Ив: 5, 13; ПВ: 15.
Marsupella apiculata Schiffn. – Т: 3, 18 – per.
* M. boeckii (Austin) Lindb. ex Kaal. – НС: 9.
M. condensata (Ångstr. ex C.Hartm.) Lindb. ex Kaal. – Т: 

18; ПВ: 21 – per.
M. sprucei (Limpr.) Bernet – Т: 3, 6, 11, 16, 18, 24; НС: 9 – 

and., per., S+.

Mesoptychia badensis (Gottsche ex Rabenh.) L.Söderstr. 
et Váňa – Т: 12.

M. heterocolpos (Ted. ex Hartm.) L.Söderstr. et Váňa – Ив: 
13, ПВ: 15, 25 – gem., per., S+.

Mylia anomala (Hook.) Gray – Т: 23.
Nardia geoscyphus (De Not.) Lindb. – Т: 16, 18, –and., per., 

S+.
Neoorthocaulis binsteadii (Kaal.) L.Söderstr., De Roo et 

Hedd. – Т: 23 – per., S+.
Pellia neesiana (Gottsche) Limpr. – Ив: 5, 13; ПВ: 15, 21; Б: 

22 – and., per..
Solenostoma hyalinum (Lyell) Mitt. – Ив: 5. 
R Prasanthus suecicus (Gottsche) Lindb. – Т: 16 – S+.
Preissia quadrata (Scop.) Nees – ПВ: 15 – ♀ re., ♂ re.
Pseudolophozia sudetica (Nees ex Huebener) Konstant. 

et Vilnet –Т: 23, 24; ПВ: 21, 25 – gem., per.
Ptilidium ciliare (L.) Hampe – Т: 3, 4, 6, 7, 11, 12, 14, 18, 23, 

24; Ер: 1; Ив: 8; К: 2; НС: 19. 
* Riccardia latifrons (Lindb.) Lindb. – Т: 23.
Scapania curta (Mart.) Dumort. – Т: 3, 7, 11, 24; ПВ: 15, 21, 

25; Ив: 5; НС: 9 – gem., and., per., S+.
S. gymnostomophila Kaal. – Т: 12 – gem.
S. irrigua (Nees) Nees – ПВ: 21, 25; Ив: 5 – and.
S. obcordata (Berggr.) S.W.Arnell – Т: 6, 11, 16; НС: 9; ПВ: 

21 – gem., and.
S. parvifolia Warnst. – Т: 3, 6, 11, 23; НС: 9 – gem., and.
* S. subalpina (Nees ex Lindenb.) Dumort. – ПВ: 15, 21, 25; 

Ив: 5 – gem., and., per.
Schistochilopsis incisa (Schrad.) Konstant. – Т: 23 – gem., 

per., S+.
* S. opacifolia (Culm. ex Meyl.) Konstant. – ПВ: 15, 21; Т: 

7 – gem., per., S+.
Schljakovia kunzeana (Huebener) Konstant. et Vilnet – 

ПВ: 15, 19, 21, 25; Т: 3, 4, 6, 23; Б: 10; Ер: 1; К: 2; НС: 9 – gem.
* Schljakovianthus quadrilobus (Lindb.) Konstant. et Vil-

net – ПВ: 15.
S. quadrilobus (Lindb.) Konstant. et Vilnet var. glareosus 

(Jørg.) Konstant. et Vilnet – Т: 12. 
Solenostoma confertissimum (Nees) Schljakov – ПВ: 15 

– per., S+.
S. pusillum (C.E.O.Jensen) Steph. – Т: 6, 16, 24; ПВ: 15 – 

and., per., S+.
S. sphaerocarpum (Hook.) Steph. – Т: 12.
Sphenolobus minutus (Schreb. ex D.Crantz) Berggr. – Т: 3, 

6, 11, 16, 20, 23; Б: 10; ПВ: 15 – gem., and., per., S+.
S. saxicola (Schrad.) Steph. – Т: 3, 6. 
Tetralophozia setiformis (Ehrh.) Schljakov – Т: 3, 6, 20; 

К: 2. 
Trilophozia quinquedentata (Huds.) Bakalin – Т: 3, 6, 11, 12; 

ПВ: 15, 21, 25; Б: 22; Ив: 13; К: 2. 
Tritomaria scitula (Taylor) Jørg. – ПВ: 15, 25 – gem.

Мхи
Abietinella abietina (Hedw.) M.Fleisch. – Т: 11. 
Amblystegium serpens (Hedw.) Schimp. – Ив: 5. 
Andreaea rupestris Hedw. – Т: 6; 18, 20; ПВ: 15, 21 К: 2 – S+.
Aquilonium plicatulum (Lindb.) Hedenas, Schlesak & 

D.Quandt – Т: 6, 12.
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Aulacomnium palustre (Hedw.) Schwägr. – Т: 4, 6, 12, 23; 
Б: 10; ПВ: 15.

Aulacomnium turgidum (Wahlenb.) Schwägr. – Т: 4, 6, 11, 
12, 16; Б: 10; НС: 19.

Bartramia ithyphylla Brid. – ПВ: 15, 25; НС: 9, 19; Ив: 13; 
Т: 7 – S+.

Brachythecium campestre (Müll. Hal.) Schimp. – Ив: 13.
Brachythecium cirrosum (Schwägr.) Schimp. – Т: 12.
Brachythecium salebrosum (Hoffm. ex F. Weber et 

D. Mohr) Schimp. – Ив: 8, 13; Т: 14.
* Brachythecium turgidum (Hartm.) Kindb. – ПВ: 15.
* Bryoerythrophyllum recurvirostrum (Hedw.) P. C.Chen – 

Т: 20.
Calliergon cordifolium (Hedw.) Kindb. – Б: 22.
Calliergon giganteum (Schimp.) Kindb. – Б: 10.
Campyliadelphus chrysophyllus (Brid.) R. S. Chopra – 

Ив: 13, Т: 12. 
Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid. – Т: 11, 16; НС: 9 – S+.
Cinclidium arcticum (Bruch & Schimp.) Schimp. – Б: 10 – 

S+.
* Cinclidium stygium Sw. – Б: 10. 
Climacium dendroides (Hedw.) F. Weber et D. Mohr – 

Б: 22; Ив: 13.
* Conostomum tetragonum (Hedw.) Lindb. – Т: 18.
Cynodontium strumiferum (Hedw.) Lindb. – Т: 3, 6, 11 – S+.
Cynodontium tenellum (Schimp.) Limpr. – Т: 3, 6 – S+.
* Dicranella humilis R. Ruthe – Т: 16 – S+.
Dicranum acutifolium (Lindb. et Arnell) C. E. O. Jensen – 

Т: 11, 12, 18; Ер: 1; К: 2; НС: 19.
Dicranum angustum Lindb. – НС: 19.
Dicranum elongatum Schleich. ex Schwägr. – Т: 4, 6, 24 – 

S+.
Dicranum flexicaule Brid. –Т: 3, 4, 7, 11, 12, 20, 24; Ер: 1; 

Ив: 8; К: 2; ПВ: 21 – S+.
* Dicranum fragilifolium Lindb. – Т: 24.
* Dicranum laevidens R. S. Williams. – Б: 10; Т: 4.
* Dicranum majus Sm. – Т: 7, 14.
Dicranum muehlenbeckii Bruch & Schimp. – Т: 14.
* Dicranum polysetum Sw. – Ив: 8.
Dicranum scoparium Hedw. – НС: 19.
Dicranum spadiceum J. E. Zetterst. – Т: 4, 12; Б: 10; НС: 19.
Distichium capillaceum (Hedw.) Bruch & Schimp. – ПВ: 15; 

Т: 12 – S+.
* Drepanocladus sendtneri (Schimp. ex H. Müll.) Warnst. – 

Б: 10.
Flexitrichum flexicaule (Schwägr.) Ignatov & Fedosov – 

Ив: 13.
* Grimmia longirostris Hook. – ПВ: 21 – S+.
Helodium blandowii (F. Weber et D. Mohr) Warnst. – Б: 22.
Hygrohypnella ochracea (Turner ex Wilson) Ignatov & 

Ignatova – ПВ: 21, 25 – S+.
Hylocomiadelphus triquetrus (Hedw.) Ochyra & Stebel. – 

Ив: 8; Т: 7.
* Hylocomiastrum pyrenaicum (Spruce) M. Fleisch. – 

Б: 10; Ив: 13; НС: 19.
Hylocomium splendens (Hedw.) Schimp. – Т: 4, 6, 7, 11, 12, 

14, 23; Б: 10; Ив: 8; НС: 19; ПВ: 15.

Hylocomium splendens var. obtusifolium (Geh.) Paris – 
Б: 10; Т: 16.

Hymenoloma crispulum (Hedw.) Ochyra – ПВ: 15, 25; 
Т: 18 – S+.

Kiaeria starkei (F. Weber & D. Mohr) I. Hagen – ПВ: 21; 
Т: 18 – S+.

Lescuraea incurvata (Hedw.) E. Lawton – ПВ: 25; Т: 11.
Lescuraea saxicola (Schimp.) Molendo – ПВ: 15 – S+.
Lescuraea secunda Arnell – ПВ: 15.
Meesia triquetra (Jolyel) Ångstr. – Б: 10.
Mnium blyttii Bruch. – Ив: 5; Л: 17; ПВ: 15.
Mnium stellare Hedw. – Ив: 13; Т:14
Oncophorus virens (Hedw.) Brid. – Ив: 13; Т: 14.
Oncophorus wahlenbergii Brid. – Т: 18 – S+.
Paludella squarrosa (Hedw.) Brid. – Б: 10.
Philonotis fontana (Hedw.) Brid. – ПВ: 15, 21.
Plagiomnium curvatulum (Lindb.) Schljakov – Б: 10.
Plagiomnium ellipticum (Brid.) T. J. Kop. – Ив: 5, 13; Б: 10, 

22; Л: 17.
Plagiomnium medium (Bruch & Schimp.) T. J. Kop. – Ив: 5.
Plagiothecium denticulatum (Hedw.) Bruch et al. – Ив: 5, 

13 – S+.
Plagiothecium laetum Schimp. – ПВ: 25.
Platydictya jungermannioides (Brid.) H. A. Crum – ПВ: 25.
Platyhypnum duriusculum (De Not.) Ochyra – ПВ: 25.
Pleurozium schreberi (Willd. ex Brid.) Mitt.	 – Т: 4, 6, 7, 11, 

14, 16, 23, 24; Ер: 1.
Pohlia cruda (Hedw.) Lindb. – ПВ: 21, 25; Л: 17; Т: 3.
Pohlia nutans (Hedw.) Lindb. – Ер: 1; НС: 9.
Pohlia sphagnicola (Bruch & Schimp.) Broth. – Б: 10; 

Т: 23 – S+.
Polytrichastrum alpinum (Hedw.) G. L. Sm. – Ив: 8; Л: 17; 

ПВ: 21.
Polytrichum commune Hedw – Т: 4, 7, 24; НС: 9; ПВ: 21.
Polytrichum hyperboreum R. Br. – Ер: 1; Т: 6 – S+.
Polytrichum juniperinum Hedw. – Т: 7, 11, 12. 14, 20, 24; 

ПВ: 15, 21; Б: 10; Ер: 1; Ив: 13; НС: 19 – S+.
Polytrichum pallidisetum Funck – Б: 22.
Polytrichum piliferum Hedw. – Т: 3, 11, 18, 20; К: 2; НС: 9; 

ПВ: 15. 
Polytrichum strictum Menzies ex Brid. – Т: 3, 6, 12, 16, 24; 

Б: 10– S+.
Pseudoleskeella rupestris (Berggr.) Hedenäs et L.Sӧder-

str. – Ив: 5.
Ptilium crista-castrensis (Hedw.) De Not. – Т: 12.
Ptychostomum pseudotriquetrum (Hedw.) J. R. Spence & 

H. P. Ramsay ex Holyoak & N.Pedersen – Б: 10; 22; Ив: 13; 
Л: 17; ПВ: 15; Т: 7 – S+.

Racomitrium aquaticum (Brid. ex Schrad.) Brid. – ПВ: 21 – 
S+.

Racomitrium canescens (Hedw.) Brid. – ПВ: 21; Т: 11. 
Racomitrium lanuginosum (Hedw.) Brid. – Т: 3, 6, 11, 16, 

18, 20; К: 2. 
Racomitrium microcarpon (Hedw.) Brid. – Т: 18.
Rhizomnium pseudopunctatum (Bruch et Schimp.) 

T.J.Kop. – Ив: 13. 
Rhizomnium punctatum (Hedw.) T. J. Kop. – Б: 10. 
Rhytidium rugosum (Hedw.) Kindb. – Т: 6, 11, 12, 16; НС: 19.
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Saelania glaucescens (Hedw.) Broth. – НС: 19 – S+.
Sanionia uncinata (Hedw.) Loeske – Т: 4, 7, 11, 14, 18, 20; 

ПВ: 15, 21, 25; Б: 10, 22; Ив: 8, 13; Л: 17 – S+.
Schistidium agassizii Sull. & Lesq. – ПВ: 21 – S+.
Schistidium rivulare (Brid.) Podp. – ПВ: 21, 25 – S+.
Sciuro-hypnum latifolium (Kindb.) Ignatov & Huttunen – 

Л: 17.
Sciuro-hypnum ornellanum (Molendo) Ignatov & Huttu-

nen – Ив: 5; ПВ: 15.
Sciuro-hypnum reflexum (Starke) Ignatov & Huttunen – 

Ив: 5, 13; Л:17; НС: 9.
Scorpidium cossonii (Schimp.) Hedenäs – Б: 10 – S+.
* Scorpidium revolvens (Sw. ex anon.) Rubers – Б: 10.
Sphagnum capillifolium (Ehrh.) Hedw. – Т: 23.
Sphagnum flexuosum Dozy et Molk. – Т: 23.
Sphagnum fuscum (Schimp.) H. Klinggr. – Т: 23.
Sphagnum girgensohnii Russow – Т: 23.
Sphagnum russowii Warnst. – Т: 23.
Sphagnum squarrosum Crome – Б: 10.
* Sphagnum teres (Schimp.) Ångstr. – Б: 10.
Sphagnum warnstorfii Russow – Б: 10.
Splachnum sphaericum Hedw. – Т: 23, 24 – S+.
* Splachnum vasculosum Hedw. – Б: 10; Ер: 1 – S+.
Straminergon stramineum (Dicks. ex Brid.) Hedenäs – 

Б: 10, 22; ПВ: 21 – S+.
Tetraplodon mnioides (Hedw.) Bruch & Schimp. – Т: 7, 11 

18, 24; НС: 9; ПВ: 21 – S+.
Timmia austriaca Hedw. – ПВ: 15.
Tomentypnum nitens (Hedw.) Loeske – Т: 12, 16; Б: 10.
Warnstorfia fluitans (Hedw.) Loeske – Б: 22.

Впервые изученная флора мохообразных комплексно-
го заказника «Оченырд» и его окрестностей представлена 
170 таксонами мохообразных, из них 108 – мхи (107 видов 
и 1 подвид) из 59 родов и 31 семейства и 66 – печеночники 
(63 вида, 2 разновидности и 1 подвид) из 39 родов и 19 се-
мейств. В целом, в МО МО «Воркута» (Воркутинский район,  
Республика Коми), по литературным и гербарным матери-
алам, ранее было известно о 291 таксоне мохообразных, 
включая 182 таксона мхов и 109 – печеночников (104 вида,  
3 разновидности и 2 подвида). В результате проведенного 
на территории заказника исследования для муниципаль-
ного округа нами выявлены 31 новый вид мхов и 8 таксо-
нов печеночников. 

Значительную часть бриофлоры заказника состав-
ляют мхи из семейств Mniaceae (13 видов), Dicranace-
ae (11), Brachytheciaceae, Sphagnaceae, Grimmiaceae 
(по  8), Polytrichaceae (7) и родов Dicranum (11 видов), 
Sphagnum (8), Polytrichum (6), Brachythecium (5). В груп-
пе печеночников по числу видов выделяются семейства 
Anastrophyllaceae (11 видов), Lophoziaceae, Scapaniaceae 
(по 9), Gymnomitriaceae (4) и роды Scapania (6 видов), 
Lophozia, Marsupella, Solenostoma (по 4). В целом для 
МО «Воркута» наблюдается схожая картина. У мхов ли-
дируют семейства Sphagnaceae (21  вид), Dicranaceae, 
Mniaceae (по 15) и роды Sphagnum (21), Dicranum (15), 
Brachythecium, Ptychostomum (по 8), а у печеночников – 
Anastrophyllaceae (18 видов), Lophoziaceae, Scapaniaceae 

(по 14), Gymnomitriaceae (12), а среди родов Scapania (10 
видов), Lophozia (7), Marsupella, Solenostoma (по 6). До-
минирование по числу видов семейства Sphagnaceae во 
флоре МО «Воркута» обусловлено тем, что его территория 
характеризуется большей заболоченностью в сравнении 
с предгорным участком исследованного заказника. Это 
способствует увеличению разнообразия сфагновых мхов.

Почти все виды в исследованной флоре обычны и ши-
роко распространены на Севере Голарктики. Находки не-
скольких таксонов представляют определенный интерес.

Печеночник Lophoziopsis excisa var. elegans впервые 
выявлен во флоре Республики Коми. Малоизвестный так-
сон, в России отмечен в единичных местонахождениях 
в  горах близ северного Полярного круга. Долгое время 
считался таксоном с арктическим распространением, но 
найден также южнее – в Якутии (хребты Сунтар-Хаята 
и Черского) и Бурятии (в бассейне р. Ковыли) [25]. 

На территории заказника выявлены новые местона-
хождения мха Cinclidium arcticum и печеночника Pras-
anthus suecicus, включенных в список охраняемых на 
территории Республики Коми видов с природоохранным 
статусом 3 (редкий) [23]. Prasanthus suecicus споради-
чески отмечается на Урале: Приполярный Урал (хребты 
Малдынырд, Малдыиз, г. Баркова, окрестности оз. Па-
дежаты и верховья р. Кожим), Северный Урал (г. Халь-
мерсале). Он предпочитает горные кустарничково-мо-
хово-лишайниковые тундры, где поселяется на почве 
мерзлотных пятен-медальонов. Cinclidium arcticum ра-
нее обнаружен на Полярном Урале (окрестности оз. 
Щучье, ж.-д. ст. Полярный Урал, бассейн р. Лемвы) и При-
полярном Урале (бассейн р. Кожим) в горных тундрах и 
по заболоченным берегам водоемов [там же]. Кроме того, 
найдены нуждающиеся в бионадзоре мхи. Conostomum 
tetragonum ранее был собран в национальном парке 
«Югыд ва» (окрестности и склоны г. Баркова и бассейне 
р. Кожим) на курумнике и в разных типах тундр, а также 
на участке с долголежащим снегом по склону г. Отортен. 
Находки Mnium blyttii известны на Приполярном Урале 
(р. Парнока-ю, Межгорные озера) в расщелинах скал и 
елово-пихтовом с лиственницей травяном лесу, а также 
Северном Урале (р. Унья) на облесенных выходах из-
вестняков [26].

Эколого-ценотический анализ показал, что наиболь-
шим таксономическим разнообразием мохообразных 
характеризуются тундровые сообщества, занимающие 
значительные территории. Они формируются на рав-
нинных участках, плоских вершинах увалов и их скло-
нах в предгорной долине р. Кары и на пологих участках 
в горной области. Всего в тундрах выявлено 57 мхов и 49 
печеночников (106 видов, или 62,4 % всего видового со-
става исследованной флоры). Видовая насыщенность от-
дельных тундровых сообществ невелика: 5–21 вид мхов 
(в среднем – по 11 видов) и 2–24 – печеночников (в сред-
нем  – 10). Постоянство сохраняют во всех сообществах 
не более 4–6 видов с широкой экологической амплиту-
дой. Например, мхи: Dicranum flexicaule, D. acutifolium, 
Hylocomium splendens, Polytrichum juniperinum, P. piliferum, 
и печеночники: Barbilophozia hatcheri, Ptilidium ciliare, 
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Schljakovia kunzeana. Для тундр отмечено 25 специфиче-
ских видов мхов и 20 видов печеночников.

Среди изученных нами тундровых сообществ можно 
выделить несколько групп сообществ, обладающих опре-
деленной спецификой. По числу видов на первое место 
среди них выходят преобладающие на территории иссле-
дования кустарничковые мохово-лишайниковые тундры. 
Они занимают обширные площади и отличаются высоким 
разнообразием микроместообитаний, например, развита 
мозаичность из мерзлотных медальонов и каменистых пя-
тен. Здесь выявлено 40 видов мхов и 41 – печеночников. 
Кроме широко распространенных во многих типах тундр 
бриофитов в этой группе отмечено девять специфических 
видов мхов (Abietinella abietina, Aquilonium plicatulum, 
Brachythecium cirrosum, Dicranella hymipis, Racomitrium 
microcarpon, Conostomum tetragonum, Dicranum fragilifo-
lium, Oncophorus wahlenbergii, Ptilium crista-castrensis) 
и 24 печеночников (например, виды рода Gymnomitrion 
и Marsupella, Scapania obcordata, Solenostoma pusillum 
и др.).

Видовой состав ивняково-ерниковых травяно-мохо-
вых тундр включает 19 и 12 видов мхов и печеночников 
соответственно, среди них специфичными являются мхи 
Dicranum majus, D. muehlenbeckii и печеночник Schis-
tochilopsis opacifolia.

В заболоченных кустарничково-моховых тундрах выяв-
лено 10 видов мхов и 19 видов печеночников. Пять влаголю-
бивых торфообразователей рода Sphagnum (S. capillifolium 
S. flexuosum. S. fuscum, S. girgensohnii, S, russowii) явля-
ются специфичными. Из печеночников, найденных только 
в этом типе тундр, можно отметить Calypogeia sphagnicola, 
Fuscocephaloziopsis lunulifolia, Mylia anomala, Neoorthocau-
lis binsteadii, Riccardia latifrons, Schistochilopsis incisa.

Таким образом, наблюдается неравномерное распре-
деление видов мохообразных в разных группах тундровых 
сообществ, что обусловлено различиями в их фитоцено-
тической структуре. Так, например, в ивняково-ернико-
вых тундрах кустарниковый и травяный ярусы оказывают 
значительное конкурентное воздействие и препятствуют 
развитию характерных бриофитов. Большое значение так 
же имеют характеристики экотопа (расположение участка 
в рельефе местности, экспозиция и угол склона, высота 
над уровнем моря и др.) и разнообразие микроместооби-
таний (крупные камни и каменистые россыпи, развитый 
кустарничковый ярус, участки слабозадернованной по-
чвы, мерзлотные медальоны, торфяные кочки).

На слабозадернованных прибрежно-водных участ-
ках (берега реки и каменистых ручьев, уступы водопада) 
мхов и печеночников также много – 34 и 33 вида соот-
ветственно (67 видов, или 39,4 % всей исследованной 
флоры). Из-за того, что в этих местообитаниях присут-
ствуют увлажненные выходы горных пород, здесь обна-
руживается значительное число специфических видов 
(14 мхов и 15 печеночников). Многие таксоны, произ-
растающие здесь, приурочены в своем распростране-
нии к  горным областям. Например, типичные горные 
(Schistidium agassizii, Sch. rivulare, Platydictya junger-
mannioides), гипоарктогорные (Hygrohypnella ochracea,  

Racomitrium aquaticum, Timmia austriaca), арктоальпийские 
(Brachythecium turgidum, Grimmia longirostris, Lescuraea 
saxicola, L. secunda, Platyhypnum duriusculum) мхи, а так-
же арктомонтанные (Anthelia juratzkana, Cephaloziella 
arctogena, Fuscocephaloziopsis albescens, Jungermannia 
polaris, Marsupella condensata, Pseudolophozia sudetica, 
Schistochilopsis opacifolia, Solenostoma confertissimum, 
Tritomaria scitula) печеночники. Наличие в прибрежной 
полосе выходов известьсодержащих пород (языки по-
роды у уреза воды по берегу реки и уступы водопада 
в  долине ручья) обусловливает присутствие в ценофло-
ре кальцефильных мхов (Lescuraea incurvata, Platydictya 
jungermannioides, Sciuro-hypnum ornellanum, Distichium 
capillaceum) и печеночников (Mesoptychia heterocolpos, 
Preissia quadrata, Tritomaria scitula).

В долине р. Кары и по ложбинам стока впадающих 
в нее ручьев развиваются древовидные и кустарниковые 
заросли из ив (Salix sp.). Здесь найдено 24 вида мхов и 17 – 
печеночников (всего 41 вид, или 24,1 % всей исследован-
ной флоры). В ивняках также отмечены специфические 
мхи (Amblystegium serpens, Brachythecium campestre, Pla-
giomnium medium, Plagiothecium denticulatum, Pseudole-
skeella rupestris, Rhizomnium pseudopunctatum, Flexitri-
chum flexicaule) и печеночники (Chiloscyphus pallescens, 
Solenostoma hyalinum). Значительная их часть характе-
ризуется бореальным распространением. Таким образом, 
ивняки, будучи интразональными сообществами, способ-
ствуют распространению бореального компонента флоры 
с юга на север, поддерживая под своим пологом необхо-
димые для выживания таежных видов условия. 

На территории исследования нами были обследова-
ны гипновые болота предгорной долины. Они сформиро-
вались в межувалистых понижениях и по берегам пред-
горных озер. Установлено, что в болотных сообществах 
произрастают 34 вида мхов и 8 – печеночников (42 вида, 
или 24,7 % всей исследованной флоры). Специфическими 
для болот являются 15 мхов (Cinclidium arcticum, C. styg-
ium, Drepanocladus sendtneri, Helodium blandowii, Meesia 
triquetra, Paludella squarrosa и др.). Болота, как и ивняки, 
характеризуются интразональностью. В составе их цено-
флоры также много бореальных видов мхов и печеночни-
ков – 21 и 3 вида соответственно.

Нивальные сообщества в ландшафте приурочены 
к  крутым склонам межувалистых понижений в долине 
р. Кары и межгорным долинам, к участкам, где долго за-
леживается снег и формируются снежники. Здесь отме-
чено 17 видов мхов и 14 печеночников (31 вид, или 18,2 % 
всей исследованной флоры). Мох Saelania glaucescens 
и  печеночник Marsupella boeckii являются специфиче-
скими для данного местообитания. В целом видовой состав 
бриофитов нивальных сообществ близок таковому тундр. 
Несмотря на разницу в доминантах травяно-кустарнич-
кового яруса, условия для произрастания мохообразных 
мало чем отличаются. Как и в тундрах, здесь есть участки 
с нарушенным растительным покровом, происходят крио- 
генные процессы и отмечаются выступающие из почвы кам-
ни. Все это способствует заселению этих микроместообита-
ний видами мхов и печеночников из сопредельных тундр.
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У подножия горных склонов формируются каменистые 
россыпи (курумники). Поверхности крупных камней и валу-
нов покрыты пионерной растительностью, среди которой 
преобладают лишайники. На поверхностях камней и мел-
коземе между ними выявлено 5 видов мхов, характерных 
для каменистых субстратов (Andreaea rupestris Dicranum 
acutifolium, Racomitrium lanuginosum, Dicranum flexicaule, 
Polytrichum piliferum) и 7 печеночников (Barbilophozia 
hatcheri, Lophozia ventricosa, Lophoziopsis longidens, Ptili-
dium ciliare, Schljakovia kunzeana, Tetralophozia setiformis, 
Trilophozia quinquedentata) (12 видов, или 7,1 % всей иссле-
дованной флоры). Среди выявленных печеночников лишь 
Tetralophozia setiformis строго приурочен к такого рода 
каменистым местообитаниям, а все остальные обладают 
широкой экологической амплитудой.

Слабопологие широкие склоны в долине р. Кары заня-
ты значительными по площади участками кустарничково- 
зеленомошных ерников. Тут зафиксировано лишь 8 ви-
дов мхов (Dicranum acutifolium, D. flexicaule, Hylocomium 
splendens, Pleurozium schreberi, Pohlia nutans, Polytrichum 
hyperboreum, P. juniperinum, Splachnum vasculosum) и 3 –пе-
ченочника (Barbilophozia hatcheri, Ptilidium ciliare, Schljako-
via kunzeana) (11 видов, или 6,5 % всей исследованной фло-
ры). Специфических видов в составе ерниковых сообществ 
так же, как и в сообществах курумных россыпей, не отмечено.

В прибрежной полосе реки по пологим дренированным 
межувалистым склонам небольшими участками отмечены 
луговые сообщества. На луговинах произрастает 7 видов 
мхов (Mnium blyttii, Plagiomnium ellipticum, Pohlia cruda, 
Polytrichastrum alpinum, Ptychostomum pseudotriquetrum, 
Sciuro-hypnum latifolium, S. reflexum) и 2 – печеночника 
(Barbilophozia hatcheri, Marchantia polymorpha) (9 видов, 
или 5,3 % всей исследованной флоры). Sciuro-hypnum 
latifolium является единственным специфическим аркти-
ческим видом мха для луговин. 

В сравнительно узкой долине р. Кары осуществляет-
ся выпас стад северного оленя, оказывающий сильное 
трансформирующее влияние на окружающую среду. Вы-
бивание тундры приводит к формированию слабозадер-
нованных участков, пригодных для заселения бриофитов, 
и преумножению в норме редких микроместообитаний, 
таких как обильные экскременты оленей и останки их 
скелетов. Некоторые копрофитные мхи специализируются 
именно на таких субстратах, и обилие последних способ-
ствует их процветанию во многих экотопах. Так, Tetraplodon 
mnioides, Splachnum sphaericum и Splachnum vasculosum 
нашли свою специфическую нишу в тундрах, на болотах и в 
ерниковых зарослях. Большинство же мхов и печеночников, 
выявленных на территории исследования, предпочитают 
традиционные субстраты и поселяются на мелкоземе меж-
ду камнями и слабозадернованной почве. 

Интересной особенностью исследованной флоры 
является то, что в ней выявлены кальцефильные виды 
мхов (Campyliadelphus chrysophyllus, Cinclidium stygium, 
Distichium capillaceum, Pseudoleskeella rupestris, Saelania 
glaucescen, Abietinella abietina, Mnium stellare, Flexitrichum 
flexicaule, Bryoerythrophyllum recurvirostrum, Lescuraea 
incurvata, Sciuro-hypnum ornellanum, Scorpidium cossonii) 

и печеночников (Mesoptychia badensis, M. heterocolpos, 
Preissia quadrata, Scapania gymnostomophila, Tritomaria 
scitula). Они не имеют строгой приуроченности к одному 
местообитанию, как это обычно бывает на равнине, где 
выходы горных пород формируют обнажения, на кото-
рых и сосредотачивается весь кальцефильный комплекс 
видов. В нашем случае мы наблюдаем распределение 
кальцефилов по разным местообитаниям. Они обнару-
живаются не только на участках выхода горных пород 
по берегу реки, но и на подходящем субстрате в тундрах, 
ивняках и болотах. Например, характерные для скаль-
ных экотопов мох (Lescuraea incurvata) и печеночники 
(Mesoptychia badensis и Scapania gymnostomophila) были 
найдены в  редкоерничково-кустарничково-пушицево- 
моховой тундре с мерзлотными медальонами. Мхи Cin-
clidium stygium и  Scorpidium cossonii обнаружены на 
хвощево-осоково-пушицево-гипновом болоте, а Sciuro- 
hypnum ornellanum, Flexitrichum flexicaule, Mnium stellare, 
Campyliadelphus chrysophyllus, Pseudoleskeella rupestris –  
в  древовидном высокотравно-злаковом и приручейном 
разнотравно-осоковом ивняках.

Важной характеристикой состояния бриофлоры явля-
ется оценка репродуктивной активности составляющих 
ее видов (наличие органов полового и бесполого размно-
жения). Стратегия размножения влияет на встречаемость 
и обилие вида в сообществах. Наличие спорогона (орган 
для размножения спорами) указывает на то, что среда, 
в которой развивается тот или иной вид бриофита, бла-
гоприятна и устойчивое развитие идет уже длительный 
период во времени. Исключением являются лишь виды, 
у которых в принципе спорогоны неизвестны. К таковым 
относятся 40 % известных науке мхов [27]. В исследован-
ной флоре спорогоны отмечены у 32 видов мхов и 26 – пе-
ченочников (34,0 % всей флоры мохообразных). Наиболее 
активно процесс образования спорогонов идет в тундро-
вых (у 15 видов мхов и 18 печеночников) и прибрежно- 
водных сообществах (у 12 видов мхов и 12 печеночников). 
Органы вегетативного размножения (выводковые почки 
и  тела) формируются у 25 видов печеночников (39,7 % 
всех видов этой группы). 

Заключение
Впервые исследованная флора мохообразных бас-

сейна р. Кары в пределах комплексного заказника «Оче- 
нырд» характеризуется умеренным видовым разноо-
бразием. В  своем составе, наряду с широко распростра-
ненными мхами и печеночниками, характерными для 
горно-тундровых местообитаний, она содержит редкие 
таксоны, охраняемые в Республике Коми. Наибольшим 
таксономическим разнообразием характеризуются тун-
дровые и прибрежно-водные сообщества. Значительная 
часть мохообразных предпочитает поселяться на каме-
нистых субстратах и слабо задернованной почве. Многие 
виды проявляют биологическую активность, формируя 
репродуктивные структуры. Наиболее благоприятные для 
размножения условия складываются в тундровых и при-
брежно-водных сообществах. 
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Первые сведения о грибах 
Федерального заказника 
«Параськины озера» 
(Республика Коми)

The first data about fungi of the 
Federal Reserve "Paraskiny Lakes" 
(Komi Republic)

М. А. Паламарчук, Д. В. Кириллов M. A. Palamarchuk, D. V. Kirillov

Аннотация
Получены первые сведения о микобиоте Федерального 
заказника «Параськины озера». На территории резерва-
та выявлено 88 видов макромицетов. Отмечены новые 
местонахождения пяти редких видов грибов, включен-
ных в Красную книгу Республики Коми: Craterellus cor-
nucopioides, Fomitopsis officinalis, Microstoma protractum, 
Pluteus umbrosus, Trichoderma nybergianum. Впервые для 
Республики Коми приводится Albatrellopsis confluens.

Abstract
The authors have obtained the first data on the mycobiota of 
the Federal Reserve “Paraskiny Lakes”. The territory of the 
reserve has been identified for 88 species of macromycet-
es. New locations for five rare species of fungi, which are 
included in the Red Data Book of the Komi Republic, as Cra-
terellus cornucopioides, Fomitopsis officinalis, Microstoma 
protractum, Pluteus umbrosus, Trichoderma nybergianum 
have been discovered. Albatrellopsis confluens is reported 
for the Komi Republic for the first time.
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Введение
Особо охраняемые природные территории (ООПТ) яв-

ляются основным инструментом сохранения биоразно-
образия [1, 2]. Республика Коми на сегодняшний день рас-
полагает одной из наиболее разветвленных сетей ООПТ 
среди других субъектов Российской Федерации, входя-
щих в состав Северо-Западного федерального округа. 
В  регионе функционируют четыре ООПТ федерального 
значения – Печоро-Илычский государственный природ-
ный заповедник, национальный парк «Югыд ва», нацио-
нальный парк «Койгородский» и Федеральный заказник 
«Параськины озера», а также 228 резерватов региональ-
ного значения [3]. Для трех ООПТ федерального значе-
ния (Печоро-Илычский заповедник, национальный парк 
«Югыд ва», национальный парк «Койгородский») имеются 
сведения о разнообразии грибов [4-6], тогда как на тер-
ритории Федерального заказника «Параськины озера» 
ранее подобные исследования не проводились.

Федеральный заказник «Параськины озера» создан 
в 2021 г. в 55 км на юго-запад от г. Ухты, в бассейне р. Ухты 
и его правого притока р. Тобысь (Республика Коми). Его 
площадь составляет 17,11 тыс. га. Территория заказника 
расположена на юго-западном склоне Южного Тимана 
и характеризуется специфическим рельефом, геологиче-
ским строением, развитием карста и, как следствие, свое-
образными наземными и водными экосистемами.

Целенаправленное изучение разнообразия наземных  
и водных экосистем Федерального заказника «Парась-
кины озера» проводили в 2020 и 2022 гг. По результатам 
этой работы опубликован девятый выпуск серии «Био-
логическое разнообразие особо охраняемых природных 
территорий Республики Коми» [7]. В книге обобщены дан-
ные о растительности, почвах, флоре, лихенобиоте, фауне 
наземных и  водных экосистем заказника. Флора заказ-
ника включает 333 вида сосудистых растений, 134 вида 
листостебельных мхов и 257 видов лишайников [там же]. 
До проведения настоящих микологических исследований 
единственной официально подтвержденной находкой из 
грибов было указание Microstoma protractum (Fr.) Kanouse 
в Красной книге Республики Коми [8]. Кроме того, ранее 
были обнародованы сведения о находках Cortinarius 
agathosmus Brandrud, H. Lindstr. et Melot, C. vibratilis (Fr.) 
Fr. и Leccinum vulpinum Watling как видов, новых для тер-
ритории Республики Коми [9].

Материалы и методы
С 31 июля по 3 августа 2023 г. на территории Феде-

рального заказника «Параськины озера» проведены ис-
следования по выявлению видового разнообразия грибов. 
В работе использован общепринятый в микологии марш-
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рутный метод исследования биоценозов. Данные о на-
ходках легко определимых в природе видов фиксировали 
в полевом дневнике. Собранный материал гербаризирова-
ли согласно стандартной методике [10, 11]. Также учтены 
отдельные сборы Д. В. Кириллова, выполненные на тер-
ритории заказника в предыдущие годы.

Согласно ботанико-географическому районированию, 
территория заказника расположена в полосе экотона 
средней и северной тайги Кольско-Печорской подпровин-
ции Североевропейской таежной провинции Евразиатской 
таежной (хвойно-лесной) области [12]. В растительном 
покрове преобладают леса, встречаются небольшие по 
площади участки болот переходного, реже – верхового 
и низинного типов. К долинам рек приурочены луга и за-
росли кустарников. Доминируют сосновые леса, преиму-
щественно средневозрастные, лишайникового, лишайни-
ково-зеленомошного и зеленомошного типов. По окраинам 
болот встречаются сосняки кустарничково-сфагновые 
и  травяно-сфагновые. Лиственные леса занимают около 
10 % территории и представлены преимущественно бе-
резняками, реже – осиновыми древостоями. Они имеют 
вторичную природу, сформировались на месте еловых 
и сосновых лесов на участках, ранее затронутых хозяй-
ственной деятельностью, пройденных пожарами. Темно-
хвойные леса не занимают больших площадей, встреча-
ются в долинах рек и мезопонижениях на водоразделах. 
На плакорах распространены ельники зеленомошные, 
в долинах рек и ручьев – ельники травяные [7].

Макроскопические характеристики плодовых тел гри-
бов описывали в полевых условиях, а идентификацию 
собранного материала осуществляли в отделе флоры 
и растительности Севера Института биологии Коми НЦ УрО 
РАН (ИБ ФИЦ Коми НЦ УрО РАН). Микроструктуры изуча-
ли с использованием микроскопа Olympus CX43 (Olympus, 
Япония) с цифровой камерой Moticam S12 и стандартного 
набора реактивов (5%-ный раствор КОН, реактив Мель-
цера). Изученные образцы хранятся в коллекции грибов 
гербария Института биологии Коми НЦ УрО РАН (SYKO). 
Номенклатура и сокращения авторов таксонов грибов 
приведены в соответствии с рекомендациями междуна-
родного таксономического ресурса Index Fungorum [13].

Результаты и их обсуждение
В результате проведенных исследований получены 

первые сведения о микобиоте Федерального заказника 
«Параськины озера». Ниже приведен аннотированный 
список грибов, отмеченных на территории резервата. 
В аннотации к каждому виду указаны местонахождение, 
местообитание, субстрат, дата сбора, номер в гербарии 
Института биологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН (SYKO), трофи-
ческая группа. Знаком «!» обозначены виды, включенные 
в  Красную книгу Республики Коми [8]. Для обозначения 
трофических групп приняты следующие сокращения: Fd – 
сапротрофы на опаде, Hu – гумусовые сапротрофы, Le – 
ксилотрофы (дереворазрушающие грибы), M – сапротро-
фы на мхах (бриотрофы), Mm – сапротрофы на плодовых 
телах макромицетов (микотрофы), Mr – микоризообразо-

ватели (предполагаемые эктомикоризные фитобионты: 
Б – береза, Е – ель, Ив – ива, Л – лиственница, Лист – 
лиственные виды деревьев и кустарников, Ол – ольха, 
Ос – осина, С – сосна, Хв – хвойные виды деревьев), P – 
паразиты, St – сапротрофы на подстилке. 

Список видов грибов Федерального заказника «Па-
раськины озера»

Отдел Аскомицеты – Ascomycota
Порядок Helotiales
Семейство Cudoniaceae
Cudonia confusa Bres. – бассейн р. Тобысь, север-

ные воронки, 63.34518° с. ш., 52.89257° в. д., ельник чер-
нично-зеленомошный, на подстилке, 01.08.2023, SYKO 
F-4517. – St.

Spathularia flavida Pers. – бассейн р. Тобысь, север-
ные воронки, 63.34518° с. ш., 52.89257° в. д., ельник чер-
нично-зеленомошный, на подстилке, 01.08.2023, SYKO 
F-4516. – St.

Порядок Hypocreales
Семейство Hypocreaceae
!Trichoderma nybergianum (T. Ulvinen et H. L. Chamb.) 

Jaklitsch et Voglmayr – бассейн р. Тобысь, северные во-
ронки, 63.34365° с. ш., 52.89350° в. д., березово-еловый лес 
травяно-кустарничково-зеленомошный, на подстилке, 
01.08.2023, SYKO F-4433. – St.

Порядок Pezizales
Семейство Otideaceae
Otidea cantharella (Fr.) Quél. – бассейн р. Тобысь, се-

верные воронки, 63.34518° с. ш., 52.89257° в. д., ельник 
чернично-зеленомошный, на подстилке, 01.08.2023, SYKO 
F-4518. – Mr.

Семейство Sarcoscyphaceae
!Microstoma protractum (Fr.) Kanouse – бассейн р. То-

бысь, у озера Большое Параськино, 63.335972° с. ш., 
52.937031° в. д., сосняк с примесью лиственницы зелено-
мошный, на хвойном опаде, 02.06.2011, SYKO F-2704. – St.

Отдел Базидиомицеты – Basidiomycota
Порядок Agaricales
Семейство Agaricaceae
Lepiota cristata (Bolton) P. Kumm. – бассейн р. Ухты, 

около горелого моста, 63.43203° с. ш., 52.97013° в. д., 
ольховник с ивой и черемухой по берегу реки, на почве, 
03.08.2023, SYKO F-4465. – Hu.

L. magnispora Murrill – бассейн р. Тобысь, северные во-
ронки, 63.34212° с. ш., 52.89156° в. д., березняк разнотрав-
ный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4483. – Hu.

Семейство Amanitaceae
Amanita muscaria (L.) Lam. – бассейн р. Тобысь, 

63.350013° с. ш., 52.912198° в. д., сосняк чернично-зелено-
мошный, на почве, 02.08.2023, SYKO F-4462. – Mr: Хв, Лист.

Семейство Bolbitiaceae
Pholiotina vexans (P.D. Orton) Bon – бассейн р. Ухты, око-

ло горелого моста, 63.43203° с. ш., 52.97013° в. д., бечевник, 
заросший травой, на почве, 03.08.2023, SYKO F-4463. – Hu.

Семейство Clitocybaceae
Clitocybe fragrans (With.) P. Kumm. – бассейн р. Тобысь, 

северные воронки, 63.34518° с. ш., 52.89254° в. д., сосняк 
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с елью и березой чернично-зеленомошный, на подстилке, 
01.08.2023, SYKO F-4493. – St.

Collybia cirrhata (Pers.) Quél. – бассейн р. Тобысь, се-
верные воронки, 63.34366° с. ш., 52.89476° в. д., сосняк 
чернично-зеленомошный, на плодовых телах гнилых 
макромицетов, 01.08.2023, SYKO F-4424. – Mm.

Семейство Cortinariaceae
Cortinarius armillatus (Fr.) Fr. – бассейн р. Тобысь, 

63.36449° с. ш., 52.92024° в. д., сосняк лишайниковый, на 
почве, 31.07.2023, SYKO F-4498; там же, северные воронки, 
63.34518° с. ш., 52.89257° в. д., ельник чернично-зелено-
мошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4497. – Mr: Б.

C. caperatus (Pers.) Fr. – бассейн р. Тобысь, 
63.36617°  с.  ш., 52.92425° в. д., сосняк зеленомошный, на 
почве, 31.07.2023, SYKO F-4452. – Mr: Хв, Лист.

C. croceus (Schaeff.) Gray – бассейн р. Тобысь, 
63.36449° с. ш., 52.92024° в. д., сосняк лишайниковый, на 
почве, 31.07.2023, SYKO F-4472; там же, северные воронки, 
63.34268° с. ш., 52.89293° в. д., сосняк зеленомошный, на 
почве, 01.08.2023, SYKO F-4471. – Mr: Хв, Лист.

C. gossypinus H. Lindstr. – бассейн р. Ухта, около горе-
лого моста, 63.43203° с. ш., 52.97013° в. д., ольховник с ивой 
и черемухой по берегу реки, на почве, 03.08.2023, SYKO 
F-4473. – Mr: Ив.

C. laniger Fr. – бассейн р. Тобысь, северные воронки, 
63.34212° с. ш., 52.89156° в. д., ельник чернично-зелено-
мошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4479 (образец ранее 
был ошибочно определен и опубликован как C. agathosmus 
Brandrud, H. Lindstr. et Melot [9]). – Mr: Е.

C. malicorius Fr. – бассейн р. Тобысь, северные ворон-
ки, 63.34212° с. ш., 52.89156° в. д., ельник чернично-зеле-
номошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4480. – Mr: Е, Ол.

C. mucosus (Bull.) J. Kickx – бассейн р. Тобысь, 
63.36449° с. ш., 52.92024° в. д., сосняк лишайниковый, на 
почве, 31.07.2023, SYKO F-4438; там же, северные воронки, 
63.34268° с. ш., 52.89293° в. д., сосняк зеленомошный, на 
почве, 01.08.2023, SYKO F-4494. – Mr: С.

C. pholideus (Lilj.) Fr. – северные воронки, 63.34248° с. ш., 
52.88558° в. д., смешанный (ель, сосна, лиственница, 
береза, осина) лес чернично-зеленомошный, на почве, 
01.08.2023, SYKO F-4428. – Mr: Б.

C. semisanguineus (Fr.) Gillet – бассейн р. Тобысь, юж-
ные воронки, 63.33241° с. ш., 52.91557° в. д., смешанный 
(ель, сосна, лиственница, береза, осина) лес чернично- 
зеленомошный, на почве, 02.08.2023, SYKO F-4458. – Mr: С.

C. trivialis J. E. Lange – бассейн р. Тобысь, северные 
воронки, 63.34248° с. ш., 52.88558° в. д., смешанный (ель, 
сосна, лиственница, береза, осина) лес чернично-зелено-
мошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4495; там же, южные 
воронки, 63.32891° с. ш., 52.90938° в. д., сосняк с листвен-
ницей, березой и осиной чернично-зеленомошный, на 
почве, 02.08.2023, SYKO F-4496. – Mr: Лист.

Thaxterogaster vibratilis (Fr.) Niskanen et Liimat. 
(= Cortinarius vibratilis (Fr.) Fr.) – бассейн р. Тобысь, север-
ные воронки, 63.34518° с. ш., 52.89257° в. д., ельник чер-
нично-зеленомошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4478 
[9]. – Mr: Е, С.

Семейство Hydnangiaceae
Laccaria proxima (Boud.) Pat. – бассейн р. Тобысь, 

63.34268° с. ш., 52.89293° в. д., смешанный (ель, бере-
за, сосна, лиственница) лес зеленомошный, на почве, 
31.07.2023, SYKO F-4481. – Mr: Хв, Лист.

Семейство Hygrophoraceae
Ampulloclitocybe clavipes (Pers.) Redhead, Lutzoni, 

Moncalvo et Vilgalys – бассейн р. Тобысь, 63.36696° с. ш., 
52.92560° в. д., ельник морошково-сфагновый по краю  
болота, на подстилке, 31.07.2023, SYKO F-4457. – St.

Hygrocybe conica (Schaeff.) P. Kumm. – бассейн р. То-
бысь, южные воронки, 63.32983° с. ш., 52.90476° в. д., сме-
шанный (ель, осина, береза) лес разнотравный, на почве, 
02.08.2023, SYKO F-4459. – Hu.

Семейство Hymenogastraceae
Gymnopilus sapineus (Fr.) Murrill – бассейн р. Тобысь, 

северные воронки, 63.34248° с. ш., 52.88558° в. д., сме-
шанный (ель, сосна, лиственница, береза, осина) лес чер-
нично-зеленомошный, на валеже ели, 01.08.2023, SYKO 
F-4502. – Le.

Семейство Inocybaceae
Inocybe dulcamara (Pers.) P. Kumm. – бассейн р. Ухты, 

около горелого моста, 63.43424° с. ш., 52.97336° в. д., ивняк 
разнотравный, на почве, 03.08.2023, SYKO F-4476. – Mr: Хв, 
Лист.

I. lanuginosa (Bull.) Kalchbr. – бассейн р. Тобысь, 
63.36762° с. ш., 52.92709° в. д., болото, на почве, 31.07.2023, 
SYKO F-4501. – Mr: Хв, Лист.

Семейство Lyophyllaceae
Lyophyllum decastes (Fr.) Singer – бассейн р. Тобысь, 

северные воронки, 63.33946° с. ш., 52.88895° в. д., сме-
шанный лес чернично-зеленомошный, на почве, большой 
группой, срастаясь основаниями ножек, 01.08.2023, SYKO 
F-4474; там же, 63.34054° с. ш., 52.88401° в. д., сосняк зе-
леномошный, старая лесная дорога, на почве, большой 
группой, срастаясь основаниями ножек, 01.08.2023, SYKO 
F-4475. – Hu.

Семейство Mycenaceae
Mycena haematopus (Pers.) P. Kumm. – бассейн р. Ухты, 

около горелого моста, 63.43424° с. ш., 52.97336° в. д., оль-
ховник, на гнилой древесине, 03.08.2023, SYKO F-4499. – Le.

M. pura (Pers.) P. Kumm. – бассейн р. Тобысь, южные 
воронки, 63.33241° с. ш., 52.91557° в. д., смешанный (ель, 
сосна, лиственница, береза, осина) лес чернично-зелено-
мошный, на подстилке, 02.08.2023, SYKO F-4441. – St.

Семейство Omphalotaceae
Gymnopus androsaceus (L.) Della Magg. et Trassin. – бас-

сейн р. Тобысь, 63.36696° с. ш., 52.92560° в. д., ельник раз-
нотравно-сфагновый по краю болота, на хвое, 31.07.2023, 
SYKO F-4455. – Fd, St.

G. aquosus (Bull.) Antonín et Noordel. – бассейн р. То-
бысь, 63.36696° с. ш., 52.92560° в. д., ельник морошко-
во-сфагновый, по краю болота, на подстилке, 31.07.2023, 
SYKO F-4482. – St.

Семейство Pluteaceae
Pluteus leoninus (Schaeff.) P. Kumm. – бассейн р. То-

бысь, 63.35999° с. ш., 52.91316° в. д., березняк разнотрав-
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ный, на валеже, 31.07.2023, SYKO F-4503; там же, южные 
воронки, 63.33241° с. ш., 52.91557° в. д., смешанный лес 
травяно-чернично-зеленомошный, на гнилой древесине, 
погруженной в подстилку, 02.08.2023, SYKO F-4506. – Le.

P. leucoborealis Justo, E. F. Malysheva, Buly-
onk. et Minnis  – бассейн р. Тобысь, северные воронки, 
63.34212°  с.ш., 52.89156° в. д., березняк разнотравный, на 
валеже березы, 01.08.2023, SYKO F-4507. – Le.

P. podospileus Sacc. et Cub. – бассейн р. Тобысь, юж-
ные воронки, 63.33241° с. ш., 52.91557° в. д., смешанный лес 
травяно-чернично-зеленомошный, на валеже, 02.08.2023, 
SYKO F-4505; бассейн р. Ухта, около горелого моста, 
63.43424° с. ш., 52.97336° в. д., ольховник разнотравный, 
на гнилой древесине, 03.08.2023, SYKO F-4504; там же, 
ивняк разнотравный, на валеже березы, 03.08.2023, SYKO 
F-4508. – Le, Hu.

P. semibulbosus (Lasch) Quél. – бассейн р. Тобысь, се-
верные воронки, 63.34248° с. ш., 52.88558° в. д., смешан-
ный (ель, сосна, лиственница, береза, осина) лес чернич-
но-зеленомошный, на валеже березы, 01.08.2023, SYKO 
F-4509. – Le.

!P. umbrosus (Pers.) P. Kumm. – бассейн р. Ухты, около 
горелого моста, 63.43200° с. ш., 52.97080° в. д., ивняк тра-
вяной в долине ручья, на валеже березы, 03.08.2023, SYKO 
F-4432. – Le.

Семейство Squamanitaceae
Cystoderma amianthinum (Scop.) Fayod – бассейн р. То-

бысь, южные воронки, 63.32891° с. ш., 52.90938° в. д., со-
сняк чернично-зеленомошный, на подстилке, 02.08.2023, 
SYKO F-4468. – St.

Семейство Strophariaceae
Bogbodia uda (Pers.) Redhead – бассейн р. Тобысь, 

63.36762° с. ш., 52.92709° в. д., болото, на мхах, 31.07.2023, 
SYKO F-4484. – M, Hu.

Hebeloma pusillum J. E. Lange – бассейн р. Ухта, около 
горелого моста, 63.43203° с. ш., 52.97013° в. д., ольховник 
с ивой и черемухой по берегу реки, на почве, 03.08.2023, 
SYKO F-4464. – Mr: Ив.

Hypholoma myosotis (Fr.) M. Lange – бассейн р. Тобысь, 
63.36762° с. ш., 52.92709° в. д., болото, среди сфагнума, 
31.07.2023, SYKO F-4485. – M, Hu.

Kuehneromyces mutabilis (Schaeff.) Singer et A. H. Sm. – 
бассейн р. Тобысь, 63.34268° с. ш., 52.89293° в. д., смешанный 
лес, на гнилой древесине, 31.07.2023, SYKO F-4429. – Le.

Pholiota flammans (Batsch) P. Kumm. – бассейн р. То-
бысь, северные воронки, 63.34610° с. ш., 52.90530° в. д., 
сосняк чернично-зеленомошный, на гнилой древесине, 
01.08.2023, SYKO F-4435. – Le.

Pyrrhulomyces astragalinus (Fr.) E. J. Tian et Matheny 
(=  Pholiota astragalina (Fr.) Singer). – бассейн р. Тобысь,  
южные воронки, 63.32983° с. ш., 52.90476° в. д., смешанный 
(береза, осина, ель) лес разнотравный, на гнилой древеси-
не, погруженной в подстилку, 02.08.2023, SYKO F-4467. – Le.

Семейство Tricholomataceae
Tricholoma frondosae Kalamees et Shchukin – бассейн р. 

Тобысь, северные воронки, 63.33946° с. ш., 52.88895° в. д., 
смешанный (ель, сосна, лиственница, береза, осина) лес 

чернично-зеленомошный, на почве, 01.08.2023, SYKO 
F-4431. – Mr: Ос.

T. inamoenum (Fr.) Gillet – бассейн р. Тобысь, 
63.36696° с. ш., 52.92560° в. д., ельник морошково-сфагно-
вый по краю болота, на почве, 31.07.2023, SYKO F-4437. – 
Mr: Е.

T. portentosum (Fr.) Quél. – бассейн р. Тобысь, северные 
воронки, 63.340515° с. ш., 52.884008° в. д., сосняк зелено-
мошный, старая лесная дорога, на почве, 01.08.2023, SYKO 
F-4500. – Mr: Хв, Лист.

Семейство Tubariaceae
Flammulaster limulatus (Fr.) Watling – бассейн р. То-

бысь, северные воронки, 63.34212° с. ш., 52.89156° в. д., 
березняк травяной, на гнилой древесине, 01.08.2023, SYKO 
F-4469. – Le.

Agaricales incertae sedis
Cystodermella granulosa (Batsch) Harmaja – бассейн 

р.  Тобысь, северные воронки, 63.34518° с. ш., 52.89257° 
в. д., ельник чернично-зеленомошный, на подстилке, 
01.08.2023, SYKO F-4466. – St.

Infundibulicybe gibba (Pers.) Harmaja – северные ворон-
ки, 63.34268° с. ш., 52.89293° в. д., сосняк бруснично-зеле-
номошный, на подстилке, 01.08.2023, SYKO F-4423. – St.

Tricholomopsis decora (Fr.) Singer – бассейн р. Тобысь, 
южные воронки, 63.32983° с. ш., 52.90476° в. д., смешанный 
(ель, сосна, лиственница, береза, осина) лес разнотрав-
ный, на валеже, 02.08.2023, SYKO F-4443. – Le.

Порядок Boletales
Семейство Boletaceae
Boletus paluster Peck – бассейн р. Тобысь, северные 

воронки, 63.34248° с. ш., 52.88558° в. д., смешанный (ель, 
сосна, лиственница, береза, осина) лес чернично-зелено-
мошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4450. – Mr: Л.

Leccinum holopus (Rostk.) Watling – бассейн р. Тобысь, 
63.36762° с. ш., 52.92709° в. д., болото, на почве, 31.07.2023, 
SYKO F-4492. – Mr: Б.

L. schistophilum Bon – бассейн р. Тобысь, северные 
воронки, 63.34248° с. ш., 52.88558° в. д., смешанный (ель, 
сосна, лиственница, береза, осина) лес чернично-зелено-
мошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4490. – Mr: Б.

L. versipelle (Fr. et Hök) Snell – бассейн р. Тобысь, се-
верные воронки, 63.34518° с. ш., 52.89257° в. д., ельник 
с березой чернично-зеленомошный, на почве, 01.08.2023, 
SYKO F-4491. – Mr: Б.

L. vulpinum Watling – бассейн р. Тобысь, 63.36449° с. ш., 
52.92024° в. д., сосняк лишайниковый, на почве, 31.07.2023, 
SYKO F-4489 [9]. – Mr: С.

Xerocomus ferrugineus (Schaeff.) Alessio – бассейн 
р. Тобысь, южные воронки, 63.32891° с. ш., 52.90938° в. д., 
сосняк чернично-зеленомошный, на почве, 02.08.2023, 
SYKO F-4442. – Mr: Хв, Лист.

Семейство Gomphidiaceae
Gomphidius glutinosus (Schaeff.) Fr. – северные ворон-

ки, 63.34518° с. ш., 52.89257° в. д., ельник чернично-зеле-
номошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4425. – Mr: Е.

Семейство Suillaceae
Boletinus cavipes (Klotzsch) Kalchbr. – бассейн р. То-

бысь, 63.35001° с. ш., 52.91219° в. д., сосняк с лиственни-
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цей чернично-зеленомошный, на почве, 02.08.2023, SYKO 
F-4461. – Mr: Л.

Suillus clintonianus (Peck) Kuntze – бассейн р. Тобысь, 
63.34268° с. ш., 52.89293° в. д., смешанный (ель, сосна, 
лиственница, береза, осина) лес чернично-зеленомош-
ный, на почве, 31.07.2023, SYKO F-4445. – Mr: Л.

S. grevillei (Klotzsch) Singer – бассейн р. Тобысь, 
63.34248° с. ш., 52.88558° в. д., смешанный (ель, сосна, 
лиственница, береза, осина) лес чернично-зеленомош-
ный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4448. – Mr: Л.

S. luteus (L.) Roussel – северные воронки, 63.34680° с. ш., 
52.90786° в. д., сосняк чернично-зеленомошный, на старой 
лесной дороге, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4427. – Mr: С.

S. variegatus (Sw.) Richon et Roze – бассейн р. Тобысь, 
63.36751° с. ш., 52.92828° в. д., болото с сосной и березой, 
на почве, 31.07.2023, SYKO F-4454. – Mr: С.

S. viscidus (L.) Roussel – бассейн р. Тобысь, северные 
воронки, 63.34248° с. ш., 52.88558° в. д., смешанный (ель, 
сосна, лиственница, береза, осина) лес чернично-зелено-
мошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4449. – Mr: Л.

Семейство Tapinellaceae
Tapinella atrotomentosa (Batsch) Šutara – бассейн р. То-

бысь, северные воронки, 63.34268° с. ш., 52.89293° в. д., 
сосняк зеленомошный, на гнилой древесине, погруженной 
в подстилку, 01.08.2023, SYKO F-4460. – Le.

Порядок Cantharellales
Семейство Hydnaceae
Cantharellus cibarius Fr. – бассейн р. Тобысь, северные 

воронки, 63.33946° с. ш., 52.88895° в. д., смешанный (ель, 
сосна, лиственница, береза, осина) лес чернично-зелено-
мошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4513. – Mr.

!Craterellus cornucopioides (L.) Pers. – бассейн р. То-
бысь, северные воронки, 63.34268° с. ш., 52.89293° в. д., 
ельник травяно-зеленомошный по краю воронки, на поч-
ве, 01.08.2023, SYKO F-4512. – Mr.

Hydnum repandum L. – бассейн р. Тобысь, южные во-
ронки, 63.32891° с. ш., 52.90938° в. д., сосняк чернично-зе-
леномошный, на почве, 02.08.2023, SYKO F-4511. – Mr.

Порядок Hymenochaetales
Семейство Rickenellaceae
Rickenella swartzii (Fr.) Kuyper – бассейн р. То-

бысь, 63.36696° с. ш., 52.92560° в. д., ельник разнотрав-
но-сфагновый по краю болота, среди мхов, 31.07.2023, 
SYKO F-4456. – P.

Порядок Polyporales
Семейство Fomitopsidaceae
!Fomitopsis officinalis (Vill.) Bondartsev et Singer – 

бассейн р. Тобысь, Тобысьское лесничество, кв. 145, 
63.33407° с. ш., 52.90871° в. д., сосняк зеленомошный, обле-
сенный край воронки, на старой обломленной лиственни-
це, 03.07.2020; там же, 02.08.2023. – Le.

Семейство Panaceae
Panus conchatus (Bull.) Fr. – бассейн р. Тобысь, юж-

ные воронки, 63.32891° с. ш., 52.90938° в. д., сосняк чер-
нично-зеленомошный, на валеже березы, 02.08.2023, SYKO 
F-4510. – Le.

Порядок Russulales
Семейство Albatrellaceae
Albatrellopsis confluens (Alb. et Schwein.) Teixei-

ra (= Albatrellus confluens (Alb. et Schwein.) Kotl. et Pou-
zar – бассейн р. Тобысь, южные воронки, 63.32891° с.  ш., 
52.90938° в. д., сосняк чернично-зеленомошный, на почве, 
02.08.2023, SYKO F-4515. – Mr.

Albatrellus ovinus (Schaeff.) Kotl. et Pouzar – бассейн 
р. Тобысь, южные воронки, 63.32891° с. ш., 52.90938° в. д., 
сосняк чернично-зеленомошный, на почве, 02.08.2023, 
SYKO F-4514. – Mr.

Семейство Russulaceae
Lactarius fuliginosus (Fr.) Fr. – бассейн р. Тобысь, 

63.35998° с. ш., 52.91360° в. д., березняк разнотравный по 
берегу р. Тобысь, на почве, 31.07.2023, SYKO F-4451. – Mr: 
Лист.

L. glyciosmus (Fr.) Fr. – бассейн р. Тобысь, южные во-
ронки, 63.33601° с. ш., 52.87619° в. д., смешанный лес, на 
почве, 02.08.2023, SYKO F-4487. – Mr: Б.

L. helvus (Fr.) Fr. – бассейн р. Тобысь, 63.34268° с. ш., 
52.89293° в. д., смешанный (ель, сосна, лиственница, бе-
реза, осина) лес чернично-зеленомошный, на почве, 
31.07.2023, SYKO F-4447. – Mr: Хв, Б.

L. mammosus Fr. – бассейн р. Тобысь, южные воронки, 
63.33231° с. ш., 52.87971° в. д., сосняк чернично-зелено-
мошный, на почве, 02.08.2023, SYKO F-4486. – Mr: С, Б.

L. resimus (Fr.) Fr. – бассейн р. Тобысь, северные во-
ронки, 63.33946° с. ш., 52.88895° в. д., смешанный (ель, 
сосна, лиственница, береза, осина) лес чернично-зелено-
мошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4434. – Mr: Б, С.

L. rufus (Scop.) Fr. – бассейн р. Тобысь, 63.36449° с. ш., 
52.92024° в. д., сосняк лишайниковый, на почве, 31.07.2023, 
SYKO F-4436. – Mr: Хв, Лист.

L. spinosulus Quél. et Le Bret. – бассейн р. Тобысь, 
63.35999° с. ш., 52.91316° в. д., березняк разнотравный, на 
почве, 31.07.2023, SYKO F-4488. – Mr: Лист.

L. torminosus (Schaeff.) Pers. – бассейн р. Тобысь, 
63.35998° с. ш., 52.91360° в. д., березняк разнотравный, на 
почве, 31.07.2023, SYKO F-4453. – Mr: Б.

L. trivialis (Fr.) Fr. – бассейн р. Тобысь, северные ворон-
ки, 63.34248° с. ш., 52.88558° в. д., смешанный (ель, сосна, 
лиственница, береза, осина) лес чернично-зеленомош-
ный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4430. – Mr: Б, Е.

L. uvidus (Fr.) Fr. – бассейн р. Тобысь, 63.36696° с. ш., 
52.92560° в. д., ельник морошково-сфагновый по краю бо-
лота, на почве, 31.07.2023, SYKO F-4439. – Mr: Б, Ив, Е.

L. vietus (Fr.) Fr. – бассейн р. Тобысь, 63.36754° с. ш., 
52.92741° в. д., окраина болота с сосной и березой, на поч-
ве, 31.07.2023, SYKO F-4446; там же, северные воронки, 
63.34212° с. ш., 52.89156° в. д., ельник чернично-зелено-
мошный, на почве, 01.08.2023, SYKO F-4470. – Mr: Б.

Russula claroflava Grove – бассейн р. Тобысь, 
63.36696° с. ш., 52.92560° в. д., ельник морошково-сфагно-
вый по краю болота, на почве, 31.07.2023, SYKO F-4444. – 
Mr: Б.

R. decolorans (Fr.) Fr. – бассейн р. Тобысь, 63.33241° с. ш., 
52.91557° в. д., смешанный (ель, сосна, лиственница,  
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береза, осина) лес чернично-зеленомошный, на почве, 
02.07.2023, SYKO F-4440. – Mr: Б, С.

R. foetens Pers. – бассейн р. Тобысь, северные воронки, 
63.34268° с. ш., 52.89293° в. д., сосняк зеленомошный, на 
почве, 01.08.2023, SYKO F-4426. – Mr: Лист, Хв.

На территории Федерального заказника «Параськины 
озера» выявлено 88 видов грибов, относящихся к 2 отделам, 
9 порядкам, 31 семейству и 49 родам, из них 77 видов – ага-
рикоидные базидиомицеты, 6 – афиллофороидные бази-
диомицеты и 5 видов из отдела аскомицеты. Albatrellopsis 
confluens отмечен впервые для территории Республики 
Коми. Этот вид встречается в России не часто, ближайшее 
известное местонахождение в Архангельской области [14]. 
Cortinarius agathosmus был указан ошибочно для заказника 
[9], образец вида был переопределен как C. laniger.

Большинство обнаруженных видов относится к по-
рядку Agaricales (47 видов). Ведущими семействами яв-
ляются Russulaceae (14), Cortinariaceae (11), Boletaceae, 
Strophariaceae, Suillaceae (по 6), Pluteaceae (5 видов). Ве-
дущие рода – Lactarius (12), Cortinarius (11), Suillus (5 ви-
дов). Спектр ведущих семейств и родов характерен для 
бореальных микобиот.

Кроме обычных и широко распространенных видов, 
типичных для хвойных лесов бореальной зоны (Amanita 
muscaria, Cortinarius armillatus, C. caperatus, Lactarius 
rufus, L. trivialis, Russula decolorans, Suillus luteus и др.), 
были отмечены новые местонахождения редких видов 
грибов. В Красную книгу Республики Коми (2019) включено 
5 видов, выявленных на территории резервата: Craterellus 
cornucopioides, Fomitopsis officinalis, Microstoma protrac-
tum, Pluteus umbrosus, Trichoderma nybergianum. Все 
они имеют третью категорию статуса редкости. Находка 
Craterellus cornucopioides на территории заказника – это 
самая северная точка местонахождения данного вида 
в Республике Коми, ранее вид был отмечен южнее (бас-
сейны рек Лузы, Сысолы, Выми, Печоры) [8, 15]. В  ходе 
исследований обнаружено три популяции Craterellus 
cornucopioides, с общей численностью в несколько десят-
ков плодовых тел. Большинство находок Pluteus umbrosus 
ранее также сделаны в более южных районах Республи-
ки Коми [6, 8]. Популяция вида на территории заказника 
находится на северной границе его распространения. Два 
плодовых тела Pluteus umbrosus росли на валеже березы 
в ивняке разнотравном на берегу ручья. Основной ареал 
распространения Fomitopsis officinalis связан с ареалом 
распространения лиственницы. В сосновых и смешанных 
лесах заказника лиственница встречается довольно ча-
сто в качестве примеси, однако Fomitopsis officinalis был 
обнаружен только единожды. Microstoma protractum и 
Trichoderma nybergianum ранее были отмечены недалеко 
от территории заказника в окрестностях г. Сосногорска [8].

Эколого-трофический анализ выявленных видов по-
казал преобладание на исследуемой территории грибов 
микоризообразователей (52 вида, или 55 % от общего 
числа видов), что характерно для бореальных лесов уме-
ренной зоны. Это в основном представители семейств 
Russulaceae (14), Cortinariaceae (11), Suillaceae, Boletaceae 

(по 6 видов). Широта специализации у разных симбио-
трофных грибов различна. С двумя и более древесными 
породами микоризу способны образовывать 24 вида. Это 
такие виды, как Amanita muscaria, Cortinarius caperatus, 
C. croceus, Inocybe lanuginosa, Laccaria proxima, Lactarius 
helvus, L. trivialis, Russula decolorans и др. Специализиро-
ваны в отношении симбионта 24 вида. Среди лиственных 
пород больше всего микоризообразователей отмечено 
для березы (9 видов): Cortinarius armillatus, C. pholideus, 
Leccinum holopus, L. schistophilum, L. versipelle, Lactarius 
glyciosmus, L. torminosus, L. vietus, Russula claroflava. Сре-
ди хвойных пород больше всего облигатных симбиотро-
фов отмечено для лиственницы (5 видов): Boletus paluster, 
Suillus cavipes, S. clintonianus, S. grevillei, S. viscidus. Ли-
ственница встречается на территории заказника доволь-
но часто в сосновых и смешанных лесах в качестве приме-
си. Облигатными симбиотрофами сосны являются 4 вида: 
Cortinarius mucosus, Leccinum vulpinum, Suillus luteus, 
S. variegatus, ели – 3 вида (Cortinarius laniger, Gomphidius 
glutinosus, Tricholoma inamoenum).

Довольно велико разнообразие дереворазрушающих 
грибов (15 видов, 16 % от общего числа видов), что харак-
терно для старовозрастных ненарушенных лесов. Наиболь-
шим разнообразием характеризуется род Pluteus (5 видов).

На долю подстилочных сапротрофов приходится 13 ви-
дов (14 % от общего видового разнообразия), на долю гуму-
совых сапротрофов – 9 видов (10 % от общего числа видов). 
Остальные группы сапротрофов (сапротрофы на опаде, 
бриотрофы, микотрофы, паразиты) содержат 1-2 вида.

Проанализировано распределение выявленных видов 
по основным типам местообитаний. Больше всего видов 
отмечено в сосновых (28) и смешанных (27) лесах, наи-
более широко распространенных в районе исследования. 
В еловых лесах заказника отмечено 19 видов. На болоте – 
всего 5.

Таким образом, получены первые сведения о разно-
образии грибов на территории Федерального заказника 
«Параськины озера». Микобиота резервата насчитывает 
88 видов макромицетов. Выявлены новые местонахожде-
ния 5 редких видов грибов, включенных в Красную книгу 
Республики Коми [8]: Craterellus cornucopioides, Fomitop-
sis officinalis, Microstoma protractum, Pluteus umbrosus, 
Trichoderma nybergianum. Полученные данные являются 
предварительными, необходимо продолжить исследова-
ние микобиоты заказника.
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Содержание и состав липидов 
в листьях растений 
на Южном Тимане 
(ботанический заказник 
«Сойвинский»)

The content and composition of lipids 
in plant leaves in the Southern Timan 
(Soivinsky Botanical Reserve)

Е. В. Силина, Г. Н. Табаленкова, Т. К. Головко E. V. Silina, G. N. Tabalenkova, T. K. Golovko

Аннотация
Изучены содержание и состав липидов в листьях Aconitum 
septentrionale Koelle. (аконит высокий), Astragalus danicus 
Retz. (астрагал датский) и Medicago lupulina L. (люцерна 
хмелевидная) на Южном Тимане. Установлено, что со-
держание и состав липидов больше зависели от условий 
местообитания, чем от вида растения. Листья затененных 
растений накапливали в 1,5 раза больше липидов и  ха-
рактеризовались более низким вкладом фосфо- и ней-
тральных липидов в общий пул липидов по сравнению 
с растениями, произрастающими на освещенных участках. 
Доля насыщенных жирных кислот в листьях M. lupulina, 
предпочитающего открытые местообитания, была замет-
но выше, чем в листьях A. danicus, произрастающего в гу-
стом травостое. Полученные результаты свидетельствуют 
о значимости изучения содержания и состава липидов для 
понимания механизмов адаптации растений к условиям 
окружающей среды. 

Abstract
The paper is concerned with the content and composition 
of lipids in the leaves of Aconitum septentrionale Koelle 
(monkshood high), Astragalus danicus Retz. (danish astra-
galus), and Medicago lupulina L. (hop-shaped alfalfa) in the 
Southern Timan. The content and composition of lipids have 
been found to depend rather on the habitat conditions than 
on the plant species. Leaves of plants grown in shaded con-
ditions accumulate by 1.5 time more lipids and have a lower 
contribution of phospho- and neutral lipids to the total lipid 
pool compared to plants grown in light areas. The proportion 
of saturated fatty acids in the the leaves of M. lupulina, which 
prefers open habitats, is noticeably higher than that in leaves 
of A. danicus, which grows in dense herbage. Our results in-
dicate the importance of studying changes in the content and 
composition of lipids for understanding the mechanisms of 
plant adaptation to environmental conditions.
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Введение
В настоящее время вопросы выявления, оценки и ра-

ционального использования растительных ресурсов 
приобретают особое значение. Для рационального ис-
пользования ресурсов важно не только оценивать запа-
сы сырья и содержание целевого продукта, необходимо 
более полное знание об их эколого-биологических и био-
химических свойствах. Среди растений природной флоры 
таежной зоны Республики Коми большой интерес пред-
ставляет Aconitum septentrionale Koelle (аконит высокий), 
Astragalus danicus Retz. (астрагал датский) и Medicago 
lupulina L. (люцерна хмелевидная). 

Липиды – один из основных классов биомолекул, ко-
торые являются структурной основой клеточных мембран. 
Благодаря способности модулировать физические свой-

ства мембран, выступать в роли сенсоров и сигнальных 
молекул, а также взаимодействовать с белками, влияя на 
их внутриклеточную локализацию и активность, липиды 
вносят существенный вклад в функционирование клеток 
[1-3]. Липиды участвуют в регуляции многих процессов, 
включая рост и деление клеток, мембранный транспорт, 
внутриклеточную сигнализацию и межклеточную ком-
муникацию, формирование ответных реакций на факто-
ры среды [4]. Указанное многообразие функций липидов 
подчеркивает важность изучения данных соединений для 
характеристики свойств растений, изменения метаболиз-
ма в процессе их роста и/или при адаптации к условиям 
местообитания.
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В данной работе приведены результаты изучения со-
держания липидов и жирных кислот в листьях трех видов 
многолетних травянистых растений, произрастающих на 
территории ботанического заказника «Сойвинский» (Юж-
ный Тиман).

Материалы и методы 
Район исследований ( 62.74904° с. ш., 55.82610° в. д.) 

характеризуется умеренно-континентальным климатом  
с длинной, умеренно холодной зимой и коротким, умеренно 
теплым летом. Средняя температура самого теплого ме-
сяца – июля – +16–17° С. В период проведения исследова-
ний (первая декада июля) погода выдалась сравнительно 
прохладной с выпадением обильных осадков и высокой об-
лачностью; среднесуточная температура была ниже нормы 
на 3–4° С. 

Объектами исследования служили листья Aconitum 
septentrionale Koelle. (аконит высокий), Astragalus dani-
cus Retz. (астрагал датский) и Medicago lupulina L. (лю-
церна хмелевидная). Растения A. septentrionale (сем. 
Ranunculaceae) произрастали в двух типичных для дан-
ного района cообществах на левом берегу р. Сойвы. Це-
нопопуляция 1 (ЦП 1) охарактеризована как ельник круп-
нотравно-злаковый, а ЦП 2 описана как сероольшанник 
аконитовый [5]. Растения ЦП 1 получали меньше света, 
чем растения ЦП 2. Растения A. danicus и M. lupulina (сем. 
Faboideae) обитали в разных по световому режиму усло-
виях. Растения A. danicus произрастали в густом траво-
стое на лугу, растения M. lupulina – на хорошо освещенном 
участке, вдоль дороги. Растения всех изученных видов 
находились в фазе цветения.

Образцы листьев отбирали в утренние часы, высу-
шивали в сушильном шкафу при температуре +80° С до 
постоянного веса и хранили в бумажных пакетах в сухом 
месте до проведения анализов. Перед анализом пробы 
листьев измельчали до порошковидного состояния с по-
мощью аналитической мельницы «IKA A 11 basic» (Япо-
ния). 

Выделение общих липидов (ОЛ) проводили методом 
Фолча [6]. Общие липиды экстрагировали из сухой массы 
листьев смесью хлороформ-метанол (2 : 1) из расчета 20 
частей экстрагирующей смеси на одну часть ткани. Экс-
тракцию осуществляли трижды при постоянном переме-
шивании. Полученный экстракт упаривали на ротационном 
испарителе «Heidolph Hei VAP Value G3» (Россия), в вакуу-
ме досуха при температуре не выше +40° С в предвари-
тельно взвешенных круглодонных колбах. Сухой остаток 
взвешивали и рассчитывали выход ОЛ. Содержание ОЛ 
выражали в мг/г сухой массы.

Для выделения фосфолипидов (ФЛ) сухой остаток 
ОЛ растворяли в минимальном количестве хлороформа. 
К раствору добавляли охлажденный в морозильной каме-
ре ацетон до появления мутного осадка и оставляли в мо-
розильной камере для оседания ФЛ. Затем смесь филь-
тровали через предварительно взвешенные бумажные 
фильтры, высушивали в сушильном шкафу и взвешивали. 
Содержание ФЛ выражали в мг/г сухой массы. 

Для извлечения нейтральных липидов (НЛ) исполь-
зовали неполярный растворитель – гексан. С целью наи-
более полного перехода исследуемых липидов в орга-
ническую фазу навески высушенных образцов листьев 
подвергали трехкратной экстракции при постоянном 
перемешивании. Экстракт фильтровали и упаривали на 
ротационном испарителе «Heidolph Hei VAP Value G3» 
(Россия) в вакууме досуха при температуре не выше +40° 
С в  предварительно взвешенных круглодонных колбах. 
Сухой остаток взвешивали, рассчитывали выход ней-
тральных липидов [7].

Определение жирнокислотного состава общих ли-
пидов проводили путем их метилирования по методу [8]. 
Жирные кислоты (ЖК) определяли в виде их метиловых 
эфиров (МЭЖК) после проведения кислотного метанолиза 
липидов с последующей этерификацией выделившихся 
кислот. Метиловые эфиры разделяли на газовом хрома-
тографе «КРИСТАЛЛ 2000М» (Хроматэк) с пламенно-и-
онизационным детектором в изотермическом режиме 
температуры термостата колонок (200° C) на кварцевой 
капиллярной колонке 30 м × 0,2 мм, газ-носитель – гелий, 
чистота – 99,99 %. Анализ высших ЖК проводили в экоана-
литической лаборатории Института биологии ФИЦ Коми 
НЦ УрО РАН. Регистрацию и обработку хроматограмм 
осуществляли с помощью системы сбора и обработки 
хроматографических данных «Хроматэк». Идентифи-
кацию и количественное определение МЭЖК проводи-
ли методом хромато-масс-спектрометрии на приборе 
«TRACE-DSQ» (Thermo Fisher Scientific, США) в режиме 
полного ионного тока (энергия электронов: 70 эВ). Ска-
нирование МЭЖК осуществляли в диапазоне от 30 до 
650 массовых чисел.

Статистическую обработку данных проводили с  ис-
пользованием программы Statistica 10 («StatSoft Inc.», 
США). Значимость различий между средними значениями 
измеряемых показателей оценивали с применением кри-
терия Стьюдента. Расчеты осуществляли при заданном 
уровне значимости р≤0,05. В таблицах и на рисунках при-
ведены средние арифметические значения со стандарт-
ной ошибкой.

Результаты и их обсуждение
На рис. 1 представлены сравнительные данные о со-

держании липидов в листьях растений A. septentrionale 
из разных ценопопуляций. В ельнике крупнотравно-зла-
ковом (ЦП 1) содержание липидов в сухой массе листьев 
A.  septentrionale превышало 10 %, тогда как в серооль-
шаннике (ЦП 2) величина этого показателя была досто-
верно ниже и составляла около 7 %. Растения из ЦП 1 и 
ЦП 2 не отличались достоверно по содержанию фосфо- и 
нейтральных липидов, на долю которых приходилось со-
ответственно около 3 и 1 % сухой биомассы листьев. Од-
нако относительное содержание ФЛ и НЛ (в % от ОЛ) было 
существенно выше в листьях растений из ЦП 2, чем в ли-
стьях растений из ЦП 1 (табл. 1). Вклад ФЛ и НЛ в пул ОЛ 
у листьев растений ЦП 2 составлял 39 и 13 %, а в листьях 
растений ЦП 1–27 и 11 % соответственно.



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (83), 2025
Серия «Экспериментальная биология и экология»

izvestia.komisc.ru
95

Изучение липидов у двух видов бобовых показало, 
что содержание липидов в сухой массе листьев растений 
A. danicus, обитающих на лугу в густом травостое состав-
ляло около 12 % сухой биомассы (рис. 2). Содержание ФЛ и 
НЛ в листьях A. danicus составляло соответственно около 
3 и 1,5 % сухой биомассы. Содержание липидов в растени-
ях M. lupulina, произрастающих вдоль дороги, на откры-
том участке составляло чуть более 7 % сухой биомассы 
листьев. Содержание ФЛ и НЛ в листьях A. danicus со-
ставляло соответственно около 3 и 1,5 % сухой биомассы. 
Содержание ФЛ и НЛ в листьях растений M. lupulina мало 
отличалось от данных показателей в листьях A. danicus. 
Однако на долю ФЛ в листьях M. lupulina приходилось 
почти 45 % ОЛ, тогда как у листьев A. danicus вклад ФЛ 
в ОЛ был вдвое меньше (табл. 2). Значимых различий  
в относительном содержании НЛ у листьев исследован-
ных видов бобовых не обнаружено.

Липиды включают разнообразные жирные кислоты 
(ЖК). Исследования листьев бобовых растений показа-
ло наличие в их составе девяти ЖК, причем концентра-

Рисунок 1. Содержание и состав липидов в листьях растений Aconitum 
septentrionale, произрастающих в ельнике крупнотравно-злаковом (ЦП 1) 
и сероольшаннике (ЦП 2).
Условные обозначения. Здесь и в рис. 2: ОЛ – общие липиды; ФЛ – фос-
фолипиды; НЛ – нейтральные липиды. * статистически значимые разли-
чия исследуемого показателя (р≤0,05). 
Figure 1. The content and composition of lipids in the leaves of Aconitum 
septentrionale plants growing in large-herb-cereal spruce forest (ЦП 1) and 
grey alder forest (ЦП 2).
Keys. Here and in Figure 2: ОЛ – total lipids; ФЛ – phospholipids; НЛ – 
neutral lipids. * statistically significant differences in the studied parameter 
(р≤0.05).

Таблица 1
Относительное содержание нейтральных и фосфолипидов 

в листьях растений Aconitum septentrionale из разных 
ценопопуляций (% от суммы общих липидов) 

Table 1
Relative content of neutral and phospholipids in the leaves of 

Aconitum septentrionale plants from different coenopopulations 
(as a percentage of the total lipid content)

Местообитания / Habitats Фосфолипиды Нейтральные 
липиды

Ельник крупнотравно-злаковый 27,1±1,0 11,2±1,0
Сероольшанник 39,2±2,2* 13,1±3,3

Условное обозначение. Здесь и в табл. 2: * статистически значимые раз-
личия исследуемого показателя (р≤0,05).
Key. Here and in Table 2: * statistically significant differences in the studied 
parameter (р≤0.05).

Таблица 2
Относительное содержание нейтральных и фосфолипидов 
в листьях растений Astragalus danicus и Medicago lupulina 

(% от суммы общих липидов) 
Table 2

Relative content of neutral and phospholipids in the leaves of 
Astragalus danicus and Medicago lupulina plants (as a percentage 

of the total lipid content)

Виды Фосфолипиды Нейтральные липиды
Astragalus danicus 22,7±1,5 14,4±2,1
Medicago lupulina 43,6±1,7* 17,0±1,0

Таблица 3 
Содержание жирных кислот в листьях Astragalus danicus 

и Medicago lupulina, % от суммы высших жирных кислот общих 
липидов

Table 3
Fatty acid content in the leaves of Astragalus danicus and 

Medicago lupulina, % of the higher fatty acid content of total lipids

Виды
Насыщенные ЖК Ненасыщенные ЖК
С16:0 С18:0 С16:1 С18:1 С18:2 С18:3

Astragalus danicus 20,8 4,0 1,9 2,9 18,1 52,1
Medicago lupulina 24,4 4,1 1,3 3,1 26,4 40,8

Рисунок 2. Содержание и состав липидов в листьях Astragalus danicus  
и Medicago lupulina.
Figure 2. Content and composition of lipids in the leaves of Astragalus 
danicus and Medicago lupulina.

ция трех была очень низкой (менее 1 % всех ЖК). Среди 
остальных ЖК идентифицированы две насыщенные 
(НЖК) и четыре ненасыщенные (ННЖК), которые вносили 
основной вклад в пул ЖК. На долю трех ЖК – пальмити-
новой (C16:0), линолевой (С18:2) и линоленовой (С18:3), при-
ходилось свыше 90 % пула ЖК (табл. 3). Доля стеариновой 
ЖК (С18:0) составляла около 4 %, примерно такой же вклад 
вносили мононенасыщенные ЖК – пальмитолеиновая 
(С16:1) и олеиновая (С18:1).

Липиды являются основным структурным компонен-
том мембран, входят в состав запасных веществ. Содер-
жание общих липидов в сухой массе листьев варьирует 
в зависимости от вида и условий произрастания растений. 
Общие липиды обычно представляют собой смесь поляр-
ных (глико- и фосфолипиды) и нейтральных липидов [4]. 
Структурной основой всех клеточных мембран являются 
фосфо- и гликолипиды [9]. Помимо них, в составе мем-
бранных липидов присутствуют также стерины и сфин-
голипиды. Фосфолипиды являются главными липидами 
плазмалеммы, митохондрий и других эндомембран. Мем-
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ровать от 45 до 60 % в зависимости от светового режима 
местообитания. По-видимому, различия достигаются за 
счет повышенного содержания гликолипидов в листьях 
A. septentrionale и A.  danicus, произрастающих в усло-
виях более низкого поступления световой радиации. Это 
согласуется с данными об отличиях световых и теневых 
растений A.  septentrionale по удельной поверхностной 
плотности листьев и содержанию фотосинтетических 
пигментов [13]. 

Растения способны синтезировать более чем 200 
различных ЖК. Мы идентифицировали в листьях иссле-
дованных видов девять высших ЖК. Модификации пула 
ЖК отводят важную роль в процессах адаптации рас-
тений к условиям произрастания [14]. В литературе име-
ются данные, свидетельствующие о значении количе-
ственных и качественных изменений ЖК для репарации 
ФС II при фотоингибировании [15]. Изменение состава 
и содержания ЖК является одним из механизмов под-
держания микровязкости плазмалеммы в определенных 
пределах. Широкий диапазон изменчивости содержания 
различных ЖК связан как с видовыми особенностями, так 
и с условиями обитания растений [3, 16, 17]. Нами выяв-
лена тенденция к изменению соотношения ННЖК и НЖК 
у бобовых видов растений, произрастающих в условиях 
различного светового режима. Растения на открытых 
участках, как правило, получают не только больше света, 
но и тепла. Поэтому снижение относительного содержа-
ния ННЖК и повышение НЖК в листьях M. lupulina можно 
рассматривать как адаптивную реакцию. Насыщенные 
жирные кислоты уменьшают текучесть мембран и снижа-
ют опасность их повреждения в результате перекисного 
окисления липидов. 

Таким образом, полученные нами результаты свиде-
тельствуют о влиянии местообитания на липидный ком-
плекс растений и значимости изучения изменений в со-
держании и составе липидов для понимания механизмов 
адаптации растений к условиям окружающей среды. 

Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.
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браны пластид содержат преимущественно галактогли-
церолипиды, относящиеся к классу гликолипидов [3, 10]. 
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насыщенных ЖК. К нейтральным липидам относят триг-
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никами важных компонентов липидного обмена [11].

Нами получены данные об общем содержании липи-
дов, фосфолипидов и нейтральных липидов в листьях 
трех видов растений, обитающих в различных условиях 
на территории заказника «Сойвинский» (Южный Тиман). 

Результаты исследования показали, что содержание 
и соотношение липидов в листьях Aconitum septentrionale 
зависело от условий местообитания растений. Концен-
трация всех исследованных групп липидов была выше 
в листьях растений, произрастающих в ельнике круп-
нотравно-злаковом. Листья растений A. septentrionale, 
обитающего в сероольшаннике, содержали на 36 % мень-
ше ОЛ. В то же время растения достоверно не отличались 
по содержанию фосфо- и нейтральных липидов, доля ко-
торых составляла соответственно 3 и 1 % сухой биомассы 
листьев. Однако суммарный вклад ФЛ и НЛ в пул ОЛ ли-
стьев растений ЦП 2 был в 1,4 раза больше, чем в листьях 
растений ЦП 1, и составлял 52 %. 

Анализ данных, полученных при исследовании липи-
дов Astragalus danicus и Medicago lupulina, выявил раз-
личия между этими видами. Растения A. danicus, обитаю-
щие в густом травостое, содержали больше липидов, чем 
растения M. lupulina, произрастающие на открытом месте 
вдоль дороги. При этом суммарный пул ФЛ и НЛ в листьях 
люцерны хмелевидной составлял более 60 %, а астрагала 
датского – 37 % от содержания ОЛ. Изучение жирнокис-
лотного состава выявило тенденцию к снижению соот-
ношения ННЖК и НЖК в листьях M. lupulina, что свиде-
тельствует о более высокой доле НЖК в пуле ЖК листьев 
у этого вида по сравнению с A. danicus. 

В совокупности эти результаты позволяют по-
лагать, что как в случае с двумя ценопопуляциями 
A.  septentrionale, так и в случае с двумя видами бобо-
вых одной из основных причин различия в содержании 
и качественном составе липидов являются условия ме-
стообитания, сглаживающие возможные межвидовые 
различия. Местообитания отличались по обеспеченности 
растений важнейшим для фотоавтотрофных организмов 
ресурсом – фотосинтетической радиацией. Свет являет-
ся не только драйвером фотосинтеза, но и регулятором 
многих процессов жизнедеятельности, включая рост 
и развитие растений. Тот факт, что растения, получающие 
меньше света, содержали больше липидов, а суммарный 
вклад ФЛ и НЛ в липидный пул у них был ниже, вероят-
но, отражает более высокое содержание гликолипидов, 
связанных с пластидными мембранами. По имеющимся 
в литературе сведениям, 1 г листьев может содержать до 
1 м пластидных мембран [12]. Доля пластидных липидов – 
глицеролипидов у арабидопсиса  – составляла более 
50 % всех липидов листа [9]. У исследованных нами рас-
тений вклад глицеролипидов в ОЛ листьев может варьи-
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Сезонная динамика дегидринов 
и температуры замерзания воды 
в талломах лишайника Lobaria 
pulmonaria в условиях средней 
тайги 

Seasonal dynamics of dehydrins 
and water freezing temperatures 
in the thalli of the lichen Lobaria 
pulmonaria in the middle taiga zone

Т. К. Головко*, Н. Е. Коротаева**, Р. В. Малышев*, 
Г. Н. Табаленкова*, М. А. Шелякин*

T. K. Golovko*, N. E. Korotaeva**, R. V. Malyshev*, 
G. N. Tabalenkova*, M. A. Shelyakin*

Аннотация
Исследовали сезонные изменения содержания белков-
дегидринов, оводненности и температуры замерзания 
воды в лишайнике Lobaria pulmonaria (лобария легочная). 
Впервые идентифицировано два дегидрина с мол. массой 
40 и 43 кДа. Они присутствовали в талломах в  течение 
всего года, что свидетельствует о конститутивной 
экспрессии данных белков. Наименьшее их содержание 
отмечали в наиболее благоприятный для роста весенний 
период. Показано увеличение содержания этих белков 
при десикации талломов в дневные часы летом и их 
повышенный уровень при переходе к холодному времени 
года. Содержание воды варьировало в пределах 45–70 % 
сырой массы лишайников. Температура кристаллизации 
воды в талломах изменялась в зависимости от сезона 
и составляла минус 10–11о С в наиболее холодный период. 
При снижении температуры фазовому переходу «вода –  
лед» подвергалось от 25 до 45 % всей содержащейся 
в талломах воды. Высказано предположение о сущест- 
вовании связи уровня дегидринов с оводненностью 
и температурой замерзания воды, и об их участии  
в формировании фракции сильно связанной воды. 

Abstract
Seasonal changes in the content of dehydrin proteins, water 
content, and freezing point of water in the lichen Lobaria pul-
monaria have been studied. Two dehydrins with mol. weight 
of 40 and 43 kDa have been identified for the first time. 
They are available in the thalli throughout the year, which 
indicates the constitutive expression of these proteins. The 
lowest content of these dehydrins has been identified for the 
spring period, which is the most favorable time for the lichen 
growth. Desiccation of the thalli in warm summer days in-
creases the content of the proteins. The change for the cold 
year period also provokes an increase in their concentration. 
The relative water content ranges from 45 % to 70 % fresh 
weight of the thalli. The water crystallisation temperature 
varies depending on the season and is minus 10–11 °C for the 
coldest period. As the temperature decreases, 25–45 % of 
the total water content in the thalli undergoes a phase tran-
sition from water to ice. It has been suggested that the level 
of dehydrins correlates with the water content and freezing 
point of the water, and that dehydrins contribute to the for-
mation of a fraction of the strongly bound water.

Keywords: 
Lobaria pulmonaria, thallus, dehydrin proteins, water con-
tent, water freezing point
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ние воды, температура замерзания воды
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Введение
Лишайники – уникальные фототрофные организмы. 

Они представляют собой ассоциацию гетеротрофного 
микобионта и фотосинтезирующего фотобионта. Согласно 
современным исследованиям [1], метагеном лишайников, 
помимо геномов микобионта (грибы) и фотобионта (зеле-
ные водоросли и/или цианобактерии), содержит геномы 
множества видов бактерий. Лишайники проявляют высо-

кую устойчивость к неблагоприятным воздействиям сре-
ды, выживают после обезвоживания, гипо- и гипертер-
мии, в условиях повышенного ионизирующего излучения 
и других стресс-факторов, губительных для большинства 
живых организмов [2, 3]. Они доминируют в крайних ме-
стообитаниях (Арктика, Антарктида, пустыни, высокого-
рья), но наиболее благоприятны для обитания лишайни-
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ков леса, о чем свидетельствует высокое биологическое 
разнообразие лихенобиоты в бореальной зоне [4].

Лишайники – многолетние, медленнорастущие пой-
килогидрические организмы. Благоприятными для их ро-
ста являются весенний и осенний периоды с умеренной 
температурой и высокой влажностью. Летом талломы ли-
шайников часто подсыхают и становятся физиологически 
неактивными, но быстро восстанавливают свои функции 
при увлажнении. Так, например, у крупнолистоватого 
лишайника Lobaria pulmonaria в теплый и сухой период 
днем превалировало дыхание, а поглощение СО2 отмечали 
только в ранние утренние часы после гидратации тал-
ломов парами атмосферной влаги [5]. Проведенные нами 
ранее исследования показали, что отобранные зимой тал-
ломы после увлажнения и 2-3-часовой акклимации в ком-
натных условиях были способны ассимилировать СО2 со 
скоростью, сопоставимой с измеренной в благоприятный 
для роста период [6].

В данной работе представлены результаты изуче-
ния сезонной динамики уровня дегидринов, содержания 
и  температуры замерзания воды в талломах лишайника 
L. pulmonaria в годичном цикле.

Дегидрины представляют собой высокогидрофильные 
белки, характеризующиеся наличием высококонсерва-
тивных Y-, S- и K-сегментов, богатых глицином участков 
и высокой термоустойчивостью [7, 8]. Они накапливают-
ся в разных клеточных компартментах и тканях растений 
в  ответ на осмотический стресс, вызванный дефицитом 
воды, низкой температурой, высокой засоленностью, 
и  участвуют в стабилизации важных биологических ма-
кромолекул и мембран [9]. Имеются данные о роли этих 
белков в защите клеток при холодовой адаптации и фор-
мировании морозоустойчивости древесных растений [10-
13]. Количество дегидринов в растениях сильно варьирует 
в зависимости от вида и условий среды, а их мол. массы 
находятся в пределах 15-150 кДа [14]. Сведения о дегидри-
нах лишайников весьма ограничены и касаются в основ-
ном фотобионта. По данным работ [15, 16], в лишайниковой 
водоросли Trebouxia erici постоянно присутствовали пять 
дегидринов с мол. массой 15, 18, 34, 40 и 120 кДа. 

Материалы и методы
Lobaria pulmonaria (L.) Hoffm. (лобария легочная) – 

эпифитный крупнолистоватый лишайник. Вид распро-
странен в бореальных, умеренных, горных и океанических 
районах северного полушария и тропических лесах Вос-
точной и Южной Африки [17]. Охраняется в большинстве 
стран северной и центральной Европы. 

Таллом L. pulmonaria гетеромерного типа с четко 
очерченным альгальным слоем под плотно прилегаю-
щими друг к другу гифами верхней коры. Под слоем кле-
ток зеленой водоросли рыхло расположены гифы гриба, 
формирующие сердцевину. Нижний коровый слой имеет 
выросты (ризины), с помощью которых слоевище прикре-
пляется к субстрату. Толщина хорошо развитого таллома 
в зоне резин может достигать 300 мм, вне ее составляет 
около 200 мм [5].

Талломы (слоевища) лишайника отбирали в старовоз-
растном осиннике с примесью ели и пихты вблизи г. Сы-
ктывкара (61о 34’ с. ш., 50о 33’ ‘в. д.). Сбор образцов осу-
ществляли со стволов деревьев на высоте 1-3 м от земли 
в  первой половине дня (10–11 ч) в разные сезоны года. 
Район исследований характеризуется умеренно-конти-
нентальным климатом, со среднегодовой температурой 
воздуха около +1о С. Среднесуточная температура самого 
теплого месяца (июля) – около +17о С, самого холодного 
(января) – минус 16о С. Годовое количество осадков со-
ставляет 600–700 мм. Наибольшее их количество выпа-
дает летом и осенью, 60–80 мм за месяц, зимой и весной 
месячная норма осадков в 1,5-2 раза меньше. Переход 
средней суточной температуры через 0о С весной происхо-
дит во второй декаде апреля, осенью – в начале октября. 
Длительность безморозного периода составляет 180–190 
дней, а продолжительность периода со среднесуточной 
температурой >5о С – около 160 дней [18]. 

Свежеотобранные талломы фиксировали в жидком 
азоте и высушивали лиофильно с помощью FreeZone 2.5 
L (Labconso, США). Растворимый белок выделяли из ли-
офильно высушенного материала. Для этого образцы 
(0,1  г), охлажденные в жидком азоте, тщательно расти-
рали с кварцевым песком в присутствии метанола (1  :  4, 
v/v). Осадок, получившийся после центрифугирования 
гомогената (9000 g, 1 мин, 4о С), последовательно сме-
шивали с  25%-ным хлороформом и метанолом, каждый 
раз отбрасывая жидкую фазу после центрифугирования 
(9000 g, 1 мин, 4о С). Общий белок, содержащийся в осадке, 
растворяли на водяной бане (3 мин.) в буфере для образ-
ца, содержащем 0,125 M Трис‑HCl (pH 6,8), 10 % додецил-
сульфата натрия, 10  мМ β‑меркаптоэтанола, 1 мМ ЭДТА, 
20 % глицерина. Содержание белка в образце определяли 
с помощью флуориметра QubitTM (“Invitrogen”, США). Элек-
трофорез в ПААГ и иммуноблоттинг проводили в системе 
miniProtean III (“Bio–Rad”, США) по прилагаемой инструк-
ции. Для иммуноблоттинга использовали первичные анти-
тела против специфической К-последовательности деги-
дринов (Agrisera, AS07 206, Швеция) и вторичные антитела, 
коньюгированные с щелочной фосфатазой (Sigma, США) 
[19]. Молекулярную массу выявленных дегидринов опре-
деляли с использованием белковых маркеров PageRuler 
Unstained Protein Ladder (Thermo Scientific, США) с помо-
щью программного обеспечения Image Laboratory (версия 
5.2) (Bio Rad, США). Содержание дегидринов оценивали 
с помощью программы Gel Analysis после перевода изо-
бражения мембраны в цифровой формат в условных еди-
ницах как отношение количества окрашенных пикселей 
данного белка к общей сумме окрашенных пикселей на 
мембране [20].

Температуру замерзания воды определяли калориме-
трически на калориметре DSC – 60 Shimadzu (Япония) [21]. 
Образцы (кусочки свежесобранных талломов массой до 
50 мг) взвешивали, помещали в алюминиевый контейнер 
объемом 90 мм3 и охлаждали со скоростью 1 ºС/мин от +5º С 
до ‑30º С, непрерывно регистрируя интенсивность тепло-
выделения. Температуру кристаллизации воды определя-
ли по началу пика фазового перехода. После проведения 
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калориметрических измерений образцы высушивали при 
+105º  С до постоянного веса. Содержание воды опре-
деляли по разнице сырой и сухой массы образцов. Ко-
личество воды, претерпевшей фазовый переход, – по 
формуле: m замер. воды = 335×Q, где Q – тепловой эффект при 
нуклеации воды (Дж), 335 – удельная теплота льдообра-
зования в мДж/мг (для пресной воды). 

Статистическую обработку данных проводили с по-
мощью программы Statistica 10 (StatSoft Inc., США). В та-
блицах и рисунках приведены средние арифметические 
значения и их стандартные ошибки. Значимость различий 
содержания дегидринов определяли с помощью непара-
метрического критерия Манна-Уитни (р<0,05). Определе-
ния дегидринов выполнены в трех биологических повтор-
ностях. Измерения тепловыделения – с  использованием 
четырех-пяти независимых образцов. 

Результаты и их обсуждение
Анализ белков L. pulmonaria 

с  применением электрофореза и  им-
муноблоттинга показал наличие 
в  талломах двух четко выраженных 
белков-дегидринов с мол. массой 40 
и  43 кДа. Эти среднемолекулярные 
дегидрины присутствовали во всех 
образцах, отобранных в разные се-
зоны года (рис. 1). Анализ сезонных 
изменений показал, что содержание 
дегидринов не оставалось постоян-
ным и изменялось примерно в пять раз 
(от 0,04 до 0,15 усл. ед. интенсивности 
окрашивания) (рис. 2). Низкое содер-
жание дегидринов выявлено в январе 
и третьей декаде апреля, когда в лесу 
еще лежал снег, но дневные темпера-
туры уже достигали +10о С. В сентябре 
содержание дегидринов в талломах 
было существенно выше. Высокие ко-
личества этих белков отмечены в кон-
це июня. Этот период характеризо-
вался сравнительно сухой и теплой 
погодой, когда температура воздуха 
в полуденные часы поднималась до 
+28... +30о  С, при этом относительная 
влажность воздуха снижалась до 40 %. 
Анализ образцов, отобранных в разное 
время суток, показал максимум содер-
жания дегидринов в полуденные часы 
(рис. 2), далее содержание обоих бел-
ков снижалось, к утру оно было в два 
раза ниже величин, характерных для 
полудня.

Содержание воды в лишайнике ва-
рьировало в пределах от 45 до 70  % 
сырой массы талломов (рис. 3). Наи-
большая оводненность талломов была 
отмечена в октябре. В остальное вре-

мя этот показатель составлял 50–60 % сырой массы об-
разцов. Калориметрические определения показали, что 
температура фазового перехода «вода-лед» в холодный 
период (ноябрь–январь) составляла ‑9… ‑11о С, в теплое 
время была на 2–3о С выше. Заметное снижение темпе-
ратуры замерзания воды отмечали уже в сентябре. В за-
висимости от сезона и оводненности, фазовому переходу 
подвергалось от 25 до 45 % содержавшейся в талломах 
воды. 

Нами выявлены сезонные изменения уровня бел-
ков-дегидринов, оводненности и температуры замерза-
ния воды в лишайнике L. pulmonaria. В талломах иден-
тифицировано два дегидрина с мол. массой 40 и 43 кДа. 
По имеющимся в литературе сведениям, растительные 
дегидрины представлены белками с мол. массой от 15 до 
150 кДа [14] и могут отличаться высоким внутривидовым 

Рисунок 1. Сезонные и суточные изменения содержания дегидринов в талломах Lobaria pulmo-
naria по результатам Western Blot. Приведено изображение типичной мембраны. 
Условные обозначения. янв – январь; апр – апрель; сент – сентябрь. Слева указаны молекулярные 
массы дегидринов.
Figure 1. Seasonal and daily changes in the content of dehydrins in the thalli of Lobaria pulmonaria 
according to the Western Blot. The figure illustrates the typical membrane. 
Keys. янв –January; апр – April; сент– September. The molecular weights of the dehydrins are given 
on the left.

Рисунок 2. Сезонные и суточные изменения содержания дегидринов в талломах Lobaria pulmo- 
naria по результатам денситометрического измерения. 
Примечание. Приведены средние значения и стандартные ошибки (n = 3). Разные буквы над столб-
цами обозначают статистически значимые различия в сезонной и суточной динамике. Оценку зна-
чимости различий проводили с помощью критерия Манна-Уитни в программе Statistica при p<0,05 
отдельно для каждого из дегидринов.
Figure 2. Seasonal and daily changes in the content of dehydrins in the thalli of Lobaria pulmonaria 
according to the results of densitometric measurement.
Note. The mean values and standard errors (n = 3) are given. The different letters above the columns 
indicate significant differences between month and time of day. The significance of the differences 
was assessed using the Mann-Whitney U-test in the Statistica program at p<0.05 separately for each 
of the dehydrins.
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полиморфизмом [12, 22, 23]. 
Имеющиеся в литературе сведения о сезонной дина-

мике дегидринов, в основном, касаются почек древесных 
и листьев хвойных растений [12, 13, 22, 24]. Характер се-
зонной динамики дегидринов в почках березы плоско-
листной и хвое сосны обыкновенной позволил авторам 
сделать заключение об участии этих белков в процессах, 
ассоциированных с формированием низкотемпературной 
устойчивости древесных растений [22]. Стабильно высо-
кий уровень дегидринов сохранялся в течение всего пе-
риода с низкими отрицательными температурами, причем 
фракция низкомолекулярных дегидринов увеличивалась 
зимой [12, 13].

В талломах L. pulmonaria постоянно присутствовали 
два белка – дегидрина с мол. массой 43 и 40 кДа (рис. 1, 2), 
что свидетельствует об их конститутивном биосинтезе. 
L. pulmonaria является трехкомпонентным лишайником, 
представляющим собой симбиоз между грибом-аскоми-
цетом (микобионтом), зеленой водорослью (фикобионтом) 
и цианобактерией (цианобионтом). Следует отметить, что 
дегидрин с мол. массой 40 кДа был обнаружен в лишай-
никовой водоросли Trebouxia erici [16]. В клетках фико-
бионта L. pulmonaria водоросли Symbiochloris reticulate 
[25] были выявлены белки с типичными для дегидринов 
аминокислотными последовательностями [26]. В клетках 
линии цианобионта L. pulmonaria цианобактерии Nostoc 
дегидрин с мол. массой 40 кДа накапливался в ответ на 
осмотический стресс [27]. У грибов Alternaria brassicicola 
и Tuber borchii из отдела аскомицетов экспрессия генов 
нескольких дегидринов усиливалась при действии тем-
пературного, окислительного или осмотического стрессов 

[28, 29]. Таким образом, весьма вероятно, что продуцентом 
дегидринов может быть любой из компонентов L. pulmo-
naria, при этом продуцентом дегидрина с массой 40 кДа 
может быть цианобионт. Условия среды могут по-разному 
влиять на способность компонентов лишайника к биосин-
тезу дегидринов. Выявление вклада каждого из компо-
нентов лишайника в накопление этих белков при разных 
условиях требует отдельного исследования.

Анализ сезонной динамики дегидринов в талломах 
лобарии выявил их пониженное содержание весной (ко-
нец апреля). Мы связываем это с благоприятными для 
активного метаболизма и роста лишайников условиями 
(достаточная влажность и умеренная температура). Со-
гласно ранее опубликованным данным [6], интенсивность 
тепловыделения (показателя, отражающего общую мета-
болическую активность) весной была в 2,5 раза выше, чем 
летом. 

Анализ образцов талломов, отобранных в сухой и те-
плый период (конец июня), выявил значительные су-
точные изменения уровня дегидринов. Наибольшее их 
содержание было отмечено в полуденные часы, когда 
талломы практически полностью теряли воду и высыхали. 
Учитывая способность дегидринов связывать воду, наши 
результаты могут свидетельствовать об участии этих бел-
ков в защите клеточных структур при дегидратации ли-
шайников в теплый и сухой период. 

Сведения о температуре замерзания воды в лишай-
никах неоднозначны. В работе [30] показано, что при ох-
лаждении талломов Umbilicaria aprina до ‑20о С клеточная 
вода диффундировала из грибных и водорослевых клеток 
и кристаллизовалась на поверхности гиф в межклетниках 
медуллярного и альгального слоев. При нагревании тал-
лома вода оттаивала и поглощалась клетками, которые 
снова становились тургесцентными. В талломах лишай-
ников было обнаружено несколько фракций воды (слабо, 
сильно и очень сильно связанная), которые замерзали при 
разной температуре [31]. По нашим данным, полученным 
методом дифференциальной калориметрии, температура 
перехода «вода-лед» в талломах L. pulmonaria варьиро-
вала в пределах ‑7…‑11о С, причем в теплый период года 
(весна – лето) она была выше, чем в холодный (поздняя 
осень – зима). 

Большой интерес представляет показатель, характе-
ризующий количество воды в талломе, которое может уча-
ствовать в кристаллизации. Эту величину можно оценить 
по площади, ограничиваемой кривой фазового перехода, 
«вода–лед». Расчеты показали, что замерзало от одной 
четверти до половины всей содержащейся в талломе 
воды. По-видимому, замерзанию подвергалась свободная 
вода, находящаяся в межклетниках, вакуолях, клеточной 
оболочке и, возможно, слабо связанная вода, гидратиру-
ющая коллоиды цитоплазмы. Вероятно, остальная часть 
воды была представлена фракциями сильно и очень 
сильно связанной воды. Такая вода может быть связана 
с гидрофильными радикалами макромолекул (белков, ли-
пидов) клеточных мембран, белками-ферментами и т. п. 
Согласно данным работы [32], при температурах ‑20° С 
и  ниже всю способную к кристаллизации воду в мери-

Рисунок 3. Сезонные изменения температуры фазового перехода «вода- 
лед», содержание воды и доля замерзшей воды (показано штриховкой)  
в талломах Lobaria pulmonaria. 
Примечание. Римскими цифрами обозначены сроки (месяцы) отбора об-
разцов.
Figure 3. Seasonal changes in the "water-ice" phase transition temperature, 
water content, and the fraction of frozen water (shown by hatching) in the 
thalli of Lobaria pulmonaria. 
Note. Roman numerals indicate the sampling dates (months).
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стемах почек хвойных древесных растений удерживают 
низкомолекулярные водорастворимые вещества, вклю-
чающие в основном водорастворимые белки цитоплазмы, 
свободные аминокислоты и водорастворимые углеводы. 
Вероятно, что в формировании фракции сильно связанной 
воды участвуют также обладающие высокой гидрофиль-
ностью дегидрины. По данным доклада [22], сезонные ва-
риации дегидринов коррелировали с изменением содер-
жания воды в хвое сосны обыкновенной.

Заключение
Итак, в лишайнике L. pulmonaria впервые идентифици-

ровано два белка-дегидрина с мол. массой 40 и 43 кДа. Они 
присутствовали в талломах в течение всего года, но их со-
держание варьировало в зависимости от сезона. Наимень-
шее количество данных белков было обнаружено в наибо-
лее благоприятный для роста талломов весенний период. 

Показано увеличение содержания дегидринов летом 
в  полуденные часы при десикации талломов. Уровень 
дегидринов сохранялся сравнительно высоким в осен-
не-зимний период. Температура кристаллизации воды 
в осенне-зимний период составляла в среднем –10о  С 
и была на 2–3о С ниже, чем в более теплый весенне-лет-
ний период. Относительное содержание воды варьирова-
ло в пределах от 45 до 70 % сырой массы талломов. При 
снижении температуры фазовому переходу «вода – лед» 
подвергалось от 25 до 45 % всей содержащейся в талло-
мах воды. Высказано предположение, что дегидрины мо-
гут участвовать в формировании фракции сильно связан-
ной воды. По-видимому, существует связь между уровнем 
дегидринов, оводненностью и температурой замерзания 
воды в годичном цикле у талломов лишайника L. pulmo-
naria. Однако требуется больше экспериментальных дан-
ных для подтверждения этого предположения.
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Фотосинтетическая активность 
листьев кукурузы в центральном 
агроклиматическом районе 
Республики Коми

Photosynthetic activity of corn leaves 
in the central agro-climatic region of 
the Komi Republic 

Т. К. Головко, Р. В. Малышев, Г. Н. Табаленкова T. K. Golovko, R. V. Malyshev, G. N. Tabalenkova

Аннотация
Кукуруза – одна из основных культур современного миро-
вого растениеводства, относится к группе теплолюбивых 
растений. Наблюдаемое в последние десятилетия поте-
пление климата в Северном полушарии, появление ранне-
спелых и холодостойких сортов и гибридов создают пред-
посылки для выращивания кукурузы на зеленую массу на 
Севере. Нами установлено, что в условиях центрального 
агроклиматического района Республики Коми современ-
ные гибриды кукурузы способны накапливать 350-500 ц/га 
зеленой массы. При температуре +20º С и высокой осве-
щенности листья холодостойких раннеспелых гибридов 
Дорка и Уральский 150 ассимилировали СО2 со скоростью 
20–25 мкмоль/м2с. Зона температурного оптимума фотосин-
теза составляла +18... +28º С. Сделано заключение о спо- 
собности раннеспелых и холодостойких гибридов куку-
рузы активно фотосинтезировать и формировать урожай 
зеленой массы при умеренной температуре. 

Abstract
Corn is among the main crops in modern world crop pro-
duction. It belongs to the group of heat-loving plants. The 
climate warming observed in the Northern Hemisphere in 
recent decades, as well as the availability of early-maturing 
and cold-resistant varieties and hybrids, create opportuni-
ties for growing of corn for green mass in the North. We have 
found that the modern corn hybrids can accumulate 350–500 
centners per hectare of green mass in the central agro-cli-
matic region of the Komi Republic. At a temperature of +20º 
C and the high light intensity, leaves of the cold-resistant, 
early-ripening hybrids Dorka and Uralskiy 150 assimilate CO2 
at a rate of 20–25 μmol/m2s. The temperature optimum for 
photosynthesis is +18.. +28º C. The authors have concluded 
about the ability of early-ripening and cold-resistant corn 
hybrids to actively photosynthesise and yield at moderate 
temperatures.

Keywords: 
corn, photosynthesis, respiration, productivity, temperature, 
cold climate

Ключевые слова:
кукуруза, фотосинтез, дыхание, продуктивность, темпера-
тура, холодный климат
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Введение 
Продуктивность является интегральным результатом 

всех функций растительного организма, зависит от ге-
нотипических особенностей и физиолого-биохимических 
свойств видов и сортов, их взаимодействия со средой. 
В физиологически приемлемых условиях фотосинтетиче-
ский аппарат растений обеспечивает реализацию генети-
чески детерминированной программы роста и развития, 
используя энергию солнечной радиации и другие ресурсы 
(СО2, вода, минеральные элементы). Значительная часть 
территории РФ, в том числе Республика Коми, расположе-
на на Севере в зоне рискованного земледелия [1-3]. Сель-
скохозяйственное производство растениеводческой про-
дукции ограничивается здесь коротким вегетационным 
периодом и недостатком тепла, что определяет подбор 
возделываемых культур с учетом критериев соответствия 
их метаболизма климату. Приоритетное значение в этом 

отношении имеют изучение физиолого-биохимических 
и экологических закономерностей формирования продук-
тивности, выявление особенностей продукционного про-
цесса в условиях холодного климата.

Кукуруза – одна из основных культур современно-
го мирового растениеводства. По валовым сборам зерна 
она занимает третье место в мире после пшеницы и риса. 
Кукуруза – растение тропического происхождения с С4–
типом фотосинтеза. С4–тип углеродного метаболизма ха-
рактеризуется наличием двух фотосинтетических циклов, 
локализованных в различных клетках листа [4]. Это обе-
спечивает эффективное использование растениями воды 
и реализацию потенциала продуктивности данной куль-
туры в регионах с теплым засушливым климатом. В Европе 
кукурузу на зерно возделывают до 52о с. ш., на силос – до 
60о с. ш. В полевых условиях ведущим фактором, опреде-
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ляющим уровень и суточную динамику скорости ростовых 
процессов кукурузы, является температура. При благо-
приятном световом режиме и увлажнении максимальная 
скорость роста в условиях средней полосы России была 
зарегистрирована при температуре +28...+30о С [5]. Нижняя 
граница оптимальной зоны температур зависела от ком-
плексного влияния факторов внешней среды и в большин-
стве случаев отмечена в диапазоне +20...+22° С. 

Сложилось мнение, что условия центрального и южного 
агроклиматических районов Республики Коми (59–62 с. ш.) 
не пригодны для выращивания кукурузы. Опыты по ее воз-
делыванию, проведенные в середине прошлого столетия, 
позволили установить некоторые особенности роста расте-
ний и сделать вывод о возможности получения достаточ-
но высоких урожаев зеленой массы (до 500 ц/га и более), 
а  в  благоприятные годы и початков молочно-восковой 
спелости [6]. Однако культура не получила распростра-
нения из-за риска потери урожая в годы с  холодным 
летом. Наблюдаемое в последние десятилетия заметное 
потепление климата в Северном полушарии, появление 
раннеспелых и холодостойких сортов и гибридов, исполь-
зование современных технологий создают условия для 
выращивания кукурузы на зеленую массу в Сибири [7, 8] 
и  на европейском северо-востоке России [9, 10]. За по-
следние полвека сумма температур >10о С в центральном 
агроклиматическом районе РК возросла на 200о С, а про-
должительность вегетации – почти на неделю. По прогно-
зам, к 2080 г. лето на территории республики может поте-
плеть на 6-7о С. Это создает условия для экспансии зоны 
возделывания кукурузы для получения зеленой массы на 
Севере.

Предварительное экологическое сортоиспытание 
в  2016-2017 гг. семи сортообразцов и гибридов кукурузы 
современной селекции подтвердило возможность по-
лучения в центральном агроклиматическом районе РК  
в среднем 350 ц/га зеленой массы хорошего качества  
[9, 11]. При этом величина урожая колебалась в зависи-
мости от генотипа и погодных условий в пределах 240- 
770 ц/га. За три года (2018–2020) средняя продуктивность 
надземной массы гибрида кукурузы Дорка составила  
355 ц/га [10], что сопоставимо со средними урожаями ку-
курузы, возделываемой на силос, по РФ [12]. 

Фотосинтез является основой продукционного про-
цесса, но систематических исследований фотосинтети-
ческой деятельности кукурузы на территории республики 
практически не проводилось. Актуальность таких ис-
следований обусловлена необходимостью изучения фи-
зиологических основ урожайности кукурузы в условиях 
холодного климата, характеристики устойчивости сортов 
и гибридов, их пригодности для использования в север-
ном растениеводстве. 

Цель работы – изучение фотосинтеза листьев двух 
холодостойких и раннеспелых гибридов кукурузы Дорка 
и Уральский 150.

Материалы и методы 
Растения гибридов кукурузы Дорка и Уральский 150 

выращивали на опытном участке Института биологии Коми 
НЦ УрО РАН. Почва опытного участка подзолистая, сред-
ней степени окультуренности. Для характеристики сезон-
ных изменений фотосинтетической активности измеряли 
скорость СО2-обмена в средней части завершивших рост 
листьев верхнего яруса гибрида Дорка в открытой си-
стеме с помощью ИК-газоанализатора (LI-7000, США) при 
температуре +20° С и плотности потока фотосинтетически 
активной радиации (ФАР) от 0 до 1600 мкмоль квантов/м2с. 
В качестве источника света использовали систему крас-
ных (максимум при 634 нм) и синих (максимум при 447 нм) 
светодиодов в соотношении 11 : 1. Листья отделяли от рас-
тения и сразу же помещали в термостатируемую листовую 
камеру для измерения поглощения СО2 на свету и выде-
ления СО2 в темноте. Биологическая повторность  – 6–7, 
для каждой повторности использовали свежеотобранный 
лист. Измерения осуществляли в фазы пяти (первая дека-
да июля), десяти (третья декада июля) листьев и в фазу 
выметывания метелки (третья декада августа). Для ха-
рактеристики влияния температуры на фотосинтез куку-
рузы использовали простой гибрид Уральский 150. Опре-
деления проводили в наиболее теплом месяце – июле 
(среднесуточная температура – +17–18о С) в фазе пяти-се-
ми листьев при температуре +10, 20, 30 и 40о С и плотности 
потока фотосинтетически активной радиации (ФАР) от 0 
до 1600 мкмоль квантов/м2с по вышеуказанной схеме.

Зависимость фотосинтеза от освещенности описывали 
уравнением Михаэлиса-Ментен с модификациями [13, 14]:

Pn=[aI/(I + b)]–Rd                               (1), 
где Pn – скорость нетто-фотосинтеза; Rd – скорость тем-
нового дыхания; I – интенсивность ФАР; а и b – константы.

Результаты и их обсуждение 
Определения СО2-газообмена при температуре +20о С, 

близкой к среднесуточной в июле, показали, что фотосин-
тетическая активность листьев гибрида кукурузы Дорка 
возрастала с увеличением интенсивности ФАР (рис. 1 и 2). 
Наибольшую скорость видимого поглощения СО2 (Pn) ре-
гистрировали при интенсивности ФАР 1600 мкмоль кван-
тов/м2с. У молодых растений (фаза четырех-пяти листьев) 
величина Pn составляла около 14 мкмоль СО2/м2с. У зрелых 
сформировавшихся растений этот показатель был на 40 % 
меньше, что свидетельствует о снижении способности ли-
стьев верхнего яруса использовать свет высокой интен-
сивности.

Полученные данные хорошо описывались уравнени-
ем (1) (r = 0,97), позволяющим оценить максимальную ве-
личину видимого поглощения СО2 (Pnмах) и интенсивность 
ФАР, при которой скорость поглощения СО2 достигает 
50 % Pnмах. Как видно из табл. 1, величина Pnмах (коэффици-
ент «а» в уравнении (1)) листьев молодых растений гибри-
да Дорка может достигать 24 мкмоль СО2/м2с, что на 40 % 
выше, чем получено нами при 1600 мкмоль квантов/м2с. 
Интенсивность ФАР, при которой возможно достижение 
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50 % Pnмах (коэффициент «b» в уравнении (1)), составляет 
около 1000 мкмоль квантов/м2с, что свидетельствует о вы-
сокой требовательности молодых растений к освещенно-
сти. На более поздних этапах развития растений (кривые 
2 и 3) полученные по модели величины Pnмах были заметно 
(в два раза) ниже. Прямые определения и данные моде-
лирования показывают, что с возрастом растений способ-
ность листьев верхнего яруса эффективно использовать 
свет высокой интенсивности для ассимиляции СО2 снижа-
ется, и выход световой кривой фотосинтеза на плато осу-
ществляется при более низкой освещенности. Возможно, 

что такая реакция была обусловлена переходом растений 
к генеративному развитию.

Дыхание листьев кукурузы варьировало в пределах 
1,0-1,5 мкмоль СО2/м2с и составляло от 6 до 15 % макси-
мальной величины нетто-фотосинтеза. Следует заметить, 
что нетто-фотосинтез листьев кукурузы, возделываемой 
в более теплом климате, например, на севере Италии, до-
стигал 40 мкмоль СО2/м2с [15], что почти вдвое выше вели-
чин, полученных нами для изученных гибридов. 

На рис. 2 приведены данные, характеризующие вли-
яние температуры на световую зависимость СО2-газооб-
мена листьев гибрида кукурузы Уральский 150. Макси-
мальное нетто-поглощение было зарегистрировано при 
температуре +20о С. Более низкие и высокие температуры 
снижали нетто-ассимиляцию, особенно заметно в области 
высокой плотности потока радиации. Причем, темпера-
тура +10о С слабее влияла на процесс ассимиляции, чем 
температура +40о С. Проведенные нами ранее модельные 
эксперименты с выдерживанием растений гибрида Дорка 
в течение ночи при +6о С показали более слабое после-
действие пониженной температуры на фотосинтез, чем на 
дыхание листьев [16]. Эти данные свидетельствуют о спо-
собности раннеспелых холодостойких гибридов поддер-
живать сравнительно высокую функциональную актив-
ность при умеренных температурах.

Аппроксимация экспериментальных данных урав-
нением Михаэлиса-Ментен [13, 14] подтвердила на-
блюдаемые закономерности. Максимальные величины 
нетто-ассимиляции отмечены при температуре +20о С.  
Супероптимальная температура +40о С снижала величи-
ну Pnмах в два раза. Высокие температуры активировали 
темновое выделение СО2 (величина Rd), связанное с ды-
ханием. Учитывая тот факт, что локализованный в клетках 
мезофилла листьев фермент фосфоенолпируваткарбок-
силаза (ФЕПК) имеет более высокое сродство к диоксиду 
углерода, чем рибулезобифосфаткарбоксилаза (РБФК), 
восстанавливающая СО2, выделенный при декарбоксили-
ровании С4-кислот в клетках, окружающих проводящие 
пучки, мы сочли возможным оценить величину гросс-фо-
тосинтеза (Pg) листьев как сумму Pnмах (величина «а»  
в уравнении (1)) и Rd. Полученные таким способом величи-
ны Pg существенно не повлияли на характер зависимости 
фотосинтетической активности от температуры. Можно 
отметить незначительное сокращение разницы между 
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Рисунок 1. Зависимость СО2-газообмена листьев верхнего яруса ги-
брида кукурузы Дорка от освещенности в разные сроки вегетации: 1 – 
фаза 5 листьев; 2 – фаза 10 листьев; 3 –фаза выметывания метелки.  
Условные обозначения. Здесь и на рис. 2: пунктиром обозначены кривые 
по модели [13, 14]. 
Figure 1. Light dependence of CO2-gas exchange of the upper leaves of Dorka 
hybrid corn at different periods of vegetation: 1– the phase of five leaves; 
2 – the broom sweeping phase; 3 – the phase of ten leaves. 
Key. Here and in Figure 2: The dotted lines indicate the curves according to 
the model [13, 14].

Таблица 1 
Параметры кривых СО2-газообмена листьев верхнего яруса 

кукурузы сорта Дорка по модели [13, 14]
Table 1 

Parameters of CO2-gas exchange curves in the upper-tier leaves 
of the Dorka hybrid corn according to the model [13, 14]

Фаза развития а, мкмоль 
СО2/м2с

b, мкмоль 
квантов /м2с

Rd, мкмоль 
СО2/м2с

5 листьев 23,8±1,0а 902±83a 1,5±0,1a

10 листьев 10,5±0,6b 244±42b 1,6±0,2a

Выметывание метелки 13,6±0,6b 463±52c 1,0±0,1b

Примечание. Здесь и в табл. 2: разными буквенными символами обозна-
чены достоверные различия.
Note. Here and in Table 2: Different letter symbols indicate true differences.

Рисунок 2. Зависимость СО2-газообмена листьев верхнего яруса гибрида 
кукурузы Уральский 150 от освещенности при разной температуре.  
Figure 2. Light dependence of CO2-gas exchange of the upper leaves of 
Uralskiy 150 hybrid corn at different temperatures.
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величинами фотосинтеза, измеренными при +20о и +40о С. 
Если доля Pnмах (величина «а» в уравнении (1)) при +40о С 
составляла 44 % от величины Pnмах при +20о С, то разница 
между соответствующими величинами Pg была меньше 
из-за повышения темнового дыхания. 

Экспериментально измеренные величины нетто-по-
глощения СО2 при разной температуре и умеренной плот-
ности потока ФАР (см. рис. 2), аппроксимировали уравне-
нием параболы (рис. 3, табл. 2). Статистические показатели 
свидетельствуют об удовлетворительном соответствии 
экспериментальных данных модели. Используя уравне-
ние (1), можно найти точки перехода кривой через ось х 
(т. е. нули функции). Эти значения представляют собой 
температуры, при которых Pn=0. В области низких поло-
жительных температур величина х равна 3,29, а в области 
высоких – 42,94. Следовательно, температуры, близкие  
к +3,3 и +43о С, можно рассматривать как критические для 
нетто-фотосинтеза листьев кукурузы. О способности ку-
курузы сохранять положительный газообмен при низких 

Таблица 2 
Параметры кривых СО2-газообмена листьев верхнего яруса 

гибрида кукурузы Уральский 150 по модели [13, 14]
Table 2 

Parameters of CO2-gas exchange curves in the upper-tier leaves of 
the Uralskiy 150 hybrid corn according to the model [13, 14]

Темпера-
тура, оС 

а, мкмоль 
СО2/м2с

b, мкмоль 
квантов /м2с

Rd, мкмоль 
СО2/м2с

Pg, мкмоль 
СО2/м2с

10 16,5±1,4a 437±116a 0,83±0,6 a 17,3±2,0a

20 24,4±1,9b 347±86a 2,1±0,9b 26,5±2,8c

30 19,6 ±1,9c 301±91a 2,9±0,9b 22,5±2,8c

40 10,7±0,9d 259±73a 4,0±0,5c 14,7±1,4b

Рисунок 3. Зависимость СО2-газообмена листьев верхнего яруса гибрида ку-
курузы Уральский 150 от температуры при плотности потока ФАР 500 мкмоль 
квантов/м2 с. 
Условные обозначения. Пунктиром обозначена кривая аппроксимации экспе-
риментальных данных уравнением параболы y=-0,03467914 x² + 1,603938 x + 
-4,888032, где у – скорость нетто-поглощения СО2, х – температура (R2=0,93; 
F=20,9; p=0,153).
Figure 3. The dependence of CO2-gas exchange in the upper-tier leaves of the 
Uralskiy 150 hybrid corn on the temperature at a PAR flux density of 500 μmol 
quanta/m2s. 
Key. The dotted line represents the approximation of the experimental data by the 
parabolic equation y = -0,03467914 x² + 1,603938 x + -4,888032, where y is the net 
CO2 absorption rate and x – the temperature (R2 = 0.93; F = 20.9; p = 0.153).

положительных температурах свидетельствуют полу-
ченные нами ранее данные [17]. Скорость фотосинтеза 
листьев молодых растений гибрида Уральский 150 при 
+6° C составляла около 2 мкмоль СО2 /м2с. Оптимальными 
для нетто-поглощения СО2 считаются температуры, при 
которых скорость Pn снижается не более чем на 10-15 % 
от наибольшей величины на кривой, описывающей тем-
пературную зависимость данного показателя. На кривой 
(рис. 3) зона температурного оптимума Pn довольно широ-
кая и находится в пределах +18...+28о  С. 

Заключение 
В условиях центрального агроклиматического района 

РК раннеспелые и холодостойкие гибриды кукурузы нака-
пливают за вегетацию 350-500 ц/га зеленой массы благо-
даря способности поддерживать сравнительно высокую 
фотосинтетическую активность при умеренной темпера-
туре. На примере двух гибридов кукурузы выявлены за-
кономерности изменения видимого фотосинтеза листьев 
в зависимости от освещенности и температуры. Показано, 
что при температуре +20º С и близкой к полной солнечной 
интенсивности света кукуруза способна ассимилировать 
со скоростью 20-25 мкмоль СО2/м2с. Зона температурного 
оптимума фотосинтеза находится в пределах +18...+28º С. 

Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов. 
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Рекомендации по управлению 
инвазией борщевика Мантегацци 
(борщевика Сосновского): обзор 
литературы и практика применения 
в России

Best practices for management of 
invasive Heracleum mantegazzianum 
(H. sosnowskyi): a literature review 
and field application in Russia

И. В. Далькэ*, В. Н. Пономарёв*,**, И. Ф. Чадин* I. V. Dalke*, V. N. Ponomarev*,**, I. F. Chadin*

Аннотация
Выполнены обзор и критический анализ доступных в от-
крытой печати методических рекомендаций по борьбе 
с инвазией H. mantegazzianum (H. sosnowskyi), опублико-
ванных в период 2004-2024 гг. Наиболее часто упоминае-
мым способом ликвидации зарослей этого вида является 
химическая обработка растений. Второе место занимают 
механические способы воздействия на растения. Скаши-
вание борщевиков рекомендуют как самостоятельный спо-
соб борьбы, в сочетании с химическими (гербицидными) 
обработками. Для земель сельскохозяйственного назначе-
ния, наряду с гербицидами, рекомендуют применять меха-
низированную обработку почвы. На небольших по разме-
рам участках эти растения могут быть уничтожены путем 
выкапывания, подрезания подземной части, применения 
светонепроницаемых укрывных материалов, срезанием 
соцветий. Методические рекомендации широко использу-
ются на практике. Общая сумма контрактов по ликвидации 
H. mantegazzianum (H. sosnowskyi), выполненных в 2024 г., 
составила 650 млн руб. Преобладали контракты с хими-
ческой обработкой растений, сократилась доля работ по 
кошению борщевиков. Выявлена тенденция к снижению 
стоимости выполнения работ по ликвидации зарослей это-
го вида. Некоторые из опубликованных рекомендаций не 
соответствуют современным научным данным или не были 
проверены в полевых условиях на достаточных по размеру 
площадях. Для решения выявленных проблем необходи-
мо: 1) разработать единые рекомендации по ликвидации 
H. mantegazzianum (H. sosnowskyi) с учетом региональных 
особенностей; 2) создать цифровую платформу для обме-
на проверенной информацией о методах борьбы с борще-
виками.

Abstract
This paper presents a review and a critical analysis of meth-
odological recommendations (best practices) for controlling 
the invasion of Heracleum mantegazzianum (H. sosnowskyi), 
published in the open literature between 2004 and 2024. The 
analysis indicates that the most frequently recommended 
method for eliminating this species is chemical treatment 
with herbicides. Mechanical control methods are the sec-
ond most cited approach. Mowing is recommended both as 
a standalone control measure and in combination with her-
bicidal treatments. For agricultural land, the use of mecha-
nised tillage alongside herbicides is advised. For small-scale 
infestations, recommended methods include digging, pruning 
the root system, using light-blocking cover materials, and 
removing inflorescences. These methodological recom-
mendations are widely applied in practice. The total value 
of contracts for the eradication of H. mantegazzianum, com-
pleted in 2024, amounted to 650 million rubles. The number 
of contracts for chemical treatment exceeded the share of 
those employing mowing. A trend towards reduced costs for 
the eradication of this plant was also identified. However, our 
analysis reveals that some published recommendations are 
not aligned with current scientific data or lack sufficient field 
testing on a large scale. To address these issues, we rec-
ommend: (1) developing unified eradication guidelines that 
account for regional specificities, and (2) creating a digital 
platform (knowledge management system) for sharing veri-
fied information on hogweed control methods.

Keywords: 
Heracleum mantegazzianum, Heracleum sosnowskyi, inva-
sion, guidelines, methods of elimination, public procurement

Ключевые слова:
Heracleum mantegazzianum, Heracleum sosnowskyi, ин-
вазия, методические рекомендации, методы ликвидации, 
государственные закупки
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Введение
Биологические инвазии являются одним из ведущих 

факторов антропогенного воздействия на окружающую 
среду. Последствия натурализации инвазионных видов 
имеют не только серьезное экологическое, но и экономи-
ческое и социальное значение. Социальные последствия 
затрагивают здоровье и качество жизни человека, раз-
личные аспекты организации общества [1]. В этой связи 
регулярные наблюдения за появлением и расселением 
чужеродных видов, а также принятие своевременных мер 
для их ликвидации являются актуальными задачами [2-4].

Технологии борьбы с чужеродными (инвазионными) 
видами включены в перечень важнейших наукоемких 
технологии РФ (Указ Президента Российской Федерации 
от 18.06.2024 № 529). В 2025 г. приняты изменения в Зе-
мельный кодекс Российской Федерации и отдельные за-
конодательные акты Российской Федерации, связанные  
с защитой земель от произрастания чужеродных растений 
(Федеральный закон от 31.07.2025 № 294-ФЗ). В настоя-
щее время в России насчитывается 584 инвазионных вида 
сосудистых растений, из которых масштабному искорене-
нию подвергаются лишь клен ясенелистный и борщевик 
Сосновского [4].

Борщевик Сосновского (Heracleum sosnowskyi Man-
den.) и борщевик Мантегацци (H. mantegazzianum Sommier 
& Levier) относят к одним из наиболее распространенных 
видов-трансформеров в составе инвазионных флор ев-
ропейского континента [5, 6]. Они активно внедряются  
в сообщества, занимают позиции доминантов, формируют 
значительные по площади моновидовые заросли и вытес-
няют и/или препятствуют возобновлению аборигенных 
видов [4]. При этом данные два вида в инвазионной ча-
сти ареала очень сложно различить по морфологическим 
признакам. Комплекс исследований двух видов, выпол-
ненных на территориях Западной Европы [5, 7–10], стран 
бывшего СССР и бывших стран Варшавского договора [6, 
11–22], показывает, что эти виды фактически являются 
экологическими двойниками.

Результаты недавних молекулярно-генетических ис-
следований [22] указывают на филогенетическое един-
ство гигантских борщевиков (традиционно называемых 
H.  sosnowskyi), интродуцированных на севере европей-
ской части России, с растениями H. mantegazzianum, со-
бранными в нативной части ареала на Западном Кавказе. 
На основе этих результатов мы называем изученные по-
пуляции инвазионного гигантского борщевика – H. man-
tegazzianum, признавая H.  sosnowskyi конспецифичным 
с  H.  mantegazzianum как минимум в пределах исследо-
ванной части вторичного ареала.

Указанные выше сложности в применении двух назва-
ний H. sosnowskyi и H. mantegazzianum до сих пор не по-
зволяют беспрепятственно обобщать теоретические раз-
работки и практический опыт борьбы с этим чужеродным 
видом в разных частях его обширного вторичного ареала.

Успешная натурализация и расселение H. mantegaz-
zianum на новых территориях обусловлены экологической 
пластичностью растений, стабильной семенной продук-

тивностью, эффективным распространением семян, от-
сутствием естественных врагов и стратегией биологиче-
ского хеджирования ставок [23–25].

Оценить совокупную площадь территории Российской 
Федерации, занятую зарослями инвазионных борщевиков, 
в настоящий момент не представляется возможным. Си-
стематические работы по картографированию и ликвида-
ции зарослей инвазионных борщевиков в России начали 
проводить в 2011 г. Согласно выполненным контрактам  
в период с 2011 по 2017 г., борщевики были выявлены в 18 
субъектах России на площади около 170 тыс. га, ликвиди-
рованы заросли, занимающие лишь 18 тыс. га [26]. Спустя 
пять лет инвазионные борщевики зафиксированы уже в 
40 субъектах Российской Федерации [4], однако количе-
ственная оценка масштаба их вторжения (площади за-
растания) не проводилась.

Для уничтожения зарослей инвазионных борщеви-
ков широко применяют химические и механические ме-
тоды [26]. Эффективность их использования зависит от 
качества выполненных работ и способности популяций 
H.  mantegazzianum противостоять негативным воздей-
ствиям благодаря биологическим особенностям [24, 25].

Вместе с тем, в специальной литературе (методи-
ках, методических рекомендациях, листовках) по борьбе 
с  борщевиками часто упоминаются рекомендации, кото-
рые заметно снижают эффективность ликвидации ин-
вайдера. В настоящее время не существует экономически 
обоснованного способа полного уничтожения зарослей 
H.  mantegazzianum на обширных территориях за один 
вегетационный период. При этом ресурсы, необходимые 
для проведения таких работ, всегда ограничены. В свя-
зи с этим важно выявить те рекомендации по ликвидации 
зарослей инвазионных борщевиков, которые недостаточ-
но обоснованы теоретически и не подтверждены на прак-
тике.

Цель работы – обзор методов ликвидации инвази-
онных борщевиков и практики их применения на основе 
данных контрактов, выполненных на территории Россий-
ской Федерации.

Материалы и методы
Для изучения способов ликвидации инвазионных бор-

щевиков был выполнен поиск методических рекоменда-
ций по их искоренению, в том числе разработанных струк-
турными подразделениями федеральных министерств 
и ведомств, региональных органов власти Российской 
Федерации, опубликованных в научной литературе и на 
онлайн-ресурсах сетевых сообществ «Антиборщевик» 
(https://antiborschevik.info), «СтопБорщевик» (https://
borshevictory.ru). Всего проанализировали содержание 
35 таких публикаций. Учитывали следующие сведения 
о методических рекомендациях: год и место публикаций, 
упомянутые методы ликвидации растений, указания на 
проведение полевых испытаний рекомендуемых методов.

Особое внимание уделяли сведениям, включенным 
в изученные методические рекомендации, которые, по 
нашему мнению, противоречили современным пред-
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ставлениям об устойчивости инвазионных борщевиков 
к внешним воздействиям. Набор данных о методических 
рекомендациях по ликвидации инвазионных борщевиков, 
использованный в настоящей работе, размещен в репози-
тории «Zenodo» [27].

Сведения о закупках, связанных с выполнением ме-
роприятий по ликвидации инвазионных борщевиков, 
получали из Единой информационной системы в сфере 
закупок Российской Федерации (https://zakupki.gov.ru). 
В поисковой строке сайта по ключевому слову «борщевик» 
выбрали закупки (контракты), размещенные в 2024 г. Ана-
лиз технических заданий и договоров закупок позволил 
определить фактическую стоимость контрактов, субъ-
екты Российской Федерации, где выполняли контракты, 
площадь и способы ликвидации зарослей инвазионных 
борщевиков, рассчитать фактическую стоимость работ на 
площади 1 га.

После изучения документации из выборки были уда-
лены контракты по поставке гербицидов, расторгнутые 
контракты и комплексные договоры, в которых уничто-
жение борщевика было лишь частью работ. Также были 
исключены контракты без явного указания площади ра-
боты и способов уничтожения растений. Если кратность 
обработки не упоминалась, то ее приравнивали к 1. Ука-
занные условия ликвидации борщевика «до полного 
уничтожения» считали 3-кратной обработкой растений. В 
итоговой выборке не учитывали контракты, связанные с 
картографированием зарослей инвазионных борщевиков. 
Для упрощения учета контрактов, предметом которых яв-
лялось уничтожение растений, в набор данных было до-
бавлено поле «eradicatin», содержащее только два значе-
ния: «Да» и «Нет».

В результате общее количество контрактов по ликви-
дации инвазионных борщевиков в 2024 г. проанализиро-
ванное нами, составило 475 шт. Набор данных о закупках 
по ликвидации инвазионных борщевиков, использованный 
в настоящей работе, размещен в репозитории «Zenodo» 
[27].

Для учета опубликованных в Российской Федерации 
правовых документов, связанных с инвазионными борще-
виками, проводили поиск документов на портале http://
publication.pravo.gov.ru по ключевым словам – «борще-
вик(а)», «инвазивный».

Для статистической обработки выборок использовали 
медиану и медианное абсолютное отклонение. Расчеты 
проводили в среде R [28], для оценки медианного абсо-
лютного отклонения не применяли фактор масштабирова-
ния (1,4826).

Результаты и их обсуждение
Анализ методических рекомендаций по ликвидации 

инвазионных борщевиков. Доступные нам методические 
рекомендации были изданы в период с 2005 по 2024 г. 
Наибольшее количество работ опубликовано в 2019  
и 2020 гг. – семь и шесть публикаций соответственно.  
В остальные годы публикационная активность была замет-
но ниже – от одного до трех изданий в год. Методические 

рекомендации, как правило, включают описание биологи-
ческих особенностей H. mantegazzianum (H.  sosnowskyi), 
сведения о токсичности растений для человека, способы 
борьбы, меры безопасности при выполнении работ и взаи-
модействии с растениями, правовые аспекты искоренения 
сорной растительности, список источников информации. 
В отечественных работах описывают меры борьбы с рас-
тениями H.  sosnowskyi, зарубежные авторы упоминают, 
прежде всего, H. mantegazzianum [27]. Однако в ряде пу-
бликаций рассматривают ликвидацию инвазионных бор-
щевиков, используя оба названия [5, 29].

В методических рекомендациях особое внимание 
уделено описанию биологических особенностей вида, 
которые обеспечивают устойчивость и восстановление 
зарослей растений после различных типов воздействий. 
Авторы указывают на значительные размеры борщеви-
ков, способность формировать моновидовые фитоценозы, 
заглубление почек возобновления в почву, высокую ско-
рость роста и плодовитость, наличие фуранокумаринов 
и аллелопатические свойства растений.

Рекомендуемый метод / комбинация методов лик-
видации инвазионных борщевиков зависит от площади 
территории, захваченной борщевиком, и особенностей 
земельного участка. Растения и почву обрабатывают руч-
ным или механизированным способом.

Практически все методические рекомендации содер-
жат описание химического метода ликвидации растений, 
основанного на использовании гербицидов (упоминается 
в 33 работах). В рекомендациях указывают, что следует 
применять только разрешенные законодательством хи-
мические препараты и их баковые смеси избирательного 
или сплошного действия, одно- или двукратно в течение 
сезона. Чаще всего приводят описание неселективных си-
стемных гербицидов сплошного действия на основе гли-
фосата.

Кроме того, против борщевиков предлагают исполь-
зовать селективные гербициды, гербициды почвенного 
(длительного) действия, регуляторы роста с ингибирую-
щей или стимулирующей активностью [30-34]. Химический 
метод борьбы с сорняками широко апробирован в сель-
скохозяйственном производстве [35]. Специальные иссле-
дования по влиянию гербицидов на H.  mantegazzianum 
(H.  sosnowskyi) приведены в работах [29, 31, 34, 36-38]. 
Гербициды применяют для ликвидации одиночных особей 
борщевика и их зарослей на любой площади.

На втором месте располагается метод кошения рас-
тений (упоминается в 29 работах). Кошение считают 
обязательным приемом для участков, где по каким-либо 
причинам химическая обработка борщевика не прове-
дена в  срок. В течение сезона предлагается проводить 
кошение от двух-трех  [39] до трех-пяти [40] раз. В ряде 
работ указывают, что кошение, даже на протяжении мно-
гих лет, не приводит к ликвидации H.  mantegazzianum 
(H.  sosnowskyi), однако метод пригоден для предотвра-
щения плодоношения растений и создания буферных зон 
[31, 32, 38, 41–44].

Третье место по частоте упоминаний занимают агро-
технические приемы (упоминаются в 26 работах), которые 
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позволяют рекультивировать участки, нарушенные бор-
щевиком [45], восстановить на них луговую раститель-
ность [31, 46] или возделывать сельскохозяйственные 
культуры [47]. Авторы работ отмечают, что помимо борь-
бы с инвайдером такой подход позволяет вернуть неис-
пользуемые (заброшенные) сельскохозяйственные угодья 
в сельскохозяйственный оборот.

Для ликвидации H.  mantegazzianum (H.  sosnowskyi) 
предлагают выкапывать растения, обрезать соцветия  
(21 работа), проводить мульчирование почвы искусствен-
ными укрывными материалами (26 работ). Данные методы 
рекомендуют осуществлять на относительно небольших 
по площади участках (до 100 м2). Выкапывание является 
надежным, но очень трудоемким процессом. Ручная об-
резка соцветий потребует неоднократного применения, 
утилизации соцветий (семян) и создает дополнительный 
контакт с растениями, что угрожает здоровью исполните-
лей. Мульчирование почвы с помощью светонепроницае-
мых материалов (пленка, геополотно) применяется одно-
кратно, но является трудозатратным процессом и требует 
регулярного длительного наблюдения. Практическая про-
верка рекомендуемых методов описана в работах [38, 43, 
44, 48, 49]. 

Стравливание H. mantegazzianum (H. sosnowskyi) жи-
вотным как метод борьбы с его зарослями рекомендуют 
в шести зарубежных публикациях [5, 39, 45, 50-52].

Самым редким по частоте упоминания способом 
борьбы с инвазией H.  mantegazzianum (H.  sosnowskyi) 
является использование природных патогенов и вре-
дителей. В работах [37, 48] указано, что выявлено около  
15 видов насекомых, из которых наиболее многочислен-
ны и потенциально вредоносны мухи – борщевичная бу-
равница и  борщевичная фитомиза. Однако методы при-
менения насекомых-вредителей пока не разработаны.  
В других работах [5, 50] биологические методы борьбы  
с H. mantegazzianum (H. sosnowskyi), напротив, не советуют.

Практически во всех рекомендациях отмечено, что 
наилучший результат ликвидации инвазионных борщеви-
ков обеспечивает комплексный подход, сочетающий раз-
личные меры борьбы [5, 29, 38, 39, 44, 45, 47, 53-57].

Часть методических рекомендаций была подтвержде-
на результатами полевых опытов [38, 41, 54], в том числе 
проведенных в течение многолетних исследований [29, 31, 
33, 36, 43-45, 52].

Особое внимание обращено на то, что искоренить за-
росли H. mantegazzianum (H. sosnowskyi) на большой тер-
ритории в  течение одного вегетационного сезона прак-
тически невозможно, поэтому для эффективной борьбы 
требуются значительные усилия: мероприятия следует 
планировать на несколько лет и обязательно проводить 
наблюдения за результатами обработки растений. Ре-
комендованный срок мониторинга составляет не менее 
5 лет, что авторы связывают с возможностью возобно 
вления борщевика из семян, которые, по их мнению, могут 
длительно сохранять жизнеспособность в  почве [38-40, 
42, 45-47, 55, 58].

Половина проанализированных нами работ содержали 
рекомендации, соблюдение которых может нести угрозу 

для окружающей среды, например, при сжигании расте-
ний [53, 54, 56, 58-60], посыпании корней поваренной со-
лью [41], затоплении растений [44].

Среди спорных утверждений, содержащихся в изучен-
ных работах, можно выделить:

	– Рекомендации по применению скашивания растений 
с последующей обработкой гербицидами [32, 59, 60];

	– «Распространение борщевика на территории снижает 
ценность земельных ресурсов…» [54];

	– «Трудность искоренения борщевика состоит в том, что 
его корневая система очень мощная и содержит боль-
шое количество Сахаров, которые являются противоя-
дием для гербицидов» [40];

	– «Осенью вспашки на полях, заросших борщевиками, 
проводить нельзя, т. к. это будет способствовать на-
коплению семян в почве, и тогда искоренение борще-
виков растянется еще на несколько лет» [56];

	– «… низкая эффективность усилий по борьбе с борще-
виком Мантегацци в странах Западной Европы, в зна-
чительной мере, может быть объяснена именно оши-
бочным отнесением этого вида к монокарпикам» [29].
Анализ контрактов (закупок) по ликвидации инвази-

онных борщевиков. По данным Единой информационной 
системы в сфере закупок Российской Федерации, для 
ликвидации зарослей высокорослых борщевиков в 2024 г. 
было заключено 475 контрактов. Один контракт был за-
ключен для картографирования зарослей H. mantegazzia-
num (H.  sosnowskyi) и один контракт был направлен на 
выполнение научно-исследовательской работы по теме 
«Оценка химического профиля и перспектив использова-
ния биопродуктов из Борщевика Сосновского (Heracleum 
sosnowskyi) в фармацевтических целях». Работы были 
выполнены в 33 субъектах России (табл. 1).

Анализ контрактов показал, что работы выполняли на 
участках, заметно отличающихся по площади – от 0,5 га, 
до 2151 га. Медианное значение площади обработки рас-
тений составило 20 га.

Начальная цена контрактов в сумме достигла 901 млн 
руб. После проведения торгов заключительная стоимость 
контрактов снизилась до 652 млн руб. (на 28 %). Стоимость 
выполнения работ в расчете на единицу площади сильно 
варьировала. Медианная стоимость работ на 1 га состав-
ляла 12,5 тыс. руб. Наибольшая вариабельность стоимости 
работ (коэффициент вариации 156 %) отмечена в контрак-
тах с площадью обрабатываемой территории менее 10 га.

В 376 контрактах предусматривали обработку расте-
ний гербицидами, кошение использовали в 130 контрак-
тах, механизированную обработку почвы – в 11 (табл. 2). 

Кошение зарослей растений H. mantegazzianum (упо-
минаемых в контрактах как H. sosnowskyi) без сочетания 
с другими методами, осуществляли при выполнении 37 
контрактов. Обработку только гербицидами, без дополни-
тельных мер борьбы, – в 289 контрактах (табл. 2). Механи-
зированную обработку почвы под растениями борщевика 
выполняли или в комбинации с кошением, или совместно 
с обработкой растений гербицидами.

Анализ контрактов, в которых был предусмотрен толь-
ко один способ ликвидации растений, позволил срав-
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нить стоимость химической обработки 
и кошения зарослей H.  mantegazzianum 
(H. sosnowskyi). Медианная стоимость ко-
шения составила 24,8±8,26 тыс. руб./га, что 
в 1,7 раза выше стоимости обработки заро-
слей гербицидами (14,5±3,6 тыс. руб./га).

Правовое регулирование борьбы 
с  инвазионными борщевиками в России. 
В  2012  г. борщевик Сосновского был вы-
веден из Государственного реестра се-
лекционных достижений в связи с утратой 
хозяйственной полезности (Бюллетень 
ФГБУ «Государственная комиссия Россий-
ской Федерации по испытанию и охране 
селекционных достижений» от 24.05.2012 
№ 176). В 2015 г. семена и зеленая масса 
борщевика Сосновского были исключены 
из Общероссийского классификатора про-
дукции ОК 005-93. После этого борщевик 
Сосновского был внесен в дополнение 
№ 3 84 021 310 к Отраслевому классифика-
тору сорных растений (код 5506).

В 2025 г. был принят Федеральный 
закон от 31.07.2025 № 294-ФЗ (вступает 
в силу с 1 марта 2026 г.) «О внесении из-
менений в Земельный кодекс Российской 
Федерации и отдельные законодательные 
акты Российской Федерации», в котором 
были предусмотрены изменения «в  части 
защиты земель от произрастания инва-
зивных растений» (https://sozd.duma.gov.
ru/bill/456510-8). В Федеральном законе 
№ 294-ФЗ закреплено определение поня-
тия «опасных видов инвазивных (чужерод-
ных) растений» и указано, что «перечни 
опасных видов инвазивных (чужеродных) 
растений будут определяться норматив-
ными правовыми актами субъектов РФ».

В настоящее время (август 2025 г.) 
в  правовых документах нами не обнару-
жены перечни опасных инвазионных ви-
дов. Поиск на официальном портале РФ 

http://publication.pravo.gov.ru с использованием 
ключевых слов «инвазивный», «инвазия» дал 
нулевой ответ. По ключевым словам «борщевик» 
и «борщевика» обнаружены 37 правовых актов 
(постановления, законы, приказы), связанных 
с  предотвращением распространения и унич-
тожением борщевика Сосновского в Архангель-
ской, Калининградской, Калужской, Новгород-
ской, Псковской, Тверской областях, Пермском 
крае, Республиках Марий Эл, Удмуртии и Чува-
шии с 2015 по 2025 г.

Первые методические рекомендации по 
уничтожению зарослей H.  mantegazzianum 
(H.  sosnowskyi) были опубликованы в Европе 
в 2005-2007 гг. [5, 45]. В России первая методи-
ческая работа по борьбе с инвазионными борще-

Таблица 1
Количество и стоимость контрактов на ликвидацию H. mantegazzianum 

(H. sosnowskyi), заключенных в 2024 году по регионам Российской Федерации
Table 1

The number and value of contracts for the elimination of H. mantegazzianum 
(H. sosnowskyi) concluded in 2024 by regions of the Russian Federation

№ 
п.п. Регион Количество 

контрактов, шт.
Сумма контрак-

тов, тыс. руб.
Медианная цена 

контракта, тыс. руб.
1 Московская область 61 302 682 1 718 ± 1 450
2 Пермский край 23 63 177 177 ± 102
3 Тульская область 23 28 649 980 ± 723
4 Ярославская область 14 26 257 832 ± 805
5 Сахалинская область 3 25 709 8501 ± 1043
6 Вологодская область 37 24 696 366 ± 247
7 Тверская область 36 22 565 141 ± 92
8 Калининградская область 10 22 397 1921 ± 975
9 Новгородская область 25 15 379 135 ± 95

10 Ленинградская область 34 15 086 218 ± 159
11 Псковская область 19 13 469 444 ± 246
12 Кировская область 38 11 903 238 ± 138
13 Ивановская область 16 11 276 113 ± 33
14 Республика Татарстан 14 10 913 609 ± 542
15 г. Москва 8 9 889 642 ± 342
16 Чувашская Республика 19 8 614 306 ± 251
17 Нижегородская область 25 8 363 195 ± 115
18 Удмуртская Республика 13 5 617 94 ± 59
19 Камчатский край 1 5 466 5466 ± 0
20 Владимирская область 7 4 256 166 ± 143
21 Костромская область 5 3 123 464 ± 337
22 Смоленская область 9 2 421 195 ± 125
23 Калужская область 4 2 368 642 ± 185
24 Архангельская область 6 2 019 160 ± 85
25 Свердловская область 4 1 237 266 ± 143
26 Республика Коми 6 1 176 215 ± 18
27 г. Санкт-Петербург 2 803 401 ± 62
28 Рязанская область 2 531 266 ± 228
29 Мурманская область 1 530 530 ± 0
30 Курская область 1 500 500 ± 0

31 Ханты-Мансийский  
автономный округ 1 500 500 ± 0

32 Республика Башкортостан 1 377 377 ± 0
33 Новосибирская область 1 113 113 ± 0

Таблица 2
Количество контрактов, заключенных в 2024 году, по группам методов 

ликвидации зарослей H. mantegazzianum (H. sosnowskyi)
Table 2 

The number of contracts concluded in 2024 by the elimination methods
of H. mantegazzianum (H. sosnowskyi)

Способ ликвидации Кол-во 
контрактов, шт

Стоимость кон-
трактов, тыс. руб.

Площадь, 
га

Гербицид 289 242 575 21 553
Кошение и гербицид 84 166 248 14 873
Кошение 37 71 977 3991
Кошение и выкапывание 5 14 123 906
Способ не указан 3 1217 64
Кошение и вспашка и гербицид 3 2287 458
Выкапывание 2 1423 31
Кошение и вспашка и посев трав 1 1772 0,8
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виками была издана в 2008 г. [38]. Позже, начиная с 2011 г., 
на территории Российской Федерации начали заключать 
контракты для выполнения мероприятий по ликвидации 
зарослей H. mantegazzianum (H. sosnowskyi). Спустя 7 лет 
количество заключаемых контрактов и площадь ликви-
дированных зарослей инвайдера увеличились в пять раз 
[26]. Эти работы сопровождались интенсивным выпуском 
новых методических рекомендаций и разработкой техно-
логических приемов против инвазионных борщевиков [32, 
40, 48, 49, 56, 58, 61, 62]. К 2024 г. методические рекомен-
дации были подготовлены в 15 регионах России. В ряде 
городов и областей (Москва, Санкт-Петербург, Архангель-
ская, Московская, Тверская области) их публиковали не-
однократно [27]. 

Несмотря на регулярное обновление методических 
рекомендаций, практически все они не учитывают по-
следние научные результаты, объясняющие механизмы, 
обеспечивающие устойчивость популяций гигантских ин-
вазионных борщевиков. Биология видов рода Heracleum 
детально описана в ходе их интродукции [11-14]. В послед-
ние десятилетия изучены признаки и свойства, опреде-
ляющие выживание и размножение гигантских борщеви-
ков в условиях инвазии [5-10, 16-19, 21, 22, 24]. Недавние 
исследования показали, как растения H. mantegazzianum 
(H. sosnowskyi) реализуют стратегию биологического хед-
жирования ставок для восстановления зарослей после 
их повреждения благодаря неодновременному переходу 
к цветению, формированию банка покоящихся почек и по-
коящихся ювенильных растений [25].

Вторым существенным недостатком, характерным для 
многих методических рекомендаций, является включе-
ние в их текст приемов ликвидации H.  mantegazzianum 
(H.  sosnowskyi), для которых в явном виде отсутствуют 
указания на их практическую проверку авторами реко-
мендаций [30, 32, 39, 40, 42, 46, 47, 53, 55-63].

Половина проанализированных нами работ содержала 
спорные рекомендации для ликвидации растений, напри-
мер их сжигание [53, 54, 56, 58-60] или затопление [44], 
посыпание корней поваренной солью [41]. Эти методы, 
в том числе использование нашатырного спирта, нефте-
продуктов для обработки растений, использовать нельзя, 
поскольку они оказывают мощное негативное воздей-
ствие на окружающую среду [45].

Ряд приведенных в рекомендациях утверждений не 
соответствует современным представлениям о биологии 
инвазионных борщевиков, противоречат иным научным 
знаниям или не находит подтверждения.

В работах [32, 59, 60] рекомендуют скашивать рас-
тения, а затем обрабатывать гербицидами. Наш практи-
ческий опыт свидетельствует, что гербициды на основе 
глифосата резко снижают свою эффективность в случае 
их применения по отаве борщевика. Вероятно, после ска-
шивания формируется новая листовая поверхность мень-
шей площади, чем у интактных растений. Это не позволяет 
поглотить растениям достаточную дозу действующего ве-
щества гербицидов этого типа.

В методических рекомендациях [54] указано, что 
«распространение борщевика на территории снижает 

ценность земельных ресурсов…». Вместе с тем, внедрение 
инвазионных борщевиков в постагрогенные экосистемы 
Севера способствует сохранению и поддержанию почвен-
ного плодородия за счет ежегодного возврата с опадом 
значительных объемов быстро минерализуемого расти-
тельного материала (17,4 т/га), в том числе органического 
углерода (7,4 т/га), азота (208 кг/га) и зольных элементов 
(847 кг/га) [64]. Кроме того, моновидовые заросли инвази-
онных борщевиков резко замедляют зарастание залежей 
древесно-кустарниковой растительностью.

В рекомендациях [40] упомянуто, что «трудность ис-
коренения борщевика состоит в том, что его корневая си-
стема очень мощная и содержит большое количество Са-
харов, которые являются противоядием для гербицидов». 
Нами не обнаружено упоминание в научной литературе 
сведений о сахарах, как антидотах гербицидных препа-
ратов.

В работе [29] приведено, что «… низкая эффективность 
усилий по борьбе с борщевиком Мантегацци в странах 
Западной Европы, в значительной мере, может быть объ-
яснена именно ошибочным отнесением этого вида к мо-
нокарпикам». Вместе с тем, в ходе изучения популяции 
Heracleum mantegazzianum в естественной и инвазионной 
частях ареала показано, что вид является строго моно-
карпическим [10].

Авторы рекомендаций [56] обращают внимание, что 
«осенью вспашку на полях, заросших борщевиками, про-
водить нельзя, т. к. это будет способствовать накоплению 
семян в почве, и тогда искоренение борщевиков растя-
нется еще на несколько лет». По нашим данным, растения 
H. mantegazzianum (H. sosnowskyi) не формируют в почве 
долговременный банк семян. Подавляющее число семян 
прорастает в первый год после формирования их урожая 
[25].

Все способы ликвидации инвазионных борщевиков, 
опубликованные в методических рекомендациях, обяза-
тельно должны быть проверены на практике в полевых ус-
ловиях. Следует помнить, что растения H. mantegazzianum 
(H. sosnowskyi) характеризуются очень высокой фотоал-
лергической и фототоксической контактной активностью 
[65, 66]. Тиражирование неподтвержденных рекоменда-
ций и их выполнение могут отразиться на здоровье испол-
нителей и привести к тратам, чаще всего, ограниченных 
ресурсов. Попытки найти альтернативное, экономически 
рентабельное применение биомассы H.  mantegazzianum 
(H. sosnowskyi) [6, 48] не могут решить проблему инвазии 
этого вида. Любое использование этого растения в каче-
стве технической культуры вновь потребует его культи-
вирования и увеличения площадей возделывания.

За последнее десятилетие количество регионов Рос-
сии, в которых борются с вторжением борщевиков, увели-
чилось в 2,5 раза, а общая площадь уничтоженных зарос-
лей H. mantegazzianum (H. sosnowskyi) выросла на порядок 
[26]. В 2024 г. заросли H. mantegazzianum (H. sosnowskyi) 
ликвидировали в 33 регионах Российской Федерации на 
площади 42 тыс. га, затратив для этого около 650 млн 
руб. Учитывая современные представления об устойчи-
вости и возобновлении ценопопуляций H. mantegazzianum 
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(H. sosnowskyi), о динамике их расселения за пределами 
нативного ареала [21, 24, 25], можно предположить, что 
борьба с гигантскими борщевиками будет продолжаться 
длительное время.

В этой связи целесообразно подготовить единые ре-
комендации по ликвидации нежелательных зарослей 
инвазионных борщевиков, что упростит планирование 
и выполнение подобных мероприятий. При этом особен-
ностью H.  mantegazzianum (H.  sosnowskyi) является его 
произрастание в качестве чужеродного вида на обшир-
ной территории, охватывающей зону широколиственных 
лесов на юге до лесотундры на севере. Такое широкое 
распространение инвайдера требует учета региональных 
природно-климатических условий.

Решением может стать организация общероссийской 
системы управления знаниями (системы менеджмента 
знаний) о методах искоренения нежелательных зарослей 
H.  mantegazzianum (H.  sosnowskyi) на цифровой плат-
форме. Предлагаемая система позволит собрать в одном 
месте подробное описание проверенных методов унич-
тожения локальных популяций инвазионного вида, фо-
тографии и видеоматериалы, иллюстрирующие приемы 
работы и результаты их выполнения, копии официаль-
ных документов. Цифровые решения позволяют привлечь 
к накоплению знаний обширный круг лиц, заинтересован-
ных в уничтожении инвазионных борщевиков, работаю-
щих в различных частях обширного вторичного ареала 
H. mantegazzianum (H. sosnowskyi). При этом новые дан-
ные (знания) будут публиковаться в общем доступе толь-
ко после верификации экспертами [67-69].

Согласно выполненным контрактам, чаще всего про-
тив H. mantegazzianum (H. sosnowskyi) применяли химиче-
ские и механические способы борьбы. В сопровождающей 
документации заказчики детально описывали приемы, 
которые исполнители могут (или должны) использовать.

В 2014 г. в 36 % контрактов применяли только ска-
шивание растений H.  mantegazzianum (H. sosnowskyi), 
а  исключительно химический способ воздействия ис-
пользовали в  51 % контрактов. Спустя 10 лет кошение 
стали применять заметно реже (9 % контрактов), а доля 
гербицидных обработок выросла (68 % контрактов). При 
этом комбинированное применение гербицидов и кошение 
использовали в 20 % контрактов. Отметим, что не всегда 
в  методических рекомендациях или технических зада-
ниях контрактов упоминалось, что кошение не приводит 
к гибели H.  mantegazzianum (H.  sosnowskyi), а является 
лишь мерой сдерживания их расселения.

Остальные способы борьбы с инвазионными борщеви-
ками использовали крайне редко. Выкапывание растений, 
агротехнические приемы, посев трав применяли в 3 % кон-
трактов, а срезание соцветий – только в одном контрак-
те (реестровый № 0813500000124004998). Использование 
укрывных светонепроницаемых материалов не упомина-
лось вовсе.

В период 2014–2024 гг. на порядок возросли число еже-
годных контрактов, их стоимость и общая площадь участ-
ков, обработанных от борщевика. На фоне интенсифика-
ции работ по борьбе с H. mantegazzianum (H. sosnowskyi) 

сохранился тренд снижения стоимости работ в расчете на 
площадь участка, особенно с учетом инфляции. В 2014 г. 
медианное значение этого показателя составило 20,5 тыс. 
руб/га [26], в 2024 г. – 12,5 тыс. руб/га.

Проблема инвазии H. mantegazzianum (H. sosnowskyi) 
вызывает серьезную обеспокоенность населения. Око-
ло 10 лет назад в России сформировалось обществен-
ное движение. Участники проектов «Антиборщевик» 
(https://antiborschevik.info), «СтопБорщевик» (https://
borshevictory.ru) распространяют актуальную информа-
цию об инвазионных борщевиках, занимаются картогра-
фированием зарослей растений, организуют мероприятия 
по их ликвидации и апробируют различные меры борьбы 
с растениями [70].

Анализ публикаций с рекомендациями по борьбе с не-
желательными зарослями инвазионных борщевиков и све-
дений о заключенных с такой целью контрактах показы-
вает, что результаты исследований довольно медленно 
проникают в практическую (в том числе управленческую) 
работу (административная инерция). Эффективность 
расходования средств на борьбу с этим видом растений 
также снижает отсутствие возможности централизован-
ного планирования, организации проверки различных 
методик ликвидации зарослей, стандартизация техноло-
гии контроля численности инвазионных видов. Например, 
увеличение численности контрактов с использованием 
химических методов для борьбы с H.  mantegazzianum 
(H. sosnowskyi) было отмечено в России лишь через 6 лет 
после официального выполнения первых подобных работ 
в 2011 г. [26].

Вместе с тем, значительное внимание, которое уделяют 
органы власти на различных уровнях к проблеме биоло-
гического вторжения H. mantegazzianum (H.  sosnowskyi), 
проявилось в принятии целого ряда нормативных право-
вых актов, направленных на контроль численности чуже-
родных видов.

Заключение
Обзор 35 методических рекомендаций по борьбе с ин-

вазией H. mantegazzianum (H.  sosnowskyi), опубликован-
ных в период 2004-2024 гг., показал, что наиболее упо-
минаемым способом ликвидации является химическая 
обработка растений. Второе место занимают механиче-
ские способы воздействия на растения. Несмотря на низ-
кую эффективность скашивание борщевиков рекоменду-
ют как самостоятельный способ борьбы, так и в сочетании 
с гербицидными обработками. Агротехнические приемы 
борьбы с борщевиками включают перепашку участков 
и формирование замещающих посевов. На небольших по 
площади участках борщевики рекомендуют выкапывать, 
подрезать почки возобновления, использовать светоне-
проницаемые укрывные материалы, срезать соцветия.

За последнее десятилетие в России на порядок вы-
росли количество и стоимость контрактов, площадь обра-
ботки нежелательных зарослей борщевиков. Общая сумма 
контрактов по ликвидации H.  mantegazzianum (H.  sos-
nowskyi), выполненных в 2024 г., достигла 650 млн руб. 



Известия Коми научного центра Уральского отделения Российской академии наук № 7 (83), 2025
Серия «Экспериментальная биология и экология»

izvestia.komisc.ru
123

Практика выполнения контрактов по борьбе с борщеви-
ками в целом соответствовала разработанным методиче-
ским рекомендациям. В 2024 г. преобладала химическая 
обработка растений (61 % контрактов), а доля работ по 
кошению борщевиков сократилась (8 % контрактов). Ме-
дианная стоимость работ снизилась до 12,5 тыс. руб/га.

Ключевыми проблемами использования методи-
ческих рекомендаций в борьбе с H.  mantegazzianum 
(H. sosnowskyi) являются: несоответствие части рекомен-
даций современным научным данным; отсутствие обяза-
тельной полевой проверки и оценки экологических рисков 
предлагаемых методов. Для решения выявленных про-
блем необходимо: 1) разработать единые рекомендации по 
ликвидации H.  mantegazzianum (H.  sosnowskyi) с  учетом 
региональных особенностей; 2) создать цифровую плат-
форму для обмена проверенной информацией о методах 
борьбы с борщевиками.

В России постепенно развивается правовое регу-
лирование контроля инвазионных (чужеродных) видов. 
В  2025  г. приняты изменения в Земельный кодекс Рос-
сийской Федерации и отдельные законодательные акты 
Российской Федерации, связанные с защитой земель от 
произрастания чужеродных растений. Однако несмотря 
на регулярную (более 10 лет) практику борьбы единые 
стандарты по ликвидации зарослей H.  mantegazzianum 
(H. sosnowskyi) отсутствуют.

На основе биологических особенностей H.  mantegaz-
zianum (H. sosnowskyi), обеспечивающих устойчивое воз-
обновление популяций после различных воздействий, 
можно заключить, что борьба с инвазионными борщеви-
ками требует долгосрочного планирования, научно обо-
снованных координированных решений. Оптимизация 
методов и законодательной базы позволит сократить за-
траты и минимизировать экологический ущерб от инвазии 
H. mantegazzianum (H. sosnowskyi).
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История развития и передовые 
области применения ферментов 
(обзор)

Historical development 
and cutting-edge applications 
of enzymes: a review

В. В. Мартынов, Т. Н. Щемелинина, 
Е. М. Анчугова, М. Ю. Маркарова, А. Г. Донцов 

V. V. Martynov, T. N. Shchemelinina, 
E. M. Anchugova, M. Yu. Markarova, A. G. Dontsov

Аннотация
Природные катализаторы – ферменты становятся все  
более популярными и привлекательными для промыш-
ленности благодаря своей экологичности и высокой эф-
фективности по сравнению с традиционными методами. 
Данный обзор прослеживает путь развития этой области от 
первых шагов до современных достижений, основанных на 
тонкой настройке ферментов и их эволюции. Научные ста-
тьи обзора были отобраны по ключевым словам, связанным 
с целлюлолитическими и лигнинолитическими фермента-
ми, штаммами бактерий и грибов, а также использованием 
промышленных отходов в качестве питательных сред для 
продуцентов ферментов. Продемонстрированы передовые 
примеры применения ферментов в промышленности.
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Введение
Ферменты – это природные вещества, которые играют 

ключевую роль во многих промышленных процессах. Они 
не только экологически безопасны, но и обладают огром-
ным потенциалом в различных сферах – от биотехнологий 
до производства потребительских товаров [1]. История ис-
пользования ферментативных процессов восходит к древ-
ним временам, о чем свидетельствует практика получе-
ния спирта, известная еще в 7000 г. до н. э. Среди всего 
многообразия ферментов особый промышленный интерес 
вызывают целлюлолитические ферменты, к которым от-
носятся эндоглюканазы, экзоглюканазы, β-глюкозидазы 
и ксиланазы. Эти соединения незаменимы в производстве 
биотоплива, пищевых продуктов, кормов для животных, 
текстиля, моющих средств, лекарств и бумаги [2, 3]. Другая 
важная группа – это лигнинпероксидазы, Mn-пероксидазы 
и лакказы. Они находят применение в текстильной про-
мышленности, при обработке целлюлозы, в производстве 

кормов, моющих средств, продуктов питания, пива и кос-
метики. Кроме того, эти ферменты эффективно удаляют 
разнообразные промышленные красители [4].

Грибы занимают особое место среди продуцентов про-
мышленных ферментов благодаря высокой стабильности 
секретируемых веществ. Исторически ферменты исполь-
зовали в хлебопечении, пивоварении, производстве сыра, 
антибиотиков, а также при обработке таких материалов, 
как лен и кожа. Сегодня более половины всех произво-
димых ферментов получают именно из грибов, во многом 
благодаря их способности выделять ферменты во внеш-
нюю среду [5].

В связи с этим цель настоящего исследования – ком-
плексный анализ современных подходов к  получению 
целлюлолитических и лигнинолитических ферментов 
с использованием промышленных отходов и оценка их по-
тенциала. В обзоре последовательно рассмотрены исто-
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рические аспекты развития ферментативных технологий, 
характеристика промышленных отходов как альтерна-
тивных субстратов, биохимические основы разложения 
лигнина и целлюлозы, а также сравнительный анализ 
различных продуцентов, включая бактерии и грибы бу-
рой/белой гнили. Особое внимание авторы уделяют вопро-
сам оптимизации состава питательных сред, параметров 
культивирования и выбора нетрадиционных субстратов. 

Материалы и методы
Поиск научных публикаций, релевантных к теме иссле-

дования, осуществляли в метапоисковой системе Google 
Scholar. Стратегия поиска включала использование та-
ких ключевых слов, как «история развития применения 
ферментов», «валоризация лигноцеллюлозных отходов», 
«продуценты ферментов», «бактериальные ферменты», 
«ксилотрофные базидиомицеты», «глубинная фермента-
ция», «области применения ферментов», «твердофазная 
ферментация», «целлюлазы», «ксиланазы», «β-глюкози-
дазы». Поиск был сосредоточен как на классических ра-
ботах, так и современных публикациях за период с 2021 по 
2025 г. в рецензируемых журналах. 

История развития и передовые области применения 
ферментов. Ферменты – это биологические катализаторы 
белковой природы (за исключением каталитической РНК, 
которую также называют рибозимом). Термин «энзим» 
происходит от греческого слова, означающего «закваска» 
[6]. История изучения ферментативных процессов являет-
ся важным разделом развития биотехнологии. В XIX в. тер-
минологическое различие между понятиями «фермент»  
и «энзим» отражало различные точки зрения в теорети-
ческом споре Л.  Пастера, с одной стороны, и М. Бертло  
и К. Либиха – с другой, касающимся природы спиртового 
брожения. Знаковым достижением стало создание в 1823 г. 
И. Шутценбахом промышленного процесса уксуснокислого 
брожения, известного как «быстрое производство уксус-
ной кислоты». Этимологически термин «фермент» (от лат. 
fermentum – закваска) первоначально применяли к живым 
организмам («организованные ферменты»), а термин «эн-
зим» предложен был в 1876 г. В. Кюне для обозначения се-
кретируемых клетками «неорганизованных ферментов», 
например, пепсина желудочного сока [7]. Э. Фишер в се-
рии экспериментов 1894 г. обнаружил субстратную специ-
фичность ферментов к гликозидам и олигосахаридам [8]. 
Переломным моментом стало описание Э. Бюхнером (1897) 
возможности спиртового брожения с использованием 
бесклеточного дрожжевого экстракта. Последовавшие за 
этими открытиями достижения в исследовании биохими-
ческих и молекулярно-биологических принципов привели 
к значительным прорывам в биотехнологии. Этот прогресс 
позволил расширить возможности технологического ис-
пользования ферментов, в частности, в промышленности 
[9, 10] (табл. 1).

Разложение целлюлозы и лигнина. Разложение цел-
люлозы и гемицеллюлозы является ключевым процессом 
в биогеохимических циклах и имеет значительный потен-
циал для промышленного применения, включая производ-

ство биотоплива и переработку отходов [11]. В природных 
экосистемах этот процесс осуществляется разнообраз-
ными микроорганизмами [12], включая как аэробные, так  
и анаэробные бактерии, а также грибы отдельных таксо-
нов Ascomycota и Basidiomycota [13]. Последние подразде-
ляются на грибы бурой гнили, белой гнили и мягкой гнили, 
в зависимости от их способности разлагать каждый тип 
лигноцеллюлозных компонентов. 

Гидролиз целлюлозы происходит под действием гемицел-
люлаз, которые разрывают гликозидную связь между двумя 
углеводами. Существует три типа гемицеллюлаз, различаю-
щихся по способу действия и месту расщепления [14, 15]: 

1. Эндоглюканазы расщепляют β-1,4-гликозидные свя-
зи во внутренней структуре и более активны в раствори-
мой части субстрата. GH5–GH12, GH26, GH44, GH45, GH48, 
GH51, GH74 и GH124 считаются эндоглюканазами [16].

2. Экзоглюканазы расщепляют связи на концах суб-
стратов и высвобождают молекулы целлобиозы. К этой 
категории относятся GH3, GH43 и некоторые представите-
ли других семейств GH [17]. 

3. β-глюкозидазы отвечают за расщепление целлоби-
озы, высвобождаемой эндоглюканазами и экзоглюканаза-
ми. β-глюкозидазы удаляют нередуцирующие концевые 
глюкозильные остатки из сахаридов и гликозидов, чтобы 
получить глюкозу [18]. GH1-GH3, GH5, GH30, GH39 и GH116 – 
ключевые β-глюкозидазы.

Из-за разнообразия состава гемицеллюлозы в ее рас-
щеплении участвует множество ферментов. Для расще-
пления ксиланов эндоферменты ксиланазы, например, из 
группы GH10, гидролизуют β-D-ксилопиранозидные связи, 
высвобождая ксилобиозу, ксилоолигосахариды и ксилозу 
[там же]. В расщеплении маннанов участвуют β-маннана-
за, β-маннозидаза, ацетилманнановая эстераза, β-глюко-
зидаза и α-галактозидаза, относящиеся к GH1, GH2, GH3, 
GH5, GH26, GH27 и GH113 [19]. Основную цепь ксилоглюкана 
расщепляют представители GH74, GH29 и GH95, обладаю-
щие ксилоглюкан-специфичной эндо-β-1,4-глюканазной 
активностью [20].

Семейства карбоксилэстераз (CE) и вспомогательных 
ферментов (AA) способствуют действию GH в расщеплении 
целлюлозы и гемицеллюлозы. CEs воздействуют на пек-
тиновые олигосахариды и арабиноксиланы, расщепляя 
сложно-эфирные связи и высвобождая ацил или алкил, 
в то время как семейства AA9–AA17 состоят из литических 
полисахаридных монооксигеназ (LPMO), которые расще-
пляют кристаллическую полисахаридную цепь целлюлозы  
и других углеводов посредством прямых окислительных ре-
акций [21].

В целом бактерии и грибы используют схожие наборы 
ферментов, перечисленных выше, для расщепления цел-
люлозы и гемицеллюлозы [22]. 

Эндоглюканазы некоторых видов грибов более эф-
фективно воздействуют на аморфные домены. Скорее 
всего, это связано с тем, что у грибов больше эндоглю-
каназ «удерживающего» типа, таких как GH7, GH5 и GH12 
[23], чем у бактерий. Известно, что эндоглюканазы «удер-
живающего» типа нацелены на неупорядоченные домены 
целлюлозы, которые поэтому менее устойчивы [24].
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Таблица 1 
Хронология ключевых открытий в ферментативных процессах

Table 1
Chronology of key discoveries in enzymatic processes

Год Открытие Ученые Значение 

1823 Разработан процесс ферментации уксусной кислоты И. Шутценбах Первый промышленный процесс с использованием 
ферментов

1833 Открытие диастазы (смесь амилаз) А. Пайен Первое выделение активного фермента

1836 Введение понятия «катализаторы» – химические веще-
ства, ускоряющие реакцию без изменения своего состава Й. Я. Берцелиус Теоретическое обоснование катализа

1877 Введение термина «фермент» В. Кюне Разделение понятий «фермент» и «энзим»
1894 Модель «замок–ключ» Э. Фишер Объяснение субстратной специфичности ферментов

1897 Брожение без живых клеток Э. Бюхнер Доказательство работы ферментов in vitro, 
окончательное опровержение витализма

1913 Уравнение кинетики ферментов Л. Михаэлис, 
М. Л. Ментен Количественное описание ферментативных реакций

1926 Кристаллизация уреазы Д. Б. Самнер Доказательство белковой природы ферментов

1929
Установлены кофакторный механизм «зимаза/козимаза» 
(белковый фермент / небелковый кофермент) и механизм 
обратимой фосфатной активации спиртового брожения

А. Харден, 
Г. фон Эйлер-Хельпин

Начало изучения соединений промежуточного мета-
болизма 

1934 Патент на биосинтез эфедрина Первое промышленное применение иммобилизован-
ных дрожжей (получение L-эфедрина)

1948 Теория стабилизации переходного состояния ферментами Л. Полинг Обоснование рационального дизайна лекарств, ин-
женерии ферментов и промышленной биотехнологии

1949 Открыто и подробно классифицировано значительное ко-
личество классов ферментов Систематизация ферментов

1940-
1950

Синтез флавинадениндинуклеотида (ФАД) и аденозин-
трифосфорной кислоты (АТФ), выявлены особенности 
их структуры и реакционных механизмов

А. Р. Тодд
Основа современных представлений о структуре 
и методах синтеза нуклеотидов и нуклеиновых 
кислот

1950 Открытие возможности иммобилизации белков с сохране-
нием об их функции Первые шаги в биокатализе

1951 Определение аминокислотной последовательности (пер-
вичной структуры) инсулина Ф. Сэнгер Методологический прорыв в молекулярной биологии

1953 Модель структуры ДНК Д. Уотсон, Ф. Крик Фундаментальный прорыв, определивший дальней-
шее развитие биологии

1958 Теория индуцированного соответствия Д. Кошланд Современное представление о механизме действия 
ферментов и их специфичности 

1958-
1960 Определены трехмерные структуры белка Д. Кендрю, 

М. Перутц  Прорыв в структурной биологии

1965 Определена атомарная структура лизоцима  с визуализа-
цией активного центра

Д. Филлипс 
с соавт.

Доказательство теории индуцированного соответ-
ствия

1967
Кристаллическая структура химотрипсина выявила клю-
чевые структурные элементы: классическая каталитиче-
ская триада и оксианионная полость

Создан структурный шаблон для предсказания функ-
ций неизученных гидролаз и конструирования искус-
ственных ферментов

1971 Создан Банк данных белков (Protein Data Bank, PDB) Систематизация структур белков

1978 Получение рекомбинантного инсулина Начало эры генной инженерии в производстве фер-
ментов

1982 Коммерческое производство человеческого инсулина Появление биофармацевтики
1991 Зарождение современного биокатализа Начало современной эры ферментативных технологий
2005-
2007

Высокопроизводительные технологии секвенирования 
ДНК Доступность полногеномного анализа

2010 Разработка трансаминазы для синтеза ситаглиптина Первый пример рационального дизайна фермента для 
промышленного синтеза

2020 Биокаталитический каскад из девяти ферментов для про-
изводства ислатравира

Создание самой длинной полностью ферментативной 
цепочки для синтеза вещества

Разложение лигнина включает в себя деполимери-
зацию алкилароматических структур и последующее 
расщепление ароматического кольца. Деполимеризация 
осуществляется преимущественно посредством окис-
лительной деструкции, а расщепление ароматического 
кольца – процесс переноса электронов на большие рас-

стояния и окисление фенольных фрагментов [25]. Как 
у бактерий, так и у грибов расщепление ароматического 
кольца катализируется негемовыми железосодержащими 
интра- и экстрадиольными диоксигеназами [26]. Интра-
диолдиоксигеназы расщепляют катехольные субстраты 
между гидроксильными группами с помощью негемового 
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центра Fe (III), в то время как экстрадиолдиоксигеназы 
катализируют разрыв связи в положениях, смежных с ги-
дроксильными группами, и обычно содержат негемовый 
центр Fe (II).

Способностью к разложению лигнина обладают как 
бактерии, так и грибы. Например, у гриба Aspergillus flavus 
скорость разложения лигнина составляет 44,6 % в течение 
3 сут при оптимальных условиях [27], а у бактерии Bacillus 
cereus – 89 % [28]. 

Продуценты лигноцеллюлолитических ферментов.  
В контексте современного курса на устойчивое развитие 
лигноцеллюлолитические ферменты представляют со-
бой перспективное решение для переработки значитель-
ных объемов лигноцеллюлозных отходов. Эти ферменты 
обеспечивают экологически безопасный и экономически 
целесообразный способ разложения биомассы, позво-
ляя получать ценные продукты (биотопливо, химические 
вещества, корма и т. д.) и тем самым способствуя более 
устойчивой экономике.

Бактерии – продуценты лигноцеллюлолитических 
ферментов. Бактерии обладают огромным потенциалом  
в процессах биоконверсии лигноцеллюлозных субстра-
тов. Большинство выделенных исследователями аэроб-
ных целлюлолитических бактерий относятся к отряду 
Actinomycetales (тип Actinobacteria) [29, 30], среди анаэ-
робов преобладают представители отряда Clostridiales 
(тип Firmicutes) [31]. Термофильный аэроб Thermobifida 
fusca синтезирует комплекс лигнинолитических и цел-
люлолитических ферментов [32, 33], тогда как Clostridi-
um thermocellum и Caldicellulosiruptor bescii расщепляют 
лигнин, используя высвобождающиеся сахара в качестве 
источника энергии [34]. Механизмы бактериальной де-
струкции актинобактериями и протеобактериями вклю-
чают три основных процесса: деполимеризация лигнина, 
катаболизм ароматических соединений и биосинтез спец-
ифических метаболитов. В отличие от гидролитического 
расщепления целлюлозы и гемицеллюлозы, деполимери-
зация включает окислительно-восстановительную реак-
цию, которая состоит из переноса электронов изменения 
редокс-потенциала [35]. Исследованные штаммы Sphin-
gomonas, Pseudomonas, Rhodococcus и Nocardia демон-
стрируют различные стратегии расщепления лигнина для 
синтеза биопродуктов [36–41]. Zhang et al. [42] показали, 
углеводный и аминокислотный обмены были наиболее 

активными путями деградации лигноцеллюлозы, причем 
основную роль играли углеводно-активные ферменты 
(CAZymes) семейств CE1, CE4, AA3, AA7, CE3, AA4, GH3, 
GH1, GH2, AA1. Основными продуцентами этих ферментов 
выступают представители родов Pseudoxanthomonas, 
Pseudomonas, Saccharopolyspora и Microbispora.

В другой работе показано, что разложение лигноцел-
люлозы у штаммов бактерий Pseudoxanthomonas, Ther-
mopolyspora, Chelativorans, Thermobacillus сопряжено 
с циклом трикарбоновых кислот и пентозофосфатным пу-
тем [43]. Внимания заслуживают бактерии родов Bacillus 
и Clostridium, продуцирующие ферменты, которые эф-
фективно функционируют в экстремальных условиях [44, 
45]. Генетические исследования позволили идентифи-
цировать лигнолитические ферменты у различных видов 
бактерий, однако следует отметить, что бактериальные 
стратегии расщепления менее изучены и считаются 
в  целом менее эффективными по сравнению с грибами 
[46, 47]. Основными продуцентами лигнин-модифициру-
ющих ферментов среди бактерий являются почвенные 
актиномицеты [48]. У бактерий обнаружены только два 
класса ферментов, расщепляющих лигнин: DyP-перокси-
дазы и  Cu-содержащие оксидазы лигнина LMCO [49–51]. 
В табл. 2 приведены преимущества и недостатки бактерий 
как продуцентов ферментов [31]. 

Грибы – продуценты лигноцеллюлолитических фер-
ментов. Грибы, разлагающие древесину, преимуществен-
но представители класса Agaricomyces (Basidiomycota) 
и отдельных классов Ascomycota, играют ключевую роль 
в биодеградации лигноцеллюлозы [52]. Их классификация 
на грибы белой и бурой гнили основана на физиологиче-
ских стратегиях. 

Грибы бурой гнили, составляющие менее 10 % таксо-
номического разнообразия базидиомицетов (Coniopho-
ra  puteana, Fomitopsis  pinicola, Gloeophyllum  trabeum, 
Postia placenta, Serpula lacrymans и Wolfiporia cocos) [53], 
используют неферментативный механизм разложения 
лигноцеллюлозы: вырабатывают гидроксильные ради-
калы, образующиеся в результате окислительно-восста-
новительной реакции между H2O2 и ионами Fe (III) в ходе 
реакции Фентона, окисляя кристаллическую целлюлозу 
и лигнин в древесине и создавая трещины в ее структу-
ре [54]. По мере прорастания гифов в трещины, они вы-
деляют гемицеллюлазу и эндоглюканазу для дальней-

Таблица 2 
Преимущества и недостатки бактерий-продуцентов ферментов 

Table 2
Advantages and disadvantages of enzyme-producing bacteria

Преимущества Недостатки

Адаптивность: широкий диапазон устойчивости к температуре, pH Чувствительность: подавление роста и активности под действием ингиби-
торов в лигноцеллюлозной биомассе

Универсальность: высокая пластичность метаболизма бактерий, толе-
рантность к изменениям условий культивирования способствуют соз-
данию более эффективных и рентабельных технологий биоконверсии

Эффективность: низкая скорость разложения лигноцеллюлозы для про-
мышленных масштабов

Экологичность: бактериальная биоконверсия лигноцеллюлозы – эколо-
гичная альтернатива химическим методам переработки 

Стоимость: высокие затраты на культивирование бактерий и оптимизацию 
процессов биоконверсии

Перспективность: возможности генной инженерии для улучшения 
штаммов

Масштабирование: технологические сложности поддержания стабильных 
параметров культивирования бактерий при переходе к промышленным 
объемам
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шей деполимеризации гемицеллюлозы и целлюлозы [55], 
образуя кубическую структуру гнилей. Так, в работе Irbe 
et al. [56] показано, что необратимые процессы в клеточ-
ной стенке древесины начались сразу после колонизации 
древесины грибом Coniophora puteana. На начальной ста-
дии разрушения клеточной стенки отмечено образование 
гидроксильных радикалов и выявлен достоверный рост 
УФ поглощения лигнина, свидетельствующий о его окис-
лительной модификации. Результаты исследований под-
тверждают высокую способность F. pinicola разлагать лиг-
нин мертвой древесины, коры [57, 58]. Химический анализ 
и ИК-Фурье-спектроскопия показали, что гриб бурой гнили 
G. trabeum преимущественно разрушал целлюлозу и геми-
целлюлозу, в то время как гриб белой гнили T. versicolor 
разрушал как голоцеллюлозу, так и лигнин [59, 60]. 

Грибы белой гнили реализуют ферментативную стра-
тегию. Первичная деструкция лигнина осуществляется 
внеклеточными ферментами, а именно оксидоредуктаза-
ми, лигнинпероксидазами, лакказами, Mn-пероксидазами, 
универсальными пероксидазами, Cu-радикалоксидазами, 
пероксидазами, деполимеризующими лигнин, что выра-
жается в обесцвечивании, и  фенолокисляющими много-
компонентными оксидазами, а также рядом медиаторов, 
например, активными формами кислорода, свободными 
радикалами и ароматическими промежуточными продук-
тами [61–63]. Грибы белой гнили  – это сапротрофы, спо-
собные полностью разлагать лигнин с  помощью лакказ  
и лигнин-модифицирующих пероксидаз, в результате чего 
в гниющей древесине остаются белые целлюлозные и ге-
мицеллюлозные полимеры [64]. Последующий гидролиз 
полимеров осуществляется целлюлазой и гемицеллюла-
зой. Представители этой группы являются основными ре-
дуцентами в лесах, и многие из них, такие как Agaricus 
bisporus, Lentinula edodes, Pleurotus ostreatus, P.  eryngii  
и Flammulina velutipes, употребляют в пищу. Генетической 
особенностью грибов белой гнили является паралогичное 
расширение генов оксидаз и гидролаз (содержат несколь-
ко копий генов лакказы, пероксидазы, целлюлазного ком-
плекса и глюкозидгидролаз). К числу наиболее изученных 
представителей относятся следующие виды: Auricularia 
delicata, Fomitiporia mediterranea, Ganoderma lucidum, 
Heterobasidion annosum, Perenniporia fraxinea, P. ostrea-
tus, Punctularia strigosozonata, Schizophyllum commune, 
Stereum hirsutum и Trametes versicolor. Pleurotus ostrea-
tus, P.  pulmonarius и Lentinus sajor-caju обеспечивают 
снижение энергозатрат при рафинировании до 28 % за 
счет интенсивного расщепления лигнина при минималь-
ных потерях глюкана. Trametes  versicolor вызывал наи-
большие потери глюкана [65]. Штамм Podospora anserina 
демонстрировал свою способность расщеплять лигнин за 
счет усиленного синтеза лакказ [66, 67].

Таким образом, как грибы бурой, так белой гнили 
способны разлагать лигнин, высвобождая ацильные 
и  алкильные группы [51, 68–70], однако их механиз-
мы деструкции принципиально различаются (табл. 3)  
[46, 71, 72]. Грибы бурой гнили реализуют преимуществен-
но неферментативный путь, известный как реакция Фен-
тона. Этот энергоэффективный процесс опосредован вза-

имодействием ионов Fe (II) и пероксида водорода. В ходе 
реакции происходит восстановление Fe (III) до Fe (II) 
в растительных клетках с одновременным образованием 
гидроксильных радикалов -OH, которые деполимеризуют 
лигниновые полимеры [63, 72] и расщепляют целлюлозу 
и  гемицеллюлозу, повышая их доступность для других 
гидролитических ферментов. Некоторые аскомицеты, 
включая возбудителей мягкой гнили, выделяют окис-
лительные ферменты (лакказы и пероксидазы), которые 
катализируют окисление фенольных фрагментов лигнина 
и разрушают его структуру посредством пероксид-зави-
симых реакций.

Факторы эффективного культивирования базидиоми-
цетов: среды, условия и метаболические стратегии. Пер-
спективность использования различных видов ксилотро-
фных базидиомицетов для промышленного производства 
во многом определяется физико-химическими условиями 
и режимами их культивирования, оказывающими влияние 
на параметры роста мицелия и биомассу (максимальный 
сухой вес мицелия, максимальный рост мицелия, макси-
мальная скорость роста мицелия, плотность мицелия, ди-
аметр колонии и т. д.). Достижение максимального роста 
мицелия и высокой активности возможно при разнообраз-
ных условиях культивирования [73, 74].

Питательные среды условно классифицируются на 
натуральные, синтетические и полусинтетические. Синте-
тические среды (например, среда Чапека-Докса, декстро-
зный агар Сабуро) характеризуются стабильным составом, 
так как все компоненты известны и, как правило, содер-
жат минимально необходимый набор веществ для роста: 
источники углерода, азота, реже – витамины, минераль-
ные соли и аминокислоты. Натуральные среды состоят 
из органических веществ растительного или животного 
происхождения (растительные или древесные экстракты, 
пивное сусло, кокосовая вода и т. д.), а также побочные 
продукты (молочная сыворотка, сырная сыворотка, кровь 
и т. д.). Состав этих компонентов неизвестен полностью 
или имеет диапазон изменчивости для отдельных частей 
[75]. Полусинтетические среды включают синтетическую 
основу с добавлением незначительных количеств биоло-
гических компонентов: дрожжевого или грибного экстрак-
та, гидролизата казеина, альбумина или нативной сыво-
ротки крови. Например, агар с экстрактом солода (MEA). 

В научных исследованиях для выращивания грибов 
преимущественно применяются синтетические и полусин-
тетические среды, реже – среды на основе сельскохозяй-

Таблица 3 
Сравнительный анализ путей разложения лигнина

Table 3 
Comparative analysis of lignin decomposition pathways

Критерий Грибы бурой гнили Грибы белой гнили

Основной механизм Неферментный 
(реакция Фентона)

Ферментативный 
(оксидоредуктазы)

Первичная мишень Целлюлоза/
гемицеллюлоза Лигнин

Энергоэффективность Высокая Умеренная
Биотехнологический 
потенциал Ограничен Высокий
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ственного сырья и отходов. Наиболее распространенным 
выбором являются различные коммерчески доступные 
обезвоженные питательные среды, такие как картофель-
ный агар с декстрозой (PDA), MEA, агар Чапека-Докса 
(CDA), агар с экстрактом дрожжевого солода (YMEA), агар 
с кукурузной мукой (CMA), агар Сабуро с декстрозой (SDA), 
экстракт солодовых дрожжей (MYE) [76–82]. Стоит отме-
тить, что традиционные синтетические и полусинтетиче-
ские питательные среды не всегда обеспечивают более 
эффективный рост, чем натуральные [83]. Использование 
нетрадиционных субстратов, преимущественно производ-
ственных и сельскохозяйственных отходов, способствует 
значительному снижению себестоимости конечного про-
дукта. К примеру, исследования показали положительное 
влияние состава среды на рост таких видов грибов, как 
Pleurotus cystidiosus и P. ostreatus [84], Cyclocybe cylindra-
cea [78], Floccularia luteovirens [85], Lentinus swartzii [82]. 

Натуральные среды богаты биологически активными 
веществами, жизненно важными для роста грибов, и мо-
гут использоваться в качестве моносубстратов. Особен-
но востребованы природные среды на основе местных 
растительных и сельскохозяйственных отходов. Среди 
нетрадиционных субстратов для роста продуцентов фер-
ментов (Aspergillus niger, A.  heteromorphus, A.  fumiga-
tus A. oryzae, Kuehneromyces mutabilis, Lentinus conatus, 
L. edodes, L. roseus, L. squarrosulus, L. subnudus, L. swart-
zii, Macrolepiota deters, M. dolichaula, Pleurotus cystidiosus, 
P. djamor, P. eryngii, P. giganteus, Phaseolus aureus, P. os-
treatus, P. sajor-caju, P. salmoneostramineus, Poria cocos, 
Pycnoporus cinnabarinus, P. sanguineus, Sarcodon aspratus, 
Schizophyllum commune, Stropharia rugosoannulata, Tram-
etes versicolor, Tricholoma reesei, T.  terreum, Volvariella 
volvacea) используются пшеница, пшеничная солома и от-
руби, рис, желтая и белая кукуруза, кукурузные початки 
и солома, ячмень, овес, бобы, горох, фасоль, картофель-
ная, банановая кожура, отходы кокосовой пальмы, трава, 
жом сахарного тростника, хлопковые отходы, жмых обле-
пихи, яблони, семена льна, горчицы, рапса, рыжика, опил, 
кородревесные отходы и пр. [76–82, 86–88].

Однако рост грибов зависит не только от выбора пи-
тательных сред, но и от параметров культивирования: 
температуры, pH среды и аэрации. Не существует еди-
ной универсальной среды для оптимального роста всех 
видов грибов, поскольку диапазон температур для роста 
мицелия весьма широк. Температура является ключевым 
фактором, влияющим на метаболические процессы: ас-
симиляцию углерода и азота, дыхание и биосинтез [75]. 
Обычно исследователи сосредоточены на изучении таких 
основных температур роста, как минимальная (начало 
роста), оптимальная (наилучший рост) и максимальная 
(прекращение роста). Эксперименты проводят в диапазо-
не температур +10...+40° C с интервалом 5 или 10° C, редко 
3º C [79, 83, 89–94]. Оптимальная температура существен-
но варьирует для разных видов и даже штаммов и может 
составлять от +10 до +45 °С.

Одним из важнейших химических факторов для вы-
ращивания грибов является pH среды, определяющим 
морфологические изменения и синтез метаболитов, рас-

творимость солей и усвоение необходимых питательных 
веществ [95]. Известно, что грибы могут развиваться 
в широком диапазоне pH (от 2–3 до 10–12), наиболее часто 
исследования ведут в диапазоне pH от 4,0 до 9,0 [74, 83, 
91, 93, 96–99]. Некоторые виды грибов проявляют ацидо-
фильность (рН 0–5,5), нейтрофильность (5,5–8,0) или ал-
калофильность (выше 8,0). Базидиомицеты представляют 
уникальную группу макромицетов, способных развивать-
ся практически во всех наземных экосистемах, однако 
в целом слабокислая и нейтральная среды наиболее бла-
гоприятны для их роста.

Влияние источников углерода и азота на рост ми-
целия. Грибы как хемоорганотрофы получают энергию 
и  углерод из органических соединений. Базидиомицеты, 
относясь к экологическим группам с различными тро-
фическими стратегиями, используют разные источники 
углерода, такие как моносахариды, дисахариды, полиса-
хариды, сахарные спирты, а также природные источники 
природного, такие как патока, черный сахар, ржаная мука. 
Эффективность использования моносахаридов можно 
схематически представить следующим образом: глюко-
за > фруктоза > ксилоза = манноза > декстроза > галактоза > 
арабиноза. 

Азот является одним из ключевых элементов, необ-
ходимых для роста грибов, поскольку не являются диа-
зотрофами. Базидиомицеты используют широкий спектр 
органических (аминокислоты, пептиды, сложные органи-
ческие соединения азота, белки) и неорганических (соли 
аммония, нитраты) источников азота. Ранжирование азот-
ных субстратов по эффективности ассимиляции выявило 
следующую последовательность: аспарагин > аланин = 
глицин > аргинин > триптофан [75, 100–103]. 

Оптимальное соотношение C/N является критически 
важным параметром, регулирующим рост и метаболизм 
мицелия. Теоретически в питательных средах следует 
поддерживать соотношение C/N около 40/1. Однако ана-
лиз публикаций показал значительные отклонения от оп-
тимального, в основном встречаются вариации от 1 : 1 [104, 
105] до 20 : 1 [74, 106, 107]. 

Благодаря своим эффективным ферментативным си-
стемам грибы демонстрируют значительную селектив-
ность в отношении наиболее благоприятных источников 
углерода при относительно низкой селективности в отно-
шении источников азота, что позволяет им адаптировать-
ся к изменяющимся условиям культивирования.

Сферы промышленного применения ферментов. Фер-
менты находят широкое применение в различных отрас-
лях промышленности. В пищевой промышленности они ис-
пользуются при производстве сыра, пива, хлебобулочных 
изделий и других продуктов. В текстильной промышлен-
ности ферментативные процессы применяют для отбели-
вания, обработки и искусственного состаривания тканей. 
Фармацевтическая отрасль использует ферменты как для 
синтеза лекарственных препаратов, так и в диагностиче-
ских системах. Особое значение ферменты имеют в произ-
водстве биотоплива, где осуществляют деполимеризацию 
лигноцеллюлозной биомассы до моносахаридов с после-
дующей ферментацией в этанол (табл. 4).
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Среди промышленно значимых ферментов особое ме-
сто занимает целлюлаза, синтезируемая: 

	● грибами белой гнили: Agaricus arvensis, Phanerochaete 
chrysosporium, Phlebia gigantean, Pleurotus ostreatus, 
Sporotrichum thermophile, Trametes versicolor;

	● грибами мягкой гнили: Aspergillus niger, A.  oryzae,  
A. nidulans, A. terreus, Chaetomium cellulyticum, C. ther-
mophilum, Fusarium oxysporum, F. solani, Melanocar-
pus albomyces, Humicola insolens, H. grisea, Mucor cir-
cinelloides, Neurospora crassa, Paecilomyces inflatus, 
Penicillium brasilianum, P.  decumbans, P.  echinulatum, 
P.  fumigosum, P.  janthinellum, P.  occitanis, Thermoas-
cus aurantiacus, Trichoderma  atroviride, T.  harzianum, 
T. longibrachiatum, T. reesei; 

	● грибами бурой гнили: Coniophora puteana, Fomitopsis 
sp., Lanzites trabeum, Poria placenta, Tyromyces 
palustris; 

	● аскомицетами: Cellulomonas uda, C. fimi, C.  bioazotea, 
Streptomyces  drozdowiczii, S. lividans, Thermomono-
spora curvata, T. fusca; 

	● анаэробными бактериями: Acetivibrio cellulolyticus, 
Butyrivibrio fibrisolvens, Clostridium acetobutylium, 
C.  cellulolyticum, C.  papyrosolvens, C.  thermocellum, 
Fibrobacter succinogenes, Ruminococcus albus; 

	● анаэробными бактериями: Acinetobacter amitratus, 
A.  junii, Acidothermus  cellulolyticus, Anoxybacillus 
sр., Bacillus amyloliquefaciens, B.  circulans, B.  flexus,  
B.  licheniformis, B. pumilus, B. subtilis, Bacteriodes sp., 
Eubacterium  cellulosolvens, Cellulomonas biazotea, 
Cellvibrio gilvus, Geobacillus sp., Microbispora  bispora, 
Paenibacillus curdlanolyticus, Pseudomonas  cellulosa, 
Rhodothermus marinu, Salinivibrio sp. [120–122].
Широкое промышленное применение целлюлаз: от их 

использования в составе моющих средств до сельско-
хозяйственных технологий, обуславливает актуальность 
производства этих ферментов из отходов (табл. 4). Важ-
ным преимуществом ферментативных процессов является 
их экологическая безопасность, поскольку они не при-
водят к образованию токсичных 
стоков в отличие от традиционных 
химических методов в процессах.

В производстве кормов ги-
дролитическое воздействие цел-
люлаз и ксиланаз способствует 
выделению легкоусваиваемых 
моносахаридов для потребления 
молочнокислыми бактериями в пи-
щеварительной системе жвачных 
животных, что оптимизирует фер-
ментацию и повышает питатель-
ную ценность кормов.

Целлюлолитические фермен- 
ты играют ключевую роль в цел-
люлозно-бумажной промышленно-
сти, где их применяют в процессах 
биоотбеливания. Данная техноло-
гия представляет собой экологи-
чески безопасную альтернативу 

традиционным химическим реагентам. Ферментативная 
обработка улучшает не только оптические свойства бу-
мажной продукции, но и механические характеристики, 
такие как прочность на разрыв, индекс прочности, фактор 
разрыва, сопротивление двойному перегибу и воздухо-
проницаемость [123].

Накопление ферментов в процессе биоконверсии цел-
люлозы и лигнина. Ксилотрофные базидиомицеты явля-
ются эффективными продуцентами ферментов, разруша-
ющих клеточную стенку растений [124]. Благодаря своим 
экологическим и биологическим особенностям они обла-
дают высокой адаптивностью к разнообразным средам 
и ресурсам. Более того, некоторые виды демонстрируют 
исключительный потенциал в производстве определен-
ных групп гидролитических ферментов при оптимальных 
условиях культивирования, что отражено в табл. 5.

В условиях глубинного культивирования Metreveli et al. 
[125] установили, что кристаллическая целлюлоза (МКЦ) 
является эффективным источником углерода для обеспе-
чения максимальной активности эндоглюканазы, общей 
целлюлазы и ксиланазы у исследованных штаммов. Штамм 
Irpex  lacteus характеризуется высокой продуктивностью 
(табл. 5), однако при его культивировании в ферментере 
необходимо создать условия, препятствующие накопле-
нию редуцирующих сахаров в среде. Отмечен аддитивный 
эффект на секрецию целлюлазы и ксиланазы у I. lacteus 
при совместном использовании кристаллической цел-
люлозы и мандаринового жмыха, что может служить пер-
спективным подходом для повышения выхода целевых 
ферментов. Исследования бразильских ученых показали, 
что культивирование штаммов грибов в консорциумах 
при твердофазной ферментации способствует более вы-
сокой выработке ферментов, расщепляющих лигноцел-
люлозу, по сравнению с культивированием в монокульту-
рах [126]. Анализ ферментативного потенциала штаммов 
Fomes  fomentarius  TMF2, Schizophyllum  commune  TMF3 
и Bjerkandera adusta TMF1 F при культивировании на аль-
тернативных субстратах (пивная дробина, подсолнечный, 

Таблица 4
Некоторые области промышленного применения целлюлазных ферментов

Table 4 
Some areas of industrial application of cellulase enzymes

Фермент Отрасль производства Применение Ссылка
Целлюлазы Синтетические моющие средства Добавка в рецептуры [108]

Ксиланазы

Текстильная
Состаривание ткани [109]
Полировка волокон [110]

Кормовая
Силосование [111]
Кормовая добавка [112]

Биотопливо Получение редуцирющих сахаров [110]
Целлюлозно-бумажная Деникинг макулатуры [113]
Переработка отходов Ускорение компостирования [114]

Пищевая
Улучшение органолептических свойств 
теста [115]

Осветление соков [116]
Кормовая Улучшение питательных свойств [117]

Целлюлозно-бумажная
Отбеливание целлюлозы [118]
Дейкинг макулатуры [119]
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Таблица 5
Потенциал в производстве определенных групп гидролитических ферментов

Table 5 
Potential for the production of certain groups of hydrolytic enzymes

Вид Режим Субстрат
Выход ферментов, ед./мл

Ссылка
β-глюкозидаза Ксиланаза Целлюлаза

I. lacteus
ГК 
27° C, рН 6,0
8 сут

Пшеничная солома 1,5 18 – [125]
В присутствии глюкозы/МКЦ:
Жмых мандарина 0,87/0,82 23,8/24,5 11/14,2
Пшеничная солома 1,34/2,08 39,1/63,2 29,4/46,5
Пшеничные отруби 1,18/1,46 45,2/67,2 17,4/24,5
Буковые опилки 0,21/0,38 10,3/8,2 3,8/4,3

A. fumigatus
T. versicolor
P. ostreatus

ТФФ Жом сахарного тростника,
пшеничные отруби 171,09 38 – [126] 

F. fomentarius 

ТФФ
25° C, 190 об/мин
30 мин

Подсолнечный жмых – 16,84 1,49

[128]

Пивная дробина – 15,88 1,42
Соевый жмых – 5,08 1,00
Кофейный жмых – 0,89 1,32

B. adusta 

Подсолнечный жмых – 12,88 3,71
Пивная дробина – 18,39 2,76
Соевый жмых – 5,06 0,44
Кофейный жмых – 1,21 0,95

S. commune

Подсолнечный жмых – 13,21 2,51
Пивная дробина – 17,47 1,21
Соевый жмых – 1,86 0,68
Кофейный жмых – 6,23 0,78

S. commune 
ARC-11

ТФФ 
30 °C, рН 7,0
8 суток

Рисовая солома – 4288.3 – [129]

P. sajor caju,
P. ostreatus,
P. chrysosporium

ТФФ
(24 ± 2 °C, рН 7,0)
7 суток

Рисовые отруби – 293 182

[130]

Рисовая солома – 81,9 34,3
Пшеничная солома – 124,3 97,8
Сорговая солома – 302,2 132,2
Солома баджра – 113,5 77,8
Сорговое сено – 84,7 95,5
Кукурузная солома – 118,4 113,3

Trametes hirsuta ГК Биомасса сорго – 670 ед/л 540 [131]

Armillaria mellea
NK-35

ТФФ, 26 °C
30 суток 

Пивное сусло

– 13,5 31,2

[127]

45 суток – 27,8 48,4

P. ostreatus 0738
14 суток – 11,4 19,3
30 суток – 7,1 11,4

Lentinus edodes
F-249

14 суток – 46 140
45 суток – 19 67,7

Ganoderma lucidum 
0917

14 суток – 27,5 13,3
35 суток – 8,0 8,0

Grifola frondosa
1315

14 суток – 23,3 6,7
35 суток – 5,6 8,3

T. hirsuta F 3197
ТФФ
26 °С
30 суток

Кородревесные отходы [132]
F. pinicola F 3205 – – 1280
L. sulphureus 
F 3217

– – 1051
– – 1109

F. pinicola F 3205
ГК
26 °С, 150 об/мин
16 суток

Кофейная шелуха

1170 ед./г 665 –

[133]

Rhodofomes roseus
ГК
26 °С, 150 об/мин
16 суток

1430 ед./г 5000 –

Условные обозначения. ГК – глубинное культивирование, ТФФ – твердофазная ферментация.
Keys. ГК – submerged cultivation; ТФФ – solid-state fermentation.
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соевый и кофейный жмыхи) подтвердил перспективность 
использования сельскохозяйственных отходов в  ка-
честве сырья для биосинтеза промышленно значимых 
ферментов. Оптимизация параметров культивирования 
позволила увеличить продукцию ксиланазы грибами бе-
лой гнили S.  commune  ARC-11 в 2,38 раза по сравнению 
с исходными условиями, при этом источником углерода 
служила рисовая солома. Высокие уровни ферментатив-
ной активности биомассы были также получены при куль-
тивировании штаммов Pleurotus  sajor  caju, P. ostreatus, 
Phanerochaete  chrysosporium на различных сельскохо-
зяйственных отходах. Потенциал в качестве лигноцел-
люлозного субстрата для культивирования базидиоми-
цета Trametes hirsuta AA-017 и производства ферментов 
(целлюлазы и ксиланазы) отмечен для биомассы индоне-
зийских сортов сорго (Sorghum bicolor L.). В исследовании 
Vetchinkina et al. [127] продемонстрировано влияние цвет-
ности грибных культур на активность ферментов.

Анализ состава кородревесных отходов склада в Ре-
спублике Коми выявил высокое содержание питательных 
элементов, отсутствие токсичности и возможность ис-
пользования для твердофазной ферментации ксилотроф-
ных базидиомицетов (Trametes hirsuta F 3197, Fomitopsis 
pinicola F 3205, Laetiporus sulphureus F 3217). Также 
штаммы Fomitopsis pinicola F 3205 и Rhodofomes roseus, 
культивируемые на кофейной шелухе, были эффективны 
в производстве β-глюкозидазы и ксиланазы (см. табл. 5).

Выводы
Настоящий обзор систематизирует развитие произ-

водства ферментов – от первых эмпирических разработок 
до современных методов направленного дизайна. Науч-
ные открытия складываются в единую картину, позволяя 
создавать новые, более совершенные промышленные 
процессы с использованием ферментов.

В статье подчеркивается важность лигниноцеллюли-
тических ферментов грибов как устойчивой альтернативы 
химическому сырью. Кроме того, в исследовании особое 
внимание уделено текущему и потенциальному промыш-
ленному применению данных ферментов в таких отрас-
лях, как производство биотоплива, сельскохозяйственных 
продуктов и восстановление окружающей среды. Эта ра-
бота дает первоначальное представление о более эко-
логичных методах утилизации отходов и потенциальном 
использовании возобновляемых ресурсов.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.
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Фильтрующие материалы 
для очистки нефтезагрязненных 
сточных вод

Filter materials for the oil-
contaminated wastewater treatment

Д. В. Тарабукин, Т. Н. Щемелинина, 
Е. М. Анчугова, М. Ю. Маркарова

D. V. Tarabukin, T. N. Shchemelinina, 
E. M. Anchugova, M. Yu. Markarova 

Аннотация
Разработан фильтрующий материал на основе полиэфир-
ного волокна с иммобилизованными клетками бактерий 
рода Pseudomonas для заполнения фильтрующих соору-
жений нефтеперерабатывающих заводов и прочих пред-
приятий, формирующих сточные воды с нефтепродуктами. 
Иммобилизация микроорганизмов обеспечена применени-
ем композиции разнозаряженных полимеров. Рассмотрена 
конструкция биофильтра для наиболее эффективной ак-
кумуляции нефтезагрязнения с последующим биоразло-
жением.

Abstract
A filter material composed of polyester fiber with immo-
bilised Pseudomonas bacterial cells has been developed. 
The material is suitable as a filling medium for filtration 
systems of oil refineries and other facilities generating pe-
troleum-contaminated wastewater. Microorganism immobi-
lisation has been achieved through the application of a com-
position comprising oppositely charged polymers. The study 
examines the design of a biofilter optimised for efficient 
accumulation and subsequent biodegradation of petroleum 
pollutants.

Keywords: 
petroleum-contaminated wastewater, hydrocarbon oxidising 
microorganisms, cationic and anionic polyacrylamides, bio-
filters

Ключевые слова:
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биофильтры
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Введение
Нефтепродукты, попавшие в сточные воды очистных 

сооружений, сорбируются активным илом аэротенков про-
мышленных предприятий, частично разлагаются, частич-
но накапливаются в нем. При высоком содержании нера-
створимых и инертных к биодеструкции нефтепродуктов 
в очищаемых сточных водах их накопление в иле приво-
дит к увеличению внутренней токсической нагрузки на 
активный ил. Накопление нефтепродуктов в возвратном 
иле более 10–15 % от его сухой массы является предель-
ным содержанием, после чего, как правило, происходит 
деградация активного ила [1].

Решением проблемы деградации может стать до-
полнительный этап очистки перед поступлением стоков 
в аэротенки. Для движущего потока сточных вод удобно 
использовать волокнистые полимерные материалы [2, 3]. 
Также перспективными являются разработка и примене-
ние активных и пассивных самоочищающихся раздели-
тельных мембран с особой, сверхсмачиваемой поверхно-
стью [4]. Ведутся работы по созданию суперолеофобных 
мембран, обладающих свойствами фотокаталитической 
самоочистки [5]. 

Одним из научно-технических подходов, отвечаю-
щим современным требованиям, является использование 

биологических агентов на основе консорциумов микро-
водорослей и бактерий для очистки сточных вод от ма-
сел и  смазочных материалов [6]. В работе [7] в качестве 
фильтрующего материала использовали предварительно 
модифицированное катионным крахмалом базальтовое 
волокно с иммобилизованными клетками нефтеокис-
ляющих дрожжей Rhodotorula glutinis. Предложенный 
материал-носитель обладает высокой удерживающей 
способностью по отношению к взвешенным частицам и не-
фтепродуктам и предназначен для заполнения фильтров 
для очистки нефтезагрязненных сточных вод небольших 
транспортных предприятий. При этом иммобилизованная 
культура дрожжей способна разлагать сорбирующиеся 
нефтепродукты. Благодаря присущим микроорганизмам 
полифункциональности и способности к  биосинтезу по-
верхностно-активные вещества, в основном, предпочти-
тельнее своих химических аналогов в области биореме-
диации и нефтеотдачи [8]. Таким образом, эффективные 
сорбция и деструкция нефтепродуктов из сточных вод 
может быть решена за счет рационального подбора ком-
понентов: целевых микроорганизмов и носителя.

Цель работы – разработка фильтрующего материала  
с иммобилизованными микроорганизмами для эффектив-
ной очистки сточных вод от нефтепродуктов.
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Материалы и методы
В работе использовали нетканое полиэфирное волокно 

«Синтепон» с плотностью 80-150 г/м2. Катионный поли- 
акриламид (кПАА) с величиной заряда 20-50 % и молеку-
лярной массой 6-10×106 г/моль. Анионный полиакриламид 
(аПАА) с величиной заряда 20-25 % и молекулярной массой 
10-20×106 г/моль. Для иммобилизации были отобраны ав-
тохтонные штаммы Pseudomonas libanensis ВКМ В-3041D 
и Pseudomonas yamanorum ВКМ В-3032D, выделенные из 
почв с хроническим нефтяным загрязнением в условиях 
северных широт. Штаммы микроорганизмов культивирова-
ли в колбах на 250 см3 на шейкере (180 об/мин) при темпе-
ратуре +20º C и естественном освещении на полусинтети-
ческой среде (100 см3), содержащей минеральные соли (3 г 
NaNO3, 1 г КH2PO4, 0,5 г MgSO4, 0,5 г KCl, и 0,01 г FeSO4 на 1 дм3 

воды) и глюкозу (20 г/дм3) в качестве источника углерода. 
Источником загрязнения нефтепродуктами (НП) служило 
отработанное полусинтетическое моторное масло.

Предварительная подготовка носителя включала об-
работку навески нетканного полиэфирного волокна мас-
сой 1 г водным раствором кПАА (0,05 % по массе) в тече-
ние часа. Далее образец высушивали до воздушно-сухого 
состояния при температуре +20-25° C. Отдельно в колбе 
со 100 см3 смешанной культуры (титр клеток 1012 КОЕ/см3) 
штаммов бактерий Pseudomonas libanensis и Pseudomonas 
yamanorum растворяли 5 мг аПАА. Иммобилизацию прово-
дили, обрабатывая 1 г модифицированного кПАА волокна 
культуральной жидкостью с растворенным аПАА (30 мин), 
с последующей сушкой при +20-25 °C. Также был приго-
товлен образец модифицированного материла без микро-
организмов с тем же составом полимеров. Содержание НП 
в воде и на фильтрующих материалах осуществляли ме-
тодом гравиметрии [9]. 

Варианты испытаний волокнистых материалов
Вариант 1. На образцы исходного и модифицирован-

ного полиэфирного волокнистого материала массой 0,5 г 
наносили НП массой 55±2 мг. Образцы помещали в кони-
ческие колбы на 250 см3 с водопроводной водой объемом 
100 см3. Режим эксперимента: аэрирование на орбиталь-
ном шейкере при 150 об/мин в течение 30 сут. В конце экс-
перимента определяли остаточное содержание НП в воде 
и образцах фильтрующих материалов. Все эксперименты 
проводили в трех повторностях.

Вариант 2. Для оценки распределения НП на волокни-
стых материалах в потоке сточной воды в лабораторную 
колонку (рис. 1) помещали два образца волокнистого ма-
териала массой 0,5 г различного состава, согласно табл. 1. 
Во всех экспериментах на первый образец (концентратор) 
вносили 50 мг НП. Второй образец (уловитель) служил для 
сбора НП, переходящих с концентратора. В течение одно-
го месяца через систему пропускали водопроводную воду 
(объем 500 см³) в замкнутом режиме со скоростью пото-
ка 1 см³/с с использованием перистальтического насоса. 
Далее оценивали распределение НП на всех образцах, 
а также в воде. По завершении эксперимента проводили 
количественную оценку распределения НП на всех ис-
следуемых образцах и в водной фазе. При расчетах ис-
пользовали «однофакторный дисперсионный анализ» из 
пакета статистического анализа Microsoft Excel.

Результаты и их обсуждение
Как правило, естественная биологическая пленка на 

фильтрующих материалах образуется в процессе эксплу-
атации очистных сооружений [10]. Применение же специ-
ально подобранных штаммов в данных системах очистки 
требует решения задачи удержания клеток микроорга-
низмов-нефтедеструкторов на фильтрующих носителях. 
Для решения поставленной задачи нами предложено 
закреплять бактериальные клетки на полиэфирном во-
локне за счет двух типов полиакриламида. Суть метода 
заключается в том, что за счет обработки полиэфирного 
волокна кПАА на его поверхности появляются положи-
тельно заряженные группы на основе четвертичного ам-
мония. После пропускания культуральной жидкости с рас-
творенным аПАА через модифицированный волокнистый 
материал формируются комплексы с захваченными клет-
ками (рис. 2). Отдельно следует отметить, что различные 
типы полиакриламидов широко используются для очистки 
сточных вод в качестве эффективных флокулянтов в за-
висимости от типа загрязнителей, поэтому модифициро-
ванное таким образом полиэфирное волокно может вы-
ступать не только в качестве сорбентов НП [11, 12].

Метод гравиметрического анализа позволяет опреде-
лять 85±5 % от исходной массы НП (55 мг), что установ-
лено в контрольных экспериментах. На основании этого 
порог достоверной деградации НП в эксперименте принят 
на уровне < 80 % от внесенной навески (< 40 мг). В пер-
вой серии эксперимента зафиксировано статистически 
значимое снижение содержания НП на модифицирован-
ных образцах по сравнению с исходными (p=0,0053, кри-
терий Стьюдента). Так, в образцах с иммобилизованными 
Pseudomonas spp. остаточное содержание НП составило 
32,5±1,5 мг (снижение – на 30 %), тогда как на немодифици-
рованных образцах выявлено снижение НП до 41,6±1,5 мг, 
что не достигает порога значимости (p=0,14) (рис. 3). При 
этом миграция НП в водную фазу была минимальной: 

Рисунок 1. Колонка для испытаний волокнистых материалов (желтой 
стрелкой указано направление потока модельной сточной воды). 
Figure 1. Column for testing fibrous materials (the yellow arrow indicates the 
direction of flow of the model wastewater).

Таблица 1 
Комбинация фильтрующих материалов

Table 1
Combination of filter materials

Эксперимент, №
Тип волокнистого материала

Концентратор Уловитель
1 Немодифицированный Немодифицированный

2 Модифицированный  
без микроорганизмов Немодифицированный
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Рисунок 2. Бактериальные клетки Pseudomonas spp., закрепленные на 
полиэфирном волокне (светопольная микроскопия, микроорганизмы 
подкрашены метиленовым синим). 
Figure 2. Bacterial cells of Pseudomonas sp. fixed on polyester fiber (light 
field microscopy, microorganisms stained with methylene blue).

0,6±0,2 мг – для немодифицированного и 0,3±0,2 мг – для 
образцов с клетками, что подтверждает преобладание 
биодеградации над десорбцией. Иммобилизация нефте-
деструкторов на полиэфирном волокне с использованием 
кПАА/аПАА обеспечивает сохранение их метаболической 
активности, эффективную утилизацию нефтепродуктов 
и минимальное вымывание загрязнителей в водную фазу. 

Во втором варианте испытаний выявлено, что ≈ 65 % 
внесенных на концентратор НП остаются на немодифи-
цированном образце фильтрующего материала, однако  
≈ 30 % в течение месяца постепенно переходит на улови-
тель. Если же в качестве первого фильтрующего элемента 
используется модифицированный кПАА и аПАА образец 
(табл. 2, эксперимент 2), то отмечено значительное умень-
шение способности им удерживать НП. В результате чего 
на нем остается всего 30 % от ранее внесенного поллю-
танта, а 65 % переходят на уловитель к концу экспери-
мента. Наиболее вероятно, это обусловлено снижением 
гидрофобности полиэфирного волокна за счет нанесения 
гидрофильных полимеров. На основании полученных дан-
ных предложена структура биофильтра в виде двух эле-
ментов, первый из которых (концентратор НП) состоял 
из немодифицированного волокнистого материла, а вто-
рой (уловитель) представлял собой модифицированный 
кПАА/аПАА образец с клетками нефтедеструкторов. Ис-
пытание предложенного биофильтра показало, что на 
уловителе, содержащем иммобилизованные Pseudomonas 
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Рисунок 3. Распределение НП на фильтрующих материалах: 1 – исходная 
навеска НП; 2 – немодифицированный материал; 3 – модифицированный 
материал с бактериями (масса исходной навески: 46±4 мг).
Figure 3. Distribution of total petroleum hydrocarbons on filter materials: 
1 – initial sample of total petroleum hydrocarbons; 2 – unmodified material; 
3 – modified material with bacteria (mass of the initial sample 46±4 mg).

spp., осуществлялась биодеградация НП, медленно пере-
ходящих с концентратора (эксперимент 3) (табл. 2). В ре-
зультате биодеградации снижение содержания НП в си-
стеме составило ≈ 30 % (p<0,05).

Заключение
Таким образом разработан фильтрующий материал 

на основе полиэфирного волокна с иммобилизованны-
ми микроорганизмами-нефтедеструкторами. В проточ-
ной системе фильтрации материал показал способность 
утилизировать сорбирующиеся нефтепродукты за счет 
клеток бактерий Pseudomonas libanensis и Pseudomonas 
yamanorum. Наибольшая эффективность модифициро-
ванного фильтрующего материала выявлена в системе 
очистки, когда он расположен за основным концентра-
тором нефтепродуктов, состоящим из немодифициро-
ванного полиэфирного волокна. Предлагаемый материал 
предназначен для заполнения фильтрующих сооружений 
нефтеперерабатывающих предприятий, автозаправок, 
автомоек, автотранспортных предприятий.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.
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Юбилеи Anniversary
К юбилею Д. Н. Шмакова In honour of the anniversary 

of D. N. Shmakov

Стремись не к тому, чтобы добиться успеха,
а к тому, чтобы твоя жизнь имела смысл.

А. Энштейн

В ноябре отмечает 85-летний юбилей Дмитрий Ни-
колаевич ШМАКОВ, доктор биологических наук, профес-
сор, известный ученый в области электрокардиологии, 
последователь и соратник академика М. П. Рощевского, 
заместитель директора Института физиологии и его фак-
тический руководитель на протяжении более чем 20 лет. 
По меткому выражению академика Ю. С. Оводова, Дми-
трий Николаевич  – обаятельный и человечный, облада-
ющий завидным умением поддержать в трудную минуту. 
Безусловно, эти качества привлекают к нему его коллег 
и учеников, которые всегда с теплотой и благодарностью 
отзываются о нем. 

Дмитрий Николаевич – уроженец дер. Якшино Сверд-
ловской горнодобывающей и машиностроительной обла-
сти, поэтому вполне логично, что его трудовой путь на-
чался на шахте Буланаш-4 в г. Артемовске в должности 
машиниста шахтных машин и механизмов. После службы 
в рядах Советской армии, он поступил в Томский политех-
нический институт на электрофизический факультет по 
специальности «бионика». Это направление и сейчас зву-
чит как что-то ультрасовременное, инновационное и вы-
сокотехнологичное. Можно предположить, что в те дале-
кие годы бионика как наука о применении в технических 
устройствах и системах принципов организации, свойств, 
функций и структур живой природы, привлекла Дмитрия 
Николаевича своей новизной и актуальностью. После 
окончания вуза Д. Н. Шмаков получил свободное распре-
деление и поехал на Север – в Коми филиал АН СССР, 

Институт биологии, в лабораторию физиологии и генети-
ки животных. Ему предстоял длинный путь от младшего 
научного сотрудника до заместителя директора Институ-
та физиологии по научным вопросам, который он прошел 
с достоинством, отдав свою жизнь науке, ее организации, 
подготовке молодых специалистов.

Дмитрий Николаевич Шмаков – широко известный 
специалист в области физиологии сердца, внесший значи-
мый вклад в познание электрофизиологических механиз-
мов его работы. Он является автором более 300 научных 
публикаций в ведущих отечественных и международных 
журналах, в том числе монографий и патентов. Им подго-
товлено четыре доктора и 14 кандидатов наук.

Д. Н. Шмаковым создана научная школа, которая по-
лучила признание Российской академии наук; разви-
ты новые научные направления в физиологии сердца: 
хронотопография интрамурального распространения 
возбуждения в сердце, гетерогенность реполяризации 
миокарда, функциональная эволюция насосной и сокра-
тительной функций сердца. Дмитрий Николаевич был не-
посредственным участником многочисленных экспедиций 
в тундру, тайгу, пустыню, где были получены ценнейшие 
данные о сердечно-сосудистых системах разных классов 
и  видов животных. Впервые в мировой практике откры-
ты несколько способов охвата возбуждением миокарда 
желудочков; установлены фундаментальные закономер-
ности функциональной гетерогенности внутренних слоев 
сердца и специфической последовательности восстанов-
ления возбудимости и их влияние на сократимость и насо-
сную функцию сердца. Д. Н. Шмаков был одним из первых 
исследователей у нас в стране по изучению процесса ак-
тивации миокарда прямыми методами с использованием 
интрамуральной мультиполярной техники. Фундамен-
тальные исследования Шмакова Д. Н. явились основой для 
создания новых приборов и методов диагностики сердца: 
разработана и внедрена в практику 144-канальная элек-
трокардиотопографическая система (вошла в каталог 
инновационных разработок РАН в области медицинского 
приборостроения за 2010 г.). Совместно с учениками им 
установлены механизмы развития гипертонии у пожилых 
людей на Севере. Результаты исследований Д. Н. Шмако-
ва и его учеников внедрены в лечебно-диагностическую 
работу, даны практические рекомендации по улучшению 
качества жизни пациентов с имплантированными элек-
трокардиостимуляционными системами.

Около 20 лет Д. Н. Шмаков посвятил работе в долж-
ности заместителя директора по научным вопросам и су-
мел в непростое время обеспечить развитие современной 
научно-исследовательской базы в Институте физиологии 
ФИЦ Коми НЦ УрО РАН, уделял большое внимание взаи-
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модействию академической и вузовской науки как в Ре-
спублике Коми, так и далеко за ее пределами. Благодаря 
его научно-организационным и педагогическим способ-
ностям организован и проведен ряд международных, все-
российских и региональных конференций, возобновлена 
деятельность Диссертационного совета по физиологии 
при Институте. Д. Н. Шмаков входит в состав нескольких 
зарубежных и отечественных научных обществ, эксперт-
ных комиссий. Он пользуется уважением в коллективе 

Сотрудники лаборатории сравнительной кардиологии, слева напра-
во, первый ряд: В. И. Прошева, В. А. Головко, И. В. Клюшина; второй ряд: 
Д. Н. Шмаков, А. В. Крафт. Радиобиологический корпус (1978). Фото из ар-
хива Института физиологии.
Members of the Laboratory of Comparative Cardiology, from left to right, first 
row: V. I. Prosheva, V. A. Golovko, I. V. Klyushina; second row: D. N. Shmakov, 
A.V. Kraft. Radiobiological Building (1978). Photo from the archive of the Insti-
tute of Physiology.

Коллектив лаборатории физиологии сердца Института физиологии со 
своим научным руководителем. Слева направо, первый ряд: М. Е. Груббэ, 
Я. Э. Азаров, А. А. Фурман, И. А. Голуб; второй ряд: А. В. Дуркина, Е. С. Ме-
ринская, М. А. Вайкшнорайте, А. С. Цветкова, Д. Н. Шмаков, А. О. Овечкин, 
Е. В. Миннебаева, Н. В. Артеева, О. Г. Берникова, М. А. Гонотков, Е. А. Лебе-
дева (2024). Фото М. В. Соколовой.
Members of the Laboratory of Cardiac Physiology at the Institute of Physiol-
ogy with their scientific supervisor. From left to right, first row: M. E. Grubbe, 
Ya. E. Azarov, A. A. Furman, I. A. Golub; second row: A. C. Durkina, E. S. Merin-
skaya, M. A. Vaikshnoraite, A. S. Tsvetkova, D. N. Shmakov, A. O. Ovechkin, E. 
V. Minnebayeva, N. V. Arteeva, O. G. Bernikova, M. A. Gonotkov, E. A. Lebedeva 
(2024). Photo made by M. S. Sokolova.

Экспедиционный выезд в Печоро-Илычский заповедник. Первый ряд, 
слева направо: Н. А. Чермных, В. И. Прошева, Д. Н. Шмаков; второй ряд: 
О. Рощевская, В. П. Безносиков, М. П. Рощевский. 12 июля 1971 г. Фото из 
архива Института физиологии.
Expedition trip to the Pechora-Ilych Nature Reserve. First row, from left to 
right: N. A. Chermnykh, V. I. Prosheva, D. N. Shmakov; second row: O. Rosh-
chevskaya, V. P. Beznosikov, M. P. Roshchevsky. July 12, 1971. Photo from the 
archive of the Institute of Physiology.

всего Коми научного центра не только как ведущий фи-
зиолог, но и как мудрый руководитель, которого отличает 
отеческое отношение к своим подчиненным. Его ученики 
трудятся в науке, образовании, медицине по всей стране.

За достижения в области фундаментальных и при-
кладных научных исследований Д.  Н.  Шмакову с кол-
лективом авторов присуждена Государственная премия 
Российской Федерации в области науки и техники 2003 г., 
премия имени академика В. В. Парина – за лучшую работу 
в области физиологии и медицины. Д. Н. Шмаков награж-
ден Почетной грамотой Уральского отделения Академии 
наук СССР, Почетной грамотой Президиума Верховного 
совета Республики Коми, удостоен почетных званий «За-
служенный работник Республики Коми», «Заслуженный 
деятель науки Российской Федерации», награжден ме-
далью ордена «За заслуги перед Отечеством» II степе-
ни, отмечен нагрудным знаком «Почетный деятель науки 
Республики Коми», удостоен звания «Ветеран Уральского 
отделения РАН». 

От всего сердца поздравляем юбиляра с замечатель-
ной датой и желаем здоровья, активного долголетия 
и творческих успехов!

Е. Р. Бойко, С. Н. Харин, Е. А. Пшунетлева, 
коллеги и сотрудники Института физиологии 

ФИЦ Коми НЦ УрО РАН


