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Представлены сведения об интенсивности процессов перекисного окисления 

липидов в листьях Vaccinium myrtillus L. (сем. Ericaceae Juss.) в различных эко-

лого-ценотических условиях. Исследования проводили в вегетационный сезон 

2022 года в лесных фитоценозах в травяно-кустарничковом ярусе с участием 

V. myrtillus в пределах лесопаркового зеленого пояса г. Кирова (подзона южной 

тайги). Активность перекисного окисления липидов оценивали по содержанию 

в листьях продуктов, реагирующих с тиобарбитуровой кислотой. Установлено, 

что интенсивность процессов окисления липидов, которую определяли по на-

коплению малонового диальдегида, в ельниках характеризуется более низкими 

значениями (0,026–0,028 мМоль/г сырой массы) по сравнению с сосняками, где 

его концентрация в листьях достигала 0,031 мМоль/г сырой массы. Результа-

ты корреляционного анализа свидетельствуют о высокой положительной связи 

между интенсивностью накопления малонового диальдегида и освещенностью 

(r = 0,90 при p ⩽ 0,05) в местообитаниях V. myrtillus и отрицательной корреля-

ционной связи (r = –0,90 при p ⩽ 0,05) между концентрацией малонового ди-

альдегида и богатством почв азотом в рассматриваемых биотопах. Полученные 

результаты свидетельствуют, что в более освещенных и бедных питательными 

веществами экотопах, которые соответствуют условиям местообитания вида 

в сосняках, происходит активизация процессов формирования и накопления 

малонового диальдегида по сравнению c ельниками, для которых изменения 

содержания малонового диальдегида в рассматриваемые периоды вегетации 

менее значительны.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Vaccinium myrtillus L.; окислительный стресс; перекисное 

окисление липидов; малоновый диальдегид; эколого-ценотические условия
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The paper presents data on the ratesof lipid peroxidation processes in leaves of Vaccinium 

myrtillus L. (family Ericaceae Juss.) under various ecosociological conditions. The studies 

were carried out in the growing season of 2022 in urban forest communities with V. myrtil-

lus in the fieldlayer in Kirov City’s green belt (southern taiga subzone). The activity of lipid 

peroxidation was estimated from the foliar content of products that react with thiobarbi-

turic acid. We found that the rateof lipid oxidation processes, as represented by the ac-

cumulation of malonic dialdehyde, was lower in spruce forests (0.026–0.028 mmol/g wet 

weight) compared topine forests, where its concentration in leaves reached 0.031 mmol/g 

wet weight. The results of correlation analysis indicate a strong positive relationship to 

exist between the rate of malonic dialdehyde accumulation and illuminance (r = 0.90 at 

p ⩽ 0.05) in the habitats of V. myrtillus and a negative relationship (r = –0.90 at p ⩽ 0.05) 

between the concentration of malonic dialdehyde and soil nitrogen richness in the habitats. 

The research results indicate that in better illuminated and nutrient-poor habitats, such as 

found in pine forests, the processes of malonic dialdehyde production and accumulation in 

this species are activated, as opposed to spruce forests, where changes in the content of 

malonic dialdehyde over the studied growth periods were less significant.

K e y w o rd s: Vaccinium myrtillus L.; oxidative stress; lipid peroxidation; malonic dialde-

hyde; ecosociological conditions
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Введение

В течение с воего индивидуального развития 

растительные организмы в природных услови-

ях подвергаются воздействию различных фак-

торов окружающей среды. Способность расте-

ний приспосабливаться к ним и сохранять при 

этом жизненный потенциал является одним из 

определяющих условий существования видов в 

ценозе и зависит от возможности реализовать 

защитно-приспособительные механизмы, т. е. 

адаптироваться к разнообразным стрессовым 

воздействиям [Шакирова, 2001].

К настоящему времени получены многочи-

сленные данные, свидетельствующие о том, что 

адаптация растений к условиям произрастания 

связана с антиоксидантной системой защиты, в 

том числе с инициацией перекисного окисления 

липидов (ПОЛ). С одной стороны, в оптималь-

ных условиях генерация активных форм кисло-

рода (АФК) представляет собой неотъемлемую 

часть жизненного процесса растительного ор-

ганизма, но под влиянием абиотических стресс-

факторов их уровень в клетках может резко 

возрасти и вызвать развитие окислительного 

стресса. Следствием этого являются интенси-

фикация ПОЛ, повреждения органелл, мембран, 

структуры нуклеиновых кислот и денатурация 

белков. С другой стороны, инициация ПОЛ и 

генерация АФК выступают в качестве свое-

образного «счетчика» стрессовой нагрузки, за-

пуская в определенный момент работу анти-

оксидантной системы [Лукаткин, Голованова, 

1988; Mittler, 2002; Kaur, Gupta, 2005; Половинки-

на и др., 2011; Розенцвет и др., 2014; Kolupaev et 

al., 2019; Kerchev, Van Breusegem, 2022].

Как показывает анализ литературных дан-

ных, объектами большинства исследований 

активности процессов ПОЛ являются растения, 

произрастающие на урбанизированных терри-

ториях и в условиях техногенного воздействия 

[Петухов и др., 2018]. Тогда как сведений о ко-

личественном содержании малонового диаль-

дегида (МДА), показателя антиоксидантного 

стресса, в дикорастущих ягодных и лекарст-

венных растениях, являющихся важными ком-

понентами трофических цепей, в литератур-

ных источниках крайне мало. В связи с этим 

актуальность оценки адаптивного потенциала 

растений – эдификаторов растительных сооб-

ществ, основанной на изучении их биохимиче-

ской устойчивости при воздействии стрессо-

вых факторов окружающей среды, не вызывает 

сомнений.
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Объектом настоящего исследования явля-

ется черника обыкновенная (Vaccinium myrtillus 

L., сем. Ericaceae Juss.) – листопадный, вегета-

тивно-подвижный явнополицентрический ку-

старничек, хамефит.

Черника обыкновенная широко распростра-

нена в Кировской области. Наиболее часто этот 

вид является доминантом или субдоминантом 

травяно-кустарничкового яруса преимущест-

венно средневозрастных, спелых, приспеваю-

щих низко- и среднеполнотных хвойных и лист-

венных типов леса [Егорова и др., 2021]. Мно-

гочисленными исследованиями установлены 

эколого-биологические особенности черники, 

фитоценотическая приуроченность, популяци-

онные и продукционные параметры вида в таеж-

ных экосистемах Кировской области [Егорова, 

2017; Егорова и др., 2019, 2021; Егорова, Пест-

рикова, 2020]. Исследования биохимических 

адаптаций этого таксона к условиям биотопа в 

Кировской области ранее не проводились.

Цель работы –  изучить интенсивность про-

цессов перекисного окисления липидов в ли-

стьях Vaccinium myrtillus L. в зависимости от 

эколого-ценотических условий местообитания 

и фенологических фаз развития.

Материалы и методы

Исследования проводились в 2022 году на 

территории лесопаркового зеленого пояса г. Ки-

рова, где имеются крупные фрагменты лесной 

растительности. Для выявления растительных 

сообществ с участием в травяно-кустарничко-

вом ярусе черники использовали маршрутный 

метод. Геоботанические описания выполняли 

согласно общепринятым подходам и методам 

[Ипатов, 2000]. Для этого в каждом раститель-

ном сообществе закладывали пробные площади 

20×20 м. Всего было заложено 5 пробных пло-

щадей (ПП) (табл. 1). Экологические параметры 

растительных сообществ определяли с исполь-

зованием фитоиндикационных экологических 

шкал Г. Элленберга [Ellenberg, 1974].

Листья отбирали с побегов текущего года 

вегетации у парциальных образований средне-

возрастного генеративного онтогенетического 

состояния. Сбор материала проводили в фено-

фазу «окончание цветения – образование пло-

дов» и фенофазу «окрашивание плодов – пол-

ное созревание плодов».

Активность перекисного окисления липидов 

оценивали по содержанию в листьях продуктов, 

реагирующих с тиобарбитуровой кислотой (ТБК) 

[Лукаткин, Голованова, 1988]. Растительный 

материал гомогенизировали. В гомогенат до-

бавляли смесь ТБК и трихлоруксусной кислоты. 

Пробы помещали в нагретую до 95–100 °С авто-

матическую лабораторную водяную баню мар-

ки ЛБ 23 TERMEX на 30 мин. Затем охлаждали и 

центрифугировали 10 мин при 10 000 g. Опти-

ческую плотность супернатанта измеряли при 

длине волны 532 и 600 нм на спектрофотометре 

UNICO 1201 (United Products & Instruments, Inc., 

США) и выражали в мМоль/г сырой массы.

Статистическая обработка проведена c ис-

пользованием пакетов программ Microsoft Exel 

и Statistica 12. Да нные представлены в виде 

средних арифметических значений и их стан-

дартных ошибок. Значимость отличий средних 

значений выборок оценивали по t-критерию 

Стьюдента. Для оценки влияни я условий эко-

топа (освещенность, эдафические параметры) 

на количественное содержание МДА в листьях 

V. myrtillus применялся корреляционный анализ.

Результаты и обсуждение

Исследованием установлено, что типичны-

ми для произрастания V. myrtillus в пределах 

лесопаркового зеленого пояса г. Кирова явля-

ются сосняки с примесью березы зеленомош-

ные, сфагновые, а также ельники травяные с 

преобладанием ели финской (Picea × fennica 

(Regel) Kom.) в первом ярусе древостоя. Ха-

рактеристика исследованных фитоценозов с 

V. myrtillus приведена в таблице 1.

Древостой в исследованных фитоценозах 

представлен сосной обыкновенной (Pinus syl-

vestris L.), елью финской (Picea × fennica), бе-

резой повислой (Betula pendula Roth.), березой 

пушистой (Betula pubescens Ehrh.). Возраст 

древостоя в сообществах с V. myrtillus варьи-

рует от 55 до 80 лет, высота – от 15 до 19 м, 

сомкнутость крон – от 0,40 до 0,70.

В подлеске преобладают Sorbus aucuparia L., 

Frangula alnus Mill., Juniperus communis L.; все-

го зафиксировано 13 видов. В составе травя-

но-кустарничкового яруса исследуемых чер-

ничных фитоценозов отмечено от 19 до 38 ви-

дов сосудистых растений. Vaccinium myrtillus 

сопутствуют следующие виды: V. vitis-idaea L., 

Rubus saxatilis L., Oxalis acetosella L., Linnea 

borealis L., Melampyrum sylvaticum L., Majanthe-

mum bifolium (L.) F. W. Schmidt, Fragaria vesca L., 

Luzula pilosa (L.) Willd. Общее проективное покры-

тие травяно-кустарничкового яруса изменяется 

от 40 % в елово-сосновом с примесью березы 

травяно-зеленомошном лесу до 85 % в сосняке 

майниково-чернично-зеленомошно-сфагновом.

Фитоиндикационный анализ по шкалам 

Элленберга [Ellenberg, 1974] позволил опре-

делить параметры экотопа в исследованных 

фитоценозах с V. myrtillus (табл. 1). Так, по 
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относительному освещению, преобладающему 

в местообитаниях вида, условия сосновых фито-

ценозов характеризуются достаточно высоким 

уровнем освещенности (6-я ступень шкалы Эл-

ленберга). Растительные сообщества с участием 

V. myrtillus, относящиеся к ельникам, преимуще-

ственно формируют теневыносливые растения, 

поэтому еловые насаждения отличаются более 

низким уровнем освещенности (5-я ступень 

шкалы Элленберга). Условия увлажнения в ис-

следуемых растительных сообществах с V. myr-

tillus колеблются от средневлажных (5,1 балла) в 

ельниках и сосняках зеленомошных до влажных 

(5,8 балла) в сосняке сфагновом. По шкале кис-

лотности почв, которая определяет зависимость 

видов от кислотно-щелочных условий почв, 

V. myrtillus занимает местообитания, характери-

зующиеся от кислых (сосняки зеленомошные) 

до умеренно кислых (ельники, сосняк сфагно-

вый) (5-я ступень шкалы Элленберга). По шкале 

азотного богатства, которая показывает общий 

запас питательных веществ (N, K, P, Mg) в почве, 

местообитания вида, относящиеся к соснякам 

сфагновым и зеленомошным, являются бедны-

ми по обеспеченности этими элементами, тогда 

как ельники характеризуются умеренной обес-

печенностью питательными веществами.

Продукты перекисного окисления липидов 

являются индикатором биохимического повре-

ждения клеток и стрессоустойчивости организ-

ма. Одним из конечных продуктов окисления 

липидов является малоновый диальдегид (МДА) 

[Загоскина, Назаренко, 2016], по его содержа-

нию принято судить об уровне окислительного 

стресса, который испытывает растение. Резуль-

таты многочисленных исследований показыва-

ют, что изменения активности ПОЛ в раститель-

ных клетках могут быть вызваны воздействия-

ми различного характера: низкая температура 

[Лукаткин, Голованова, 1988], засуха [Спивак, 

2010], высокие концентрации солей [Розенцвет 

и др., 2014], химическое загрязнение [Петухов 

Таблица 1. Эколо го-фитоценотическая характеристика изученных местообитаний Vaccinium myrtillus

Table 1. Ecological and phytocenotic description of the studied Vaccinium myrtillus habitats 

Признак

Feature

Тип фитоценоза / Type of phytocenosis

1 2 3 4 5

Сосняк с примесью 

березы чернично-

зеленомошный

Bilberry–green 

moss pine forest 

with birch

Сосняк с 

примесью березы 

зеленомошно-

черничный

Green moss–

bilberry pine 

forest with birch 

Ельник 

кислично-

черничный

Sorrel–bilberry 

spruce forest

Ельник 

кислично-

чернично-

травяный

Sorrel–

bilberry–grass 

spruce forest

Сосняк майниково-

чернично-

зеленомошно-

сфагновый

Beadruby–bilberry–

green moss–

sphagnum pine forest

Состав древостоя

Stand composition
8С2Б 8С2Б 9ЕП 9ЕП+Ос 10С+Б

Возраст (лет)

Аge (years)
75 75 55 80 70

Сомкнутость крон

Crown closure
0,55 0,55 0,40 0,70 0,50

Высота древостоя (м)

Stand height (m)
18,0 19,0 15,0 17,0 18,0

Общее проективное 

покрытие (%)

Total projective cover (%)

60 60 85 55 40

Проективное покрытие 

V. myrtillus (%)

Projective cover of 

V. myrtillus (%)

50 40 40 35 25

Экологические факторы (на основании экологических шкал Элленберга) 

Ecological factors (based on Ellenberg’s indicator values)

Освещенность

Light intensity factor
5,5 5,8 4,7 4,7 5,8

Увлажнение

Moisture factor
5,1 5,1 5,1 5,2 5,8

Реакция субстрата

Substrate reaction
4,0 4,1 4,6 5,3 5,0

Обеспеченность 

субстрата азотом

Substrate nitrogen

3,7 3,2 4,2 4,4 2,7
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и др., 2018]. Усиленное ПОЛ и накопление МДА 

приводит к нарушению целостности мембран и 

повреждению клеток. Основная опасность про-

цессов ПОЛ для растений заключается в воз-

можности полной утраты мембранами клеток 

барьерной функции [Чеснокова и др., 2007].

Определение уровня ПОЛ на разных эта-

пах вегетации позволяет установить, в какие 

фенологические фазы растение подвергается 

наибольшему окислительному стрессу. Про-

веденное нами исследование интенсивности 

процессов ПОЛ, которое оценивали по нако-

плению МДА, показало, что в фазу «конец цве-

тения – образование плодов» накопление МДА 

варьирует от 0,018 до 0,030 мМоль/г сырой 

массы (табл. 2). Наибольшее содержание МДА 

в листьях черники в этот период отмечено в 

сосняке с примесью березы чернично-зелено-

мошном, наименьшее – в сосняке майниково-

чернично-зеленомошно-сфагновом.

В фазу «окрашивание плодов – полное со-

зревание плодов» увеличение содержания 

МДА, напротив, наблюдалось в сосняке сфаг-

новом – 0,031 мМоль/г сырой массы. Наи-

менее интенсивно синтез МДА в этот период 

происходил в листьях V. myrtillus, отобранных 

из ельника кислично-чернично-травяного, – 

0,026 мМоль/г сырой массы. Зависимость из-

менений физиолого-биохимических показате-

лей, отражающих жизнеспособное функцио-

нальное состояние растительного объекта от 

фазы вегетации, показана ранее на примере 

растений кустарниковой биоморфы [Отвалко, 

2013; Лаврушина, 2020]. Достоверность разли-

чий в накоплении МДА в зависимости от фазы 

вегетации также подтверждена статистически. 

Так, отмеченное увеличение содержания МДА в 

фазу «окрашивание плодов – полное созрева-

ние плодов» в ельнике кислично-черничном до-

стоверно по коэффициенту Стьюдента на уров-

не значимости 99,99 %, в сосняке майниково-

чернично-зеленомошно-сфагновом и ельнике 

кислично-чернично-травяном – 99,9 %.

На интенсивность процессов ПОЛ в растени-

ях значительное влияние оказывает и место про-

израстания, на что обращали внимание и дру-

гие исследователи [Балаева-Тихомирова и др., 

2018]. По результатам наших исследований так-

же выявлены следующие отличия: ельники ха-

рактеризуются более низкими значениями МДА 

(0,026–0,028 мМоль/г сырой массы) по сравне-

нию с сосняками, где концентрация в листьях 

альдегида достигала 0,031 мМоль/г сырой мас-

сы. Кроме того, полученные данные показали, 

что рассматриваемые фитоценозы достоверно 

различаются между собой по анализируемому 

показателю. Так, уровень ПОЛ (по концентра-

ции МДА) в фазу «конец цветения – образование 

плодов» в сосняке с примесью березы чернично-

зеленомошном имел отличия с доверительным 

Таблица 2. Накопление малонового диальдегида (мМоль/г сырой массы) в листьях Vaccinium myrtillus в раз-

личных типах фитоценозов

Table 2. Accumulation of malonic dialdehyde (mmol/g wet weight) in leaves of Vaccinium myrtillus in various types 

of phytocenoses

№ 

ПП

No.

Тип фитоценоза

Type of phytocenosis

Фенофаза «конец цветения – 

образование плодов»

Phenophase ‘end 

of flowering – fruit formation’

Фенофаза «окрашивание 

плодов – полное 

созревание плодов»

Phenophase ‘fruits coloring – 

full ripening of fruits’

1
Сосняк с примесью березы чернично-зеленомошный

Bilberry–green moss pine forest with birch
0,030 ± 0,0008 0,030 ± 0,0009

2
Сосняк с примесью березы зеленомошно-черничный

Green moss–bilberry pine forest with birch
0,026 ± 0,0032 0,028 ± 0,0003

3
Ельник кислично-черничный

Sorrel–bilberry spruce forest
0,020 ± 0,00021* 0,028 ± 0,0009*

4
Ельник кислично-чернично-травяный

Sorrel–bilberry–grass spruce forest
0,021 ± 0,00111* 0,026 ± 0,0009*

5
Сосняк майниково-чернично-зеленомошно-сфагновый

Beadruby–bilberry–green moss–sphagnum pine forest
0,018 ± 0,00151* 0,031 ± 0,00172*

Примечание. Приведено среднее значение показателя ± стандартная ошибка; достоверность различия при р ⩽ 0,05 
(t-критерий Стьюдента): * – между фенофазами в пределах одного фитоценоза; 1 – различия статистически значимы по 
сравнению с сосняком с примесью березы чернично-зеленомошным в фенофазу «конец цветения – образование плодов»; 
2 – различия статистически значимы по сравнению с ельником кислично-чернично-травяным в фенофазу «окрашивание 
плодов – полное созревание плодов».

Note. The average value of the indicator is given ± standard error; the significance of the difference at р ⩽ 0.05 (Student’s t-test): 
* – between phenophases within the same phytocenosis; 1 – differences are statistically significant compared to the bilberry–
green moss pine forest with birch in the phenophase ‘end of flowering – fruit formation’; 2 – differences are statistically significant 
compared to the sorrel–bilberry–grass spruce forest in the phenophase ‘fruits coloring – full ripening of fruits’.
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интервалом по коэффициенту Стьюдента 

99,99 % от еловых местообитаний вида и сосня-

ка сфагнового. В фазу «окрашивание плодов – 

полное созревание плодов» выявлено стати-

стически значимое различие в накоплении МДА 

между ельником кислично-чернично-травяным 

и сосняком майниково-чернично-зеленомошно-

сфагновым (доверительный интервал по коэф-

фициенту Стьюдента 95,00 %).

Некоторые экологические факторы, воз-

действующие на растение в течение жизни, 

также могут способствовать развитию окисли-

тельного стресса и, как следствие, изменени-

ям во многих метаболических процессах [Кре-

славский и др., 2012].

Корреляционный анализ показал, что связь 

МДА с отдельными экологическими параметра-

ми биотопа достаточно сильная. Установлена 

статистически достоверная высокая положи-

тельная корреляционная связь (r = 0,90 при 

p ⩽ 0,05) между интенсивностью накопле-

ния МДА и освещенностью в местообитаниях 

V. myrtillus (рис., a). Между концентрацией МДА 

и богатством почв азотом в исследуемых фито-

ценозах прослеживается отрицательная корре-

ляция (r = –0,90 при p ⩽ 0,05) (рис., b).

Зависимост ь между интенсивностью накопления малоново-

го диальдегида в листьях Vaccinium myrtillus и экологическими 

условиями местообитания: a – освещенность; b – обеспечен-

ность субстрата азотом

The relationship between the intensity of malonic dialdehyde accu-

mulation in the leaves of Vaccinium myrtillus and the ecological con-

ditions of the habitat: a – light intensity factor; b – substrate nitrogen

a

b
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Можно предположить, что в более освещен-

ных и бедных питательными веществами эко-

топах, которые соответствуют условиям место-

обитания вида в сосняках, прежде всего сфаг-

нового типа, происходит активизация процес-

сов формирования и накопления МДА, по срав-

нению c ельниками, для которых изменения 

содержания МДА в рассматриваемые периоды 

вегетации менее значительны.

Вероятно, в сосновых местообитаниях у 

V. myrtillus повышается интенсивность фото-

синтеза и наиболее чувствительными к стрессу 

оказываются фотохимические процессы, про-

исходящие в тилакоидных мембранах, – фото-

окисление воды. Риски фотоингибирования, 

возникающие в условиях лучшего освещения, 

являются одной из причин здесь усиления ПОЛ.

В целом более сложные условия произра-

стания и менее благоприятные эдафические 

условия, формирующиеся для исследуемого 

вида в сосняках сфагновых, могут быть стрес-

совыми факторами, вызывающими интенсифи-

кацию окислительных процессов.

Заключение

В ходе работы установлено, что в различ-

ных эколого-ценотических условиях интенсив-

ность процессов ПОЛ отличается. Полученные 

результаты позволили отметить повышенный 

уровень содержания МДА – продукта перекис-

ного окисления липидов клеточных мембран в 

листьях V. myrtillus в условиях сосновых лесов 

(в большей степени выражено в сосняках сфаг-

нового типа).

Показано, что в фазу «окрашивание плодов – 

полное созревание плодов» уровень МДА воз-

растает в 0,8 раза по сравнению с фазой «ко-

нец цветения – образование плодов».
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