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ОБЗОРНЫЕ СТАТЬИ

УДК 581.1

АКТИВНЫЕ ФОРМЫ КИСЛОРОДА И КОМПОНЕНТЫ 
АНТИОКСИДАНТНОЙ СИСТЕМЫ – УЧАСТНИКИ  
МЕТАБОЛИЗМА РАСТЕНИЙ. ВЗАИМОСВЯЗЬ 
С ФЕНОЛЬНЫМ И УГЛЕВОДНЫМ ОБМЕНОМ

К. М. Никерова, Н. А. Галибина, O. В. Чирва,  
A. В. Климова (Успенская)
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Продолжительная история изучения ферментов антиоксидантной системы (АОС), 
низкомолекулярных неферментативных антиоксидантов (АО) и активных форм кис-
лорода (АФК) позволила получить обширную информацию об их строении, функциях, 
локализации в растительных организмах. Большое количество имеющихся на данный 
момент исследований показывают, как ферменты АОС, АО реагируют на изменения 
условий окружающей среды; активно пополняются знания об участии АОС и АФК 
в процессах обеспечения жизнедеятельности растений, обсуждается, как качествен-
но и количественно изменяется пул АФК. В настоящем обзоре предпринята попытка 
показать, как АОС, АО и АФК функционируют при осуществлении нормального мета-
болизма у растений. Рассматриваются реакции, осуществляемые в процессах роста, 
развития и старения, сигнальной регуляции. Показана взаимосвязь ферментов АОС, 
АО и АФК с фенольным и углеводным обменами в растительном организме.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: антиоксидантная система; активные формы кислорода; 
окислительный стресс; фенольный метаболизм; углеводный метаболизм.

K. M. Nikerova, N. A. Galibina, O. V. Chirva, A. V. Klimova (Uspenskaya). 
REACTIVE OXYGEN SPECIES AND ANTIOXIDANT SYSTEM COMPO-
NENTS – PARTICIPANTS OF PLANT METABOLISM. RELATIONSHIPS WITH 
PHENOLIC AND CARBOHYDRATE METABOLISM

A long history of studying of the antioxidant system (AOS) enzymes, low molecular weight 
antioxidants (AO), and reactive oxygen species (ROS) has provided extensive informa-
tion about their structure, functions, and localization in plant organisms. A large number 
of currently available studies show how AOS and AO enzymes react to changes in environ-
mental conditions. Knowledge about the participation of AOS and ROS in the essential life 
processes in plants is actively updated; qualitative and quantitative changes in the ROS 
pool are discussed. In this review, an attempt was made to show how AOS, AO and ROS 
operate in the normal metabolism in plants. The reactions taking place in the processes 
of growth, development, and aging, as well as signal regulation are considered. The rela-
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Введение

Прикрепленный образ жизни растений и бы-
стро изменяющиеся условия внешней среды 
предполагают эволюцию метаболических про-
цессов, лежащих в основе их роста и развития 
[Chinnusamy et al., 2004; Pitzschke, Hirt, 2006]. 
Отклонение любого фактора от оптимума при-
водит к образованию избыточного количества 
активных форм кислорода (АФК), что, в свою 
очередь, ведет к развитию окислительного 
стресса (ОС) [Mittler, 2017]. В процессе эволю-
ции растения сформировали различные регу-
ляторные пути преодоления ОС [Креславский 
и др., 2012].

Известно, что определенный оптимальный 
уровень АФК всегда присутствует в клетках, 
так как они являются активными участниками 
основного метаболизма [Колупаев, 2007; Khan, 
Khan, 2017]. Для вовлечения АФК в метабо-
лизм, их превращений, а также их нейтрализа-
ции при ОС существуют высокомолекулярные 
антиоксиданты – ферменты антиоксидантной 
системы (АОС) и низкомолекулярные нефер-
ментативные антиоксиданты (АО) [Mittler et al., 
2011; Halliwell, Gutteridge, 2015; Akram et al., 
2017].

На данный момент накоплен массив теоре-
тических и экспериментальных данных о свой-
ствах и функциях АФК, ферментов АОС, АО, 
которые освещены в отечественной и ино-
странной литературе. Большое количество об-
зорных статей о роли АФК, АОС и АО в различ-
ных процессах в растительном организме име-
ется в иностранной литературе, их пул активно 
пополняется и в последнее время [Apel, Hirt, 
2004; Dar et al., 2017; Khan, Khan, 2017; Noctor 
et al., 2018; Wang et al., 2018; Waszczak et al., 
2018; Naikoo et al., 2019].

В настоящем обзоре обобщена имеющаяся 
информация об АФК и компонентах АОС, пред-
ставленная в большей степени с биохимиче-
ской точки зрения; обращено внимание на воз-
никновение АФК, ферментов АОС и АО; сделан 
акцент на роль АФК, ферментов АОС и АО при 
метаболизме растительного организма в нор-
мальных, нестрессовых условиях. Особое вни-
мание уделено взаимосвязи функционирова-
ния АФК, АО и ферментов АОС с углеводным 
и фенольным метаболизмом.

Возникновение активных форм кислорода 
и компонентов антиоксидантной системы 
растений

В основе протекающих у растений метабо-
лических процессов лежат взаимосвязанные 
обратимые окислительно-восстановительные 
реакции (ОВР) [Жолнин, 2012], в ходе которых 
электроны обратимо переносятся специализи-
рованными редокс-парами на различные сое-
динения и элементы (кислород, азот, сера) [Ко-
лупаев, Карпец, 2010]. Редокс-пары представ-
лены коферментами оксидоредуктаз, которые 
регулируют степени окисления органических 
и неорганических соединений [Ксенжек, Пет-
рова, 1986]. Следовательно, реакции, катали-
зируемые оксидоредуктазами, можно считать 
редокс-процессами, акцептором восстанови-
тельных эквивалентов чаще всего выступает 
кислород [Scheibe et al., 2005].

Если рассматривать существующие на дан-
ный момент метаболические пути, то очень не-
большое количество ферментов используют кис-
лород в качестве субстрата. Среди них – цитох-
ромоксидаза, которая метаболизирует кислород 
(КФ 1.9.3.1) в митохондриях, нейтрализуя его 
до воды. Преимущество цитохромоксидазы над 
другими оксидазами – это возможность однов-
ременного переноса четырех электронов от кис-
лорода с образованием химически нейтральной 
воды без промежуточных этапов, на которых 
происходит образование АФК [McCord, 2000].

Образование АФК генетически запрограм-
мировано. В обычных условиях АФК образуют-
ся и взаимопревращаются в реакциях основ-
ного метаболизма, а в стрессовых условиях 
происходит накопление АФК и переориентация 
растения на более интенсивный вторичный ме-
таболизм [Rouhier et al., 2003; Schürmann, 2003; 
Колупаев, 2007; Khan, Khan, 2017 и др].

Если рассматривать метаболизацию АФК 
в эволюционном аспекте, то организмы с про-
сто организованными метаболическими путями 
использовали богатые энергией окислительные 
пути, однако при этом подвергались воздей-
ствию высоких уровней АФК [McCord, 2000]. 
Позднее появилась возможность для контроля 
переноса электронов с молекулы кислорода за 
счет развития АО, таких как, например, аскорби-
новая кислота, витамин Е, и ферментных систем 

tionship of the AOS, AO, and AOS enzymes with phenolic and carbohydrate metabolism 
in the plant body is demonstrated.

K e y w o r d s: antioxidant system; reactive oxygen species; oxidative stress, phenolic 
metabolism; carbohydrate metabolism.
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[Halliwell, Gutteridge, 2015; Akram et al., 2017]. 
Ферменты представляют собой восстановлен-
ные интермедиаты с высоким термодинамиче-
ским потенциалом для переноса электронов, 
однако эволюционное давление привело к воз-
никновению кинетических барьеров против этих 
действий [Mittler et al., 2011], поэтому электро-
ны стали переноситься на никотинамидаденин-
динуклеотидфосфат (НАДФ) для образования 
восстановленного никотинамидадениндинук-
леотидфосфата (НАДФН), который является 
устойчивым к кислородным воздействиям. Та-
ким образом, система потока электронов стано-
вится замкнутой, однако в электрон-транспорт-
ной цепи (ЭТЦ) есть места утечки электронов, 
за счет чего может образовываться супероксид-
ный радикал [McCord, Turrens, 1994].

Изучение развития ферментов АОС в эволю-
ционном аспекте показало, что первыми АОС-
ферментами, которые появлялись у организмов, 
были супероксиддисмутаза (СОД, КФ 1.15.1.1) 
и каталаза (КАТ, КФ 1.11.1.6), позднее возникли 
пероксидазы (ПО). У водорослей практически 
не встречалась КАТ и совсем не были представ-
лены восстановленные никотинамидаденинди-
нуклеотидфосфатоксидазы (НАДФН-оксидазы). 
Начиная с возникновения мхов наблюдается 
картина, которая соответствует распределению 
нейтрализующих АФК ферментов, подобная 
той, что представлена у сосудистых растений. 
Эволюционное развитие растений от водоро-
слей до двудольных растений сопровождается 
усложнением системы, нейтрализующей АФК, 
и возрастанием числа генов, которые кодиру-
ют ферменты основных семейств (СОД, аскор-
батпероксидазы (АПО, КФ 1.11.1.11), моноде-
гидроаскорбатредуктазы (МДГАР, КФ 1.6.5.4), 
дегидроаскорбатредуктазы (ДГАР, КФ 1.8.5.1), 
глутатионредуктазы (ГР, КФ 1.6.4.2), КАТ, гвая-
кол-пероксидазы (ГвПО, КФ 1.11.1.7), НАДФН-
оксидазы, альтернативных оксидаз, пероксире-
доксинов) [Mittler et al., 2011].

Высказано предположение, что механизмы, 
необходимые для нейтрализации АФК в расте-
ниях, были сформированы в эволюции ранее, 
чем механизмы для сверхпродукции АФК, для 
того чтобы растения смогли контролировать 
уровень АФК в клетках, а уже затем использо-
вать их в сигнальных путях [Mittler et al., 2011].

Активные формы кислорода и компоненты 
антиоксидантной системы – неотъемлемые 
участники нормального метаболизма 
и стресс-реакций растений

Постоянный контроль количества АФК, как 
на уровне образования, так и на уровне ней-

трализации [Lamb, Dixon, 1997; Van Breusegem 
et al., 2001], необходим для любого организма, 
поскольку чрезмерное образование АФК, так же 
как и их дефицит, может приводить к гибели кле-
ток [Suzuki, Mittler, 2006; Mangano et al., 2018].

Если рассматривать АФК в качестве регу-
ляторных сигнальных молекул [Desikan et al., 
2001; Hitchler, Domann, 2007; Мартинович, Че-
ренкевич, 2008] или сигнальных медиаторов, 
то они участвуют в контроле важнейших биоло-
гических процессов [Гамалей и др., 1999; Sku-
lachev, 2006; Mittler, 2017], могут быть сигнала-
ми, вызывающими программируемую клеточ-
ную смерть (ПКС) и не контролируемые клеткой 
деструктивные изменения [Dat et al., 2000; 
Scandalios, 2005; Suzuki, Mittler, 2006].

Одни и те же молекулы АФК при разных кон-
центрациях могут инициировать различные 
типы клеточных ответов. Принято считать, что 
низкие концентрации АФК участвуют в про-
цессах сигналинга, а сверхпродукция АФК 
под влиянием изменяющихся условий среды 
приводит к развитию ОС [Prasad, 1996; Tor-
res, Dangl, 2005; Черенкевич и др., 2014; Noc-
tor et al., 2018], который возникает не столько 
при резком возрастании темпов образования 
АФК, сколько при нарушении баланса между 
их образованием и нейтрализацией [Кордюм 
и др., 2003; Хавинсон и др., 2003]. Работа АОС 
в значительной степени контролирует количе-
ство АФК в клетках в условиях ОС [Apel, Hirt, 
2004; Колупаев, 2007].

Основные места образования АФК в клетке 
растений – органеллы с высокими окислитель-
ными способностями, сопровождающими ме-
таболическую активность, или с постоянным 
потоком электронов: хлоропласты, митохон-
дрии, пероксисомы и глиоксисомы [Dat et al., 
2000; Dar et al., 2017]. В хлоропластах основной 
источник образования перекиси водорода – это 
реакция Мелера, которая работает для освобо-
ждения фотосистемы I от избыточного количе-
ства образовавшихся электронов. Фотодыхание 
в глиоксисомах за счет работы гликолатоксида-
зы (ГО, КФ 1.1.3.15) – еще один ресурс обра-
зования перекиси водорода. АФК генерируют-
ся при митохондриальном дыхании [Doudican 
et al., 2005] и фотосинтезе [Asada, 1999]. Кроме 
того, именно в митохондриях перекись водоро-
да чаще всего образуется в стрессовых услови-
ях [Pellinen et al., 1999], повышение уровня АФК 
здесь может стать причиной запуска ПКС [Lam 
et al., 2001]. В ядрах клеток также могут содер-
жаться чувствительные редокс-транскрипцион-
ные факторы, вовлеченные в активацию ПКС. 
Предполагают, что ядерные механизмы также 
могут быть задействованы в запуске ПКС, поэ-
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тому уровень АФК в ядрах клеток должен строго 
контролироваться [Lam et al., 2001]. Благодаря 
тому, что перекись водорода диффундирует 
через аквапорины, образуясь в одних компар-
тментах клетки, она может нанести вред другим 
органеллам. Именно поэтому ОС, приводящий 
к увеличению образования АФК в хлоропластах, 
может запускать цитозольные и хлоропласт-
ные защитные механизмы. Пероксисомы – еще 
одно место образования перекиси водорода за 
счет работы ГО и также процесса β-окисления 
жирных кислот [Henzler, Steudle, 2000].

Обнаружено, что в оптимальных усло-
виях у растений образование АФК поддер-
живается в клетках на постоянном уровне: 
240 микромоль/с супероксидного радикала 
и 0,5 микромоль/с перекиси водорода в хло-
ропластах. При воздействии стресс-факторов 
нарушается гомеостаз клетки, и образование 
супероксидного радикала может увеличивать-
ся до 720 микромоль/с, а перекиси водорода – 
до 5–15 микромоль/с [Polle, 2001].

Возникшие в ходе эволюции АО и ферменты 
АОС ингибируют зарождение цепей окисления 
путем нейтрализации супероксидного ради-
кала и перекисных продуктов и ограничивают 
дальнейшее развитие цепных реакций, умень-
шают цитотоксические эффекты АФК в клетках 
[Blokhina et al., 2003; Møller et al., 2007; Заго-
скина, Назаренко, 2016]. Низкомолекулярные 
АО – аскорбиновая кислота, глутатион, тиолы, 
токоферолы, пигменты (каротиноиды, антоциа-
ны) и др. – нейтрализуют АФК и тем самым де-
лают растение очень пластичным организмом 
[Shao et al., 2007]. АО разнообразны по структу-
ре, природе, функциям, могут функционировать 
сопряженно или разнонаправленно [Прадедова 
и др., 2011], но они не могут защищать растения 
от супероксидного радикала и метастабильного 
гидропероксида [Chaudière, Ferrari-Iliou, 1999].

Ферменты АОС являются белками по приро-
де и оксидоредуктазами по функциям. Их ката-
литическая активность обусловлена взаимодей-
ствием апофермента и кофермента, первичная 
аминокислотная последовательность которого 
имеет конформацию «кармана», специфичную 
для кофермента. Специфика и эффективность 
внутри- и межмолекулярных путей переноса 
электронов зависит от пространственной ор-
ганизации белка за счет взаимодействия ами-
нокислотных остатков (от цистеина, гистидина 
и др.) [Saab-Rincon, Valderrama, 2009]. Кофер-
менты оксидоредуктаз представлены редокс-па-
рами, выполняющими функцию промежуточных 
переносчиков восстановительных эквивалентов, 
для них характерно обратимое окисление-вос-
становление [Крицкий, Телегина, 2004].

Наиболее важные антиоксидантные фер-
менты, нейтрализующие одни и образующие 
другие АФК: СОД, КАТ, ПО с неспецифически-
ми субстратами, например, ГвПО, субстрат-
специфичные пероксидазы, такие как АПО, 
глутатионпероксидаза (ГПО, КФ 1.11.1.9) и др.; 
МДГАР, ДГАР, ГР. АПО, МДГАР, ДГАР и ГР по-
вышают способность систем детоксификации, 
образуя аскорбат-глутатионовый цикл [Asada, 
1999; Mittova et al., 2000; Noctor et al., 2002; 
Dietz, 2003; Mittler et al., 2004]. Некоторые ис-
следователи включают полифенолоксидазу 
(ПФО, КФ 1.10.3.1) в состав ферментов АОС 
[Vatankhah et al., 2010]. Другие относят ПФО 
к ключевым ферментам вторичного метабо-
лизма, выделяя данный фермент в отдельную 
линию защиты с выполнением особых функ-
ций в окислительных процессах растения [Guo 
et al., 2014]. Пентозофосфатный цикл (ПФЦ) 
считают основным ресурсом НАДФН-оксидаз, 
которые также могут участвовать как в продук-
ции [Hammond-Kosack, Jones, 1996; Pei et al., 
2000], так и в нейтрализации АФК [Juhnke et al., 
1996]. Ферменты АОС могут нейтрализовы-
вать определенный субстрат [Полесская, 2007; 
Прадедова и др., 2011] и обладать специфич-
ностью клеточной и органной локализации, 
но иногда ферменты АОС могут быть компле-
ментарны друг другу [Apel, Hirt, 2004].

Схема, показывающая взаимосвязь АФК, 
основных АО и ферментов АОС в растительном 
организме, представлена на рисунке.

Важную роль в функционировании АОС в ра-
стительном организме играют разнообразные 
фенольные соединения. АФК и различные фе-
нольные соединения могут в одной фермента-
тивной реакции являться продуктами, а в дру-
гой – уже субстратами. Фенольные соединения 
могут также выполнять функцию низкомолеку-
лярных АО [Vuolo et al., 2019].

Взаимосвязанное функционирование ком-
понентов АОС представляет собой сложный 
многостадийный механизм. При этом взаи-
модействия между антиоксидантными компо-
нентами могут быть аддитивными, синерги-
ческими и антагонистическими [Меньщикова, 
Зенков, 1993]. В целом функционирование 
АОС в клетках представлено локальными и об-
щеклеточными циклическими и каскадными 
взаимодействиями АО. За счет одновременной 
работы различных компонентов АОС возникают 
своеобразные антиоксидантные цепи переноса 
электронов [Меньщикова, Зенков, 1993].

Согласованная работа отдельных частей 
АОС – основа для формирования устойчивости 
организма к действию АФК. АО должны непре-
рывно синтезироваться и поступать к месту их 
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нейтрализации, обеспечивая антиоксидантную 
защиту, которая обусловлена определенным 
состоянием сопряженных «антиоксидантных 
структур» [Тиунов, 1995]. Оптимальный уро-
вень внутриклеточных АО определяется гене-
тически [Меньщикова, Зенков, 1993]. Отмеча-
ется необходимость исследования АОС, со-
стоящих из многих компонентов. Подход, когда 
охватываются АО нескольких функциональных 
групп или уровней защиты, при работе с ра-
стениями используется достаточно часто, как 
правило, когда исследуются определенные ре-
докс-циклы (например, аскорбат-глутатионо-
вый) [Gechev et al., 2003; Полесская, 2007].

Участие активных форм кислорода 
и компонентов антиоксидантной системы 
в процессах роста растений

Компоненты АОС принимают активное учас-
тие в процессах роста растения под контролем 

митоген-активируемых протеинкиназ (MAП-
киназ). MAП-киназы образуют семейство ки-
наз, которые участвуют в передаче внеклеточ-
ных сигналов от мембраны к ядру через каскад 
фосфорилирования [Boutros et al., 2008]. MAП-
киназным сигналингом регулируются разно-
образные клеточные функции: от выживания 
клеток до запуска ПКС [Haagenson, Wu, 2010]. 
Одна из наиболее долгоживущих АФК – пе-
рекись водорода – специфически активирует 
MAП-киназы, что далее проявляется в индук-
ции специфических генов стресса [Kovtun et al., 
2000].

В ходе роста растений клеточные стенки 
разрыхляются и уплотняются. Работа такого 
фермента, как ПО, контролирует баланс между 
этими двумя процессами, а именно: 1) форми-
рование жесткой клеточной стенки посредст-
вом окисления ароматических компонентов 
клеточных стенок (монолигнолов, коричных 
кислот, ароматических аминокислот) в при-

Взаимосвязь АФК, основных АО и ферментов АОС в растительном организме [по: Zhao 
et al., 2016; Wang et al., 2018 с изменениями]:
ЭТЦ – электрон-транспортная цепь, НАДФН – никотинамидадениндинуклеотидфосфат-оксида-
за, СОД – супероксиддисмутаза, КАТ – каталаза, ПО – пероксидаза, АПО – аскорбат-пероксидаза, 
 МДГАР – монодегидроаскорбатредуктаза, ДГАР – дегидроаскорбатредуктаза, ГР – глутатионредуктаза

Interrelation of ROS, major antioxidants and AOS enzymes in plants after [Zhao et al., 2016; Wang 
et al., 2018 with changes]:
ЭТЦ – electron transport chain, НАДФН – nicotinamide adenine dinucleotide phosphate oxidase, СОД – 
superoxide dismutase, КАТ – catalase, ПО – peroxidase, АПО – ascorbate peroxidase, МДГАР – monodehy-
droascorbate reductase, ДГАР – dehydroascorbate reductase, ГР – glutathione reductase
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сутствии перекиси водорода; 2) разрушение 
клеточной стенки посредством регулирования 
концентрации перекиси водорода и образова-
ния других АФК, таких как гидроксильный ра-
дикал, которые разрушают ковалентные связи 
в полимерах клеточных стенок [Schopfer, 2001; 
Kärkönen, Kuchitsu, 2015].

ПО задействованы во время процесса про-
растания у растений, так как могут контроли-
ровать рост клеток в длину [Cosio et al., 2009]. 
Было обнаружено накопление АФК в клеточ-
ной стенке эндосперма до его разрушения, 
сопровождающееся возрастанием активности 
ПО [Lariguet et al., 2013]. Есть данные, что АФК 
необходимы для клеточной дифференциации 
[Takemoto et al., 2007]. Проведены работы, по-
казывающие, что АФК и АОС играют важную 
роль на ранних этапах формирования бобово-
ризобиального симбиоза [Hérouart et al., 2002; 
Ramu et al., 2002].

В течение клеточного цикла растений ком-
поненты АОС участвуют в адекватном ответе 
растений при изменении условий окружающей 
среды. Так, например, глутатион-зависимый 
путь, протекающий при участии ферментов 
АОС, необходим, чтобы инициировать и под-
держивать клеточные деления на протяжении 
постэмбрионального развития корня [Vernoux 
et al., 2000]. В то время как нормальное про-
текание клеточного цикла находится под нега-
тивным контролем АОС, соматический эмбрио-
генез стимулируется перекисью водорода [Cui 
et al., 2000], кроме того, перекись водорода 
необходима для поддержания гравитропизма 
корня [Joo et al., 2000].

Таким образом, АОС, контролирующая уро-
вень АФК, определяет пластичность растений 
в изменяющихся условиях окружающей среды 
и, следовательно, участвует в процессах ро-
ста и выживаемости растений [Mittler, 2017; 
Waszczak et al., 2018].

Участие активных форм кислорода 
и компонентов антиоксидантной системы 
в процессах старения растений

Возрастание темпов образования АФК – 
один из самых ранних ответов растительных 
клеток на старение. Отмечается, что в первую 
очередь при старении нарушается окисли-
тельно-восстановительный баланс [Jing et al., 
2008]. В 1956 г. Д. Харманом выдвинута сво-
боднорадикальная теория старения [Harman, 
1956], связывающая процессы старения и об-
разование АФК. Теория основывается на том, 
что окислительные ферментные комплексы 
являются обязательными для живых организ-

мов. Подчеркивается, что нежелательные АФК, 
образованные в результате окислительных ре-
акций, оказывают необратимое отрицательное 
воздействие на такие молекулы, как ДНК, РНК, 
белки, липиды, что и приводит к старению. Эта 
теория подтверждается экспериментальными 
данными [Landis et al., 2004; Chen et al., 2007]. 
Позднее была выдвинута митохондриальная 
теория старения в связи с тем, что митохон-
дрии являются одним из главных источников 
АФК [Harman, 1972]. При старении снижается 
активность компонентов АОС в митохондриях, 
в результате чего в них возрастает концентра-
ция перекиси водорода [Jiménez et al., 1998].

Кроме того, при старении листа наблюдает-
ся полная потеря активности КАТ и накопление 
супероксидного радикала и перекиси водорода 
в пероксисомах [del Rio et al., 1998]. Частич-
но нейтрализация перекиси водорода может 
уравновешиваться за счет работы аскорбат-
глутатионового цикла, но и его работа может 
быть ослаблена процессами старения. Отмеча-
ют снижение активности АПО и МДГАР [Jiménez 
et al., 1998].

Антиоксидантная система растений 
и фенольный метаболизм

Как было упомянуто выше, важную роль 
в функционировании АОС в растительном ор-
ганизме играют разнообразные фенольные 
соединения. Фенольные соединения в основ-
ном синтезируются из коричной кислоты, ко-
торая формируется из фенилаланина при дей-
ствии фенилаланин-аммиак-лиазы (ФАЛ, КФ 
4.3.1.5) – связующего звена между шикимат-
ным и фенилпропаноидным путями. Переклю-
чение на фенилпропаноидный путь является 
необходимым процессом. Показано, что при 
нормальных условиях роста 20 % углерода 
фиксируется растениями именно через этот 
путь [Dixon, Paiva, 1995].

Фенольные соединения растительного ор-
ганизма – высокореакционноспособные ве-
щества. Окисление фенолов является частью 
нормального развития растения и происходит 
во время процессов роста, развития и старе-
ния растений [Treutter, 2006]. Усиление фе-
нилпропаноидного метаболизма и количества 
фенольных соединений может иметь место при 
изменении условий окружающей среды [Saki-
hama, Yamasaki, 2002].

Фенольные соединения, являясь АО, ней-
трализуют свободные радикалы либо прямым 
путем, образуя при этом нерадикальные про-
дукты (вероятно, такие процессы происходят 
при образовании лигнина и полимеризации 
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флавонов), либо путем связывания ионов ме-
таллов с переменной валентностью, иниции-
рующих окисление органических соединений. 
Фенольные АО эффективно связывают кисло-
родные супероксидный и гидроксильный ра-
дикалы и ингибируют индуцируемое ими пере-
кисное окисление липидов (ПОЛ) [Меньщико-
ва, Зенков, 1993; Naikoo et al., 2019].

Фенольные соединения способны легко 
окисляться ПО и ПФО с образованием высо-
кореакционных промежуточных продуктов – 
семихинонных радикалов и хинонов, которые 
могут спонтанно реагировать с белковыми ком-
понентами, образуя комплексы темноокрашен-
ных продуктов [Walker, Ferrar, 1998].

Известно, что фенольные соединения могут 
и сами являться источниками АФК. В нейтраль-
ной среде многие полифенольные соединения 
растительного происхождения, самоокисля-
ясь, образуют супероксидные радикалы. Так, 
наиболее интенсивно этот процесс происхо-
дит при окислении триоксифенолов [Мерзляк, 
1999]. При участии ПО клеточных стенок из них 
может синтезироваться перекись водорода 
[Pedreno et al., 1989].

За счет работы МДГАР аскорбат-глутатионо-
вого цикла окисленные фенольные соединения 
могут быть регенерированы. Регенерированные 
(восстановленные) формы могут действовать 
как АО [Sakihama et al., 2000]. Окисленные (фе-
ноксильные) формы в нормальных (физиологи-
ческих) условиях не наносят вреда растительной 
клетке, так как они нестабильны и быстро прев-
ращаются в нерадикальные продукты, но иногда 
действуют как прооксиданты. В целом, однако, 
феноксильные радикалы токсичны для живых 
организмов из-за способности инициировать 
свободнорадикальные реакции в мембранах 
и склонности «сшиваться» с различными моле-
кулами [Sakihama, Yamasaki, 2002].

Антиоксидантная система растений 
и углеводный метаболизм

Важную роль в функционировании растений 
играют углеводы и ферменты, участвующие 
в их превращениях. Кроме того, углеводы тес-
но связаны с ОС и сигналингом АФК [Suzuki, 
Mittler, 2006; Takahashi, Murata, 2008].

Сахара способны нейтрализовывать АФК 
в растениях [Rolland et al., 2006]. Так, глюкозу 
и фруктозу считают потенциальными нейтрали-
заторами АФК [Keunen et al., 2013], они могут 
активировать гены, отвечающие за активность 
ферментов АОС [Contento et al., 2004]. Раство-
римые сахара могут стабилизировать структу-
ру ферментов АОС [Chaves et al., 2003]. Сахара 

имеют двойственные отношения с АФК в ра-
стениях: 1) участвуют в реакциях дыхательных 
процессов, при этом образуются многочислен-
ные АФК; 2) участвуют в реакциях оксидативно-
го ПФЦ, связанного с работой НАДФН-оксидаз, 
нейтрализуя АФК. Поэтому защитные эффекты 
сахаров зависят от активности ферментов ПФЦ 
[Barra et al., 2003]. С одной стороны, реакции 
ПФЦ снабжаются эндогенно доступными са-
харами [Debnam et al., 2004], которые имеют 
восстановительные способности для нейтрали-
зации перекиси водорода и других АФК. С дру-
гой стороны, избыток сахаров, образующихся 
в фотосинтезирующих листьях, может приво-
дить к накоплению в избыточных количествах 
цитозольной перекиси водорода, особенно 
если экспорт сахаров затруднен возможностя-
ми тканей и органов-акцепторов в стрессовых 
условиях [Van den Ende, Valluru, 2008].

Сахара, кроме выполнения сигнальной 
функции, вероятно, в комбинации с феноль-
ными компонентами, формируют вакуолярную 
окислительно-восстановительную систему, 
действующую в согласии с хорошо известными 
цитоплазматическими антиоксидантными ме-
ханизмами [Price et al., 2004].

Один из наиболее важных ферментов, 
поддерживающих взаимодействие сахаров 
и АФК, – гексокиназа (ГК, КФ 2.7.1.1). Фер-
мент регулирует уровни глюкозо-6-фосфата 
и АФК, стимулируя защитные антиоксидантные 
механизмы и синтез фенольных компонентов. 
Эти процессы активно протекают в цитозоле 
и митохондриях. Активная работа ГК ускоряет 
темпы гликозилирования фенольных веществ. 
Кроме того, фермент способен действовать как 
глюкозный сенсор, контролирующий деление 
и рост клеток, взаимодействуя с гормонами 
[Essmann et al., 2008].

Глюкоза-6-фосфатдегидрогеназа (Г6ФД, 
КФ 1.1.1.49) – важнейший фермент ПФЦ – син-
тезирует прекурсоры для фенилпропаноид-
ного пути, тем самым связывая углеводный 
и фенольный обмен [Kováčik et al., 2009]. Не-
обходимо отметить, что у органов и тканей 
с высокой концентрацией сахаров происходит 
взаимодействие сахаров и фенольных соеди-
нений внутри взаимосвязанной окислительно-
восстановительной системы, нейтрализующей 
АФК и защищающей от стресса. ПФО помога-
ют нейтрализовывать АФК с привлечением фе-
нольных соединений, тем самым активно уча-
ствуя в их детоксификации [Mishra, Sangwan, 
2019]. Кроме того, связанные с деятельностью 
инвертаз (Инв, КФ 3.2.1.26), сигнальные функ-
ции моносахаров проявляются при ответных 
реакциях растений [Essmann et al., 2008].



12

Заключение

Образовавшиеся в эволюции ферменты 
АОС и АО, изначально нейтрализующие высо-
кий уровень образующихся АФК в постоянно 
изменяющихся условиях окружающей среды, 
далее стали принимать участие в многочи-
сленных сигнальных путях, которые являются 
важной составляющей многих процессов, про-
исходящих в растительном организме. При-
веденные в обзоре данные свидетельствуют 
о том, что спектр функций ферментов АОС, АО 
и АФК очень широк и они принимают непосред-
ственное участие во многих процессах обес-
печения жизнедеятельности растений. Кроме 
того, работа ферментов АОС, АО и АФК нахо-
дится в тесной взаимосвязи с углеводными 
и фенольными соединениями, образующимися 
в растительном организме.

Исследования в этой области с привлече-
нием современных молекулярно-генетиче-
ских методов имеют перспективы в том числе 
и с практической точки зрения. За последние 
десятилетия достигнуты большие успехи в по-
нимании функционирования ферментов АОС, 
АО и АФК в нормальных, нестрессовых услови-
ях. Несомненно, необходимо глубокое и ком-
плексное понимание работы этих биологиче-
ских молекул с особыми свойствами.

Исследование выполнено при финансовой 
поддержке из средств федерального бюд‑
жета на выполнение государственного зада‑
ния КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН) 
и при финансовой поддержке РФФИ (проект 
№ 19‑04‑00622_а).
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ОЦЕНКА ПЕРСПЕКТИВ ИНТРОДУКЦИИ КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ

Л. В. Ветчинникова1, А. Ф. Титов2,3

1 Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия 
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 Петрозаводск, Россия

Представлен анализ накопленного в нашей стране и за рубежом опыта интродукции 
карельской березы, на основе которого выделены основные способы и методы, ис-
пользуемые при оценке ее перспектив. Как следует из анализа, наиболее важными 
и чаще используемыми подходами и критериями являются: сопоставление почвенно-
климатических условий предполагаемого пункта интродукции с теми, где находится 
исходный материал (метод климатических аналогов), оценка происхождения и био-
логических особенностей исходного материала, оценка состава лесообразующих 
пород и сопутствующих им видов в предполагаемом пункте интродукции. В дополне-
ние к ним авторами предложен «дистанционный метод», дающий информацию о рас-
стоянии от границы ареала до предполагаемого пункта интродукции и соотнесенном 
с «усредненным» расстоянием, на которое ранее уже переносилась карельская бе-
реза в рамках интродукционной работы. Отмечена важная роль агротехнических ме-
роприятий, густоты и плотности посадки интродуцентов на проявление признаков 
«узорчатая текстура» и «степень насыщенности рисунка» в древесине. Сделан вы-
вод, что хотя карельская береза и обладает достаточно высокой экологической пла-
стичностью и, соответственно, высоким интродукционным потенциалом, при оценке 
перспектив ее интродукции необходимо использовать максимально широкий набор 
косвенных критериев и показателей, совокупность которых позволит с большей ве-
роятностью оценить будущий результат интродукции и станет важной предпосылкой 
для повышения ее эффективности. Отсутствие указанного комплексного подхода при 
оценке перспектив интродукции является одной из главных причин ее недостаточно 
высокой эффективности, а следовательно, существенно снижает шансы на успешное 
решение задачи сохранения генофонда и расширенное воспроизводство этого уни-
кального представителя лесной дендрофлоры с помощью интродукции.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti; ка-
рельская береза; узорчатая древесина; интродукция; методы оценки перспектив 
интродукции.

L. V. Vetchinnikova, A. F. Titov. ASSESSMENT OF CURLY BIRCH 
INTRODUCTION PROSPECTS

We offer an analysis of the experience of curly birch introductions in Russia and abroad, 
from which the main means and methods of evaluating introduction prospects were de-
rived. It follows from this analysis that the most important and commonly used approach-
es and criteria are: comparison of the edaphic and climatic conditions in the prospec-
tive introduction site and the location from which the source material is taken (climate 
analogues method); assessment of the origin and biological characteristics of the source 
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Введение

Интродукция растений имеет длительную 
историю, и многие годы ее главная задача за-
ключалась в выращивании растений за преде-
лами их ареалов с целью последующего хозяй-
ственного использования [Лапин и др., 1979; 
Некрасов, 1980; Дроздов, 1998; Коропачинский 
и др., 2011 и др.]. На современном этапе од-
ной из важных задач интродукции становится 
расселение за пределы ареала видов, имею-
щих ключевое значение для поддержания ста-
бильности экосистем, а с начала 1980-х годов 
заметно усилилось внимание к интродукции 
редких и исчезающих видов, среди которых 
важное место занимают древесные растения, 
такие, например, как карельская береза Betula 
pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti. 
Однако в отличие от травянистых видов их ин-
тродукция является намного более трудоемким 
процессом, поскольку многолетний цикл раз-
вития древесных растений предполагает дли-
тельный срок проведения испытаний, на вы-
полнение которых нередко требуются десятки 
лет и значительные средства. При этом опре-
деленные неудачи могут иметь место не только 
на начальных этапах этой работы, но и после ее 
формального завершения. Примером может 
служить клен ясенелистный Acer negundo L., 
который далеко не сразу был интродуцирован 
в Европу из Северной Америки, а сейчас счита-
ется инвазивным видом [Коропачинский и др., 
2011].

Необходимо подчеркнуть, что интродук-
ция редких, находящихся под угрозой исчез-
новения видов растений является особенно 
сложной и ответственной задачей, поскольку 
выращивание в новых условиях предполагает 

не только увеличение их общей численности, 
но и сохранение их генетического разнообра-
зия. Для достижения этого требуется серьез-
ная предварительная работа, направленная 
на объективную оценку перспектив интродук-
ции, поскольку всегда существует вероятность 
непреднамеренной утери редких генотипов 
и получения результатов, не соответствующих 
ожиданиям. Так, перенос и выращивание ка-
рельской березы, находящейся в нашей стране 
под угрозой исчезновения, в различных при-
родно-климатических условиях показали, что 
хотя ее основные биологические особенности 
при интродукции сохраняются, количество де-
ревьев с узорчатой текстурой в древесине, ко-
торая считается ее главным и высокоценным 
отличительным признаком, редко превышает 
40–60 %.

Исходя из вышеизложенного нами была по-
ставлена задача на основе накопленного опыта 
интродукции карельской березы рассмотреть 
подходы, методы и критерии (показатели), 
наиболее часто используемые при оценке пер-
спектив интродукции, знание и учет которых 
будут способствовать более успешной интро-
дукции этого уникального представителя лес-
ной дендрофлоры.

Краткая характеристика ареала карельской 
березы и почвенно-климатических условий 
местообитаний ее природных популяций

Карельская береза является уникаль-
ным аборигенным представителем европей-
ской дендрофлоры. Она имеет ограниченный 
и фрагментированный ареал, который приу-
рочен к природно-климатическим условиям, 
исторически сложившимся на территориях 

material; assessment of the composition of stand-forming tree species and their com-
panion species in the prospective introduction site. In addition, we suggest the “distance 
method”, providing information about the distance from the species range boundary 
to the prospective introduction site, and about the distance over which curly birch has 
previously been moved for introduction relative to the “averaged” distance. The impor-
tance of cultural operations, stocking rate and density of the planted trees for the expres-
sion of “figured grain” and “figure intensity” features in wood is highlighted. It is concluded 
that although curly birch has quite high ecological plasticity and, accordingly, a high in-
troduction potential, the prospects for its introduction should be assessed using a widest 
possible set of indirect criteria and indicators, which will collectively yield a more probable 
future estimate of the introduction outcome, and generate a premise for improving its 
efficiency. The lack of the said integrated approach to evaluating the prospects of intro-
duction is a key reason for its underperformance, notably reducing the chances of suc-
cessfully dealing with the tasks of gene pool preservation and augmented reproduction 
of this unique member of the forest tree flora by means of introductions.

K e y w o r d s: Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti; curly birch; figu-
red wood; introduction; methods for the assessment of introduction prospects.
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в северо-западной части континентальной Ев-
ропы (или стран Балтийского региона в ши-
роком его понимании) [Ветчинникова, Титов, 
2020а, б, 2021]. На всем протяжении ареала 
лесов карельская береза не образует, встре-
чается одиночно или группами, причем в одних 
местообитаниях ее количество исчисляется 
единицами, а в других – несколькими десят-
ками и гораздо реже сотнями деревьев. Наи-
большей численностью в XX веке и до сих пор 
характеризуются ее популяции, находящиеся 
на территории Республики Беларусь [Любав-
ская, 1978; Побирушко, 1992; Ветчинникова, 
Титов, 2019]. В нашей стране основные ресур-
сы карельской березы сосредоточены на тер-
ритории Республики Карелия, хотя к началу 
XXI века по сравнению с серединой XX века 
в результате главным образом неконтролируе-
мых рубок они сократились почти на две трети 
[Ветчинникова и др., 2013; Ветчинникова, Ти-
тов, 2018а, б, 2020в].

Республика Карелия расположена на севе-
ро-западе европейской части России (60°40ʹ– 
66°40ʹ с. ш. 29°30ʹ–37°57ʹ в. д.) в атлантико-
арктической климатической зоне умеренного 
пояса, климат которого обусловлен прежде 
всего близостью морей (Балтийского, Бело-
го и Баренцева) и океанов (Атлантического 
и Северного Ледовитого) и характеризуется 
переходным от морского к континентальному 
(табл.) [Климат…, 2009; Назарова, 2015, 2017; 
Filatov et al., 2019]. Своеобразие природы здесь 
определяется также особенностями годичного 
и суточного ритмов светового периода, сред-
няя продолжительность которого существенно 
возрастает с апреля по июль. В период, когда 
солнце практически не пересекает горизонт, 
здесь наблюдаются так называемые «белые 
ночи» (в районе г. Петрозаводска это период 
с 26 мая по 17 июля). Затем темное время су-
ток постепенно и значительно увеличивается, 
а продолжительность светового дня сокраща-
ется и к 22 декабря (день зимнего солнцесто-
яния, самый короткий день в году) составля-
ет от восхода солнца до его заката чуть более 
5 часов. Растянутость территории Карелии 
в широтном направлении обусловливает ее 
деление на две климатические зоны: север-
ную и южную, которые соответствуют северной 
и средней подзонам тайги. Поскольку карель-
ская береза является аборигенным представи-
телем лесной дендрофлоры южной части Ка-
релии, ниже приводится почвенно-климатиче-
ская характеристика только данной территории 
(61–62° с. ш. 34° в. д.).

Основным фактором среды, лимитирую-
щим рост растений в Карелии, является не-

достаток тепла. Вегетационный период здесь 
длится около 75–105 суток [Атлас…, 1989]. 
Средняя температура июля соответству-
ет +16,4…+16,9 °С, число дней с температу-
рой 10 °С и выше составляет 112–114 (табл.). 
Значительной является суточная амплитуда 
колебаний температуры, которая наблюдает-
ся только в зимний период и может достигать 
25–30 °С [Назарова, 2008, 2017]. В южной ча-
сти республики холодный период с температу-
рой воздуха ниже нуля продолжается в сред-
нем 140–150 суток. Однако благодаря влиянию 
Атлантического океана среднегодовая темпе-
ратура воздуха в южной части Карелии в сред-
нем на 10 °С выше, чем в более континенталь-
ных районах, расположенных на той же геогра-
фической широте, как, например, в Якутии.

Для территории Карелии характерен силь-
но расчлененный рельеф и наличие большого 
количества рек, озер и болот. Особенностью 
территории является также почти повсемест-
ная бедность почв питательными веществами, 
прежде всего азотом. Наиболее широко здесь 
распространены подзолистые почвы и болот-
ные, а также занимающие промежуточное по-
ложение по уровню увлажнения болотно-под-
золистые [Федорец и др., 2008; Почва…, 2009; 
Лукина и др., 2019].

По сравнению с Карелией Республика Бе-
ларусь находится значительно южнее (56°10ʹ– 
51°16ʹ с. ш. 23°11ʹ–32°47ʹ в. д.), в центре Вос-
точной Европы, и характеризуется умеренно 
континентальным климатом (табл.) [Клімат…, 
2004]. Его основные черты определяются отно-
сительной близостью к Атлантическому океану 
и равнинным рельефом, который не препятст-
вует перемещению воздушных масс в различ-
ных направлениях, обусловливая неустойчи-
вость погоды на территории страны в целом. 
Зимой западные ветры приносят относительно 
теплый воздух высокой влажности. Арктиче-
ские воздушные массы поступают в течение 
года (суммарно около 40−70 суток): зимой 
и летом они вызывают похолодание, весной – 
поздние заморозки, а осенью – ранние. На юго-
востоке изредка наблюдается влияние тропи-
ческого воздуха. По характеру распределения 
тепла и влажности на территории Беларуси 
выделяются три климатические области: се-
верная область – умеренно теплая и влажная, 
центральная – теплая, умеренно влажная, юж-
ная – теплая, неустойчиво влажная. Средняя 
годовая температура воздуха здесь варьирует 
от +7,4 °С на юго-западе до +4,4 °С на севе-
ро-востоке (табл.). Общая продолжительность 
периода с температурой воздуха выше +5 °С 
составляет 180–208 суток, а суммы темпера-
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тур выше +10 °С увеличиваются с севера на юг 
с 2100° до 2500°, что почти в два раза выше 
по сравнению с Карелией. Холодный зимний 
период начинается во второй половине ноября 
и продолжается 105–145 дней, что почти на ме-
сяц меньше, чем в Карелии.

На территории Беларуси распространены 
дерновые, дерново-карбонатные, дерново-
подзолистые и дерново-подзолистые забо-
лоченные почвы [Клебанович, Василюк, 2003; 
Клебанович, 2006]. Леса располагаются преи-
мущественно на песчаных равнинах и заболо-
ченных низинах. Карельская береза встречает-
ся здесь почти повсеместно, но распределена 
неравномерно. Ее основные ресурсы сосредо-
точены в центральной части страны, а на юге 
и юго-востоке она встречается редко [Поби-
рушко, 1992; Сидор и др., 2016].

Способы и методы оценки перспектив 
интродукции

Сравнительная оценка почвенно‑
климатических условий исходного района 
и пункта интродукции

Прохождение растениями полного цикла 
развития свидетельствует об их успешной ин-
тродукции, а сезонный ритм ростовых процес-
сов отражает характер их реакции на действие 
факторов внешней среды, среди которых осо-
бое место принадлежит температуре. Очевид-
но, по этой причине для оценки условий интро-
дукции растений долгое время применялся ме-
тод «климатических аналогов», предложенный 
в начале XX века немецким лесоводом Г. Май-
ром [Mayr, 1906], согласно которому успеш-

Климатические особенности южной (Республика Беларусь) и северной (Республика Карелия, Россия) частей 
ареала, на территории которых сохранились природные популяции карельской березы
Climatic features of the southern (Republic of Belarus) and northern (Republic of Karelia, Russia) parts of the range, 
on the territory of which natural populations of Karelian birch have survived
Характеристика климата
Climate characteristics

Ареал карельской березы
Range of Karelian birch

южная часть
southern part

северная часть
northern part

Тип климата
Climate type

умеренно 
континентальный

moderate continental

переходный от морского 
к континентальному

transitional from marine 
to continental

Продолжительность солнечного сияния (часов за год)
Sunshine duration (hours per year) 

1730–1950 1650–1750

Годовое количество осадков, мм
Annual precipitation, mm

600–700 550–750

Безморозный период (дней)
Frost-free period (days) 

150–180 120–130

Температура воздуха, °С
Air temperature, °С
средняя годовая
average annual

+4,4…+7,4 +2,8…+3,3

средняя в январе
average in January

 – 4… – 8  – 8,8… – 10,2

средняя в июле
average in July

+17…+19 +16,4…+16,9

Число суток с температурой воздуха > +5 °С 
Number of days with temperature air > +5 °С

180–208 159–165

Число суток с температурой воздуха > +10 °С 
Number of days with temperature air > +10 °С  – 112–114

Средняя многолетняя сумма активных  
температур воздуха > +5 °С
Average long-term sum of active air temperatures > +5 ° С

2500–2900 °С 1700–1800 °С

Средняя многолетняя сумма активных  
температур воздуха > +10 °С
Average long-term sum of active air temperatures > +10 ° С

2100–2500 °С 1250–1350 °С

Примечание. Тире означает отсутствие данных.
Note. Dash means no data.
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ный перенос растений возможен в условия, 
по климатическим характеристикам сходные 
с условиями региона их естественного произ-
растания. Позднее опыт интродукции древес-
ных растений показал необходимость поиска 
не только климатических, но и экологических 
аналогов [Некрасов, 1980; Царев и др., 2001; 
Урусов и др., 2010; Урусов, Варченко, 2015; 
Егоров, 2019; Ёзиев, Кудратов, 2020 и др.]. 
Подтверждением этому, например, является 
факт, что к 80-м годам зона интродукции ка-
рельской березы отодвинулась в отдельных 
направлениях на 3 тысячи километров и более 
от границы ее ареала и находится, таким обра-
зом, в существенно разных природно-клима-
тических условиях – от лесотундры и северной 
тайги до лесостепи и степи. При этом в нее вхо-
дят не только близкие по климату территории 
(например, Московская и Воронежская обла-
сти), но и значительно более холодные (Мур-
манская область) или более жаркие (Самар-
кандская область, Узбекистан) [Ветчинникова, 
Титов, 2021]. Тем не менее анализ результатов 
интродукции показывает, что даже в разных 
природно-климатических условиях карельская 
береза сохраняет близкие по ритмам ростовые 
процессы и фенологическое развитие, прису-
щие ей в естественных местообитаниях. Хотя 
сроки прохождения отдельных фенофаз могут 
сдвигаться на более ранние (в южных широтах) 
или более поздние (в северных широтах). В це-
лом эти данные говорят о достаточно высоких 
адаптационных возможностях карельской бе-
резы и, соответственно, о ее высоком интро-
дукционном потенциале.

Отметим, что определенное влияние на рост 
растений при интродукции могут также оказы-
вать почвенные условия. Тем не менее многие 
специалисты [Соколов, 1950; Martinsson, 1995; 
Emanuelsson, 1999; Багаев, 2016; Ветчиннико-
ва, Титов, 2020в и др.] отмечают, что именно 
невысокая требовательность карельской бе-
резы к почвенным условиям (за исключением 
высокого уровня грунтовых вод, понижающих 
доступ кислорода к корневой системе) позво-
ляет ей успешно расти, давая хороший прирост 
и высококачественную древесину в достаточно 
широком диапазоне почвенных условий.

Подбор исходного материала

На этапе, предшествующем интродукции, 
особое значение имеет правильный выбор ис-
ходного растительного материала. Накоплен-
ный опыт показывает, что при использовании 
семян от свободного опыления, взятых со слу-
чайно выбранных деревьев, количество осо-

бей с узорчатой древесиной может составлять 
в потомстве всего 2–3 %, редко достигая 25 % 
или чуть выше. Для сохранения в семенном по-
томстве всех признаков и свойств карельской 
березы, включая прежде всего узорчатую текс-
туру в древесине, необходимо предварительно 
проводить контролируемое опыление, а в каче-
стве родителей использовать деревья, облада-
ющие хорошо выраженными косвенными при-
знаками «узорчатости» [Любавская, 1966, 1978; 
Ермаков, 1975, 1986; Щурова, 2011; Ветчинни-
кова и др., 2013]. При этом результаты интро-
дукции, проведенной в Московской области, 
показали, что проявление в семенном потом-
стве признаков и свойств, характерных для ка-
рельской березы, зависит как от материнско-
го, так и от отцовского растения [Любавская, 
1970]. Например, если для скрещивания ис-
пользуются родительские деревья, имеющие 
между собой внешнее сходство по форме ро-
ста и типу поверхности ствола, то наследова-
ние признаков происходит, как правило, по ма-
теринской линии, и напротив, при скрещивании 
разнотипных по этим признакам деревьев сре-
ди потомков преобладают растения с призна-
ками, характерными для отцовских деревьев.

Отметим, что определенное влияние на ско-
рость роста интродуцентов карельской березы 
оказывает географическое происхождение се-
мян. Например, в условиях Свердловской об-
ласти у сеянцев белорусского происхождения 
в зимний период было зафиксировано повре-
ждение низкой температурой верхушечных по-
бегов, а растения из Карелии опережали в про-
хождении осенних фенофаз растения из Лат-
вии [Махнев, 1982].

Увеличению количества «узорчатых» дере-
вьев может способствовать также сортировка 
семенного потомства по высоте [Любавская, 
1978], поскольку у карельской березы отстава-
ние в росте, наблюдаемое в первые годы раз-
вития растений, является одним из косвенных 
показателей начала формирования узорчатой 
текстуры в ее древесине. Таким образом, нель-
зя ограничиваться только отбором наиболее 
крупных сеянцев и/или саженцев, как это при-
нято в практике лесного хозяйства, иначе даже 
в случае использования семян от контролируе-
мого опыления количество деревьев с узорча-
той древесиной составит в потомстве не более 
40–60 %, как это наблюдалось в Карелии [Ер-
маков, 1986] или при интродукции в Москов-
ской области [Погиба, Казанцева, 2006; Коно-
валов и др., 2016].

Однако наиболее полно признаки карель-
ской березы сохраняются при вегетативном 
размножении, полученном, например, путем 
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прививки, но из-за низкой приживаемости при-
виваемых компонентов у карельской березы 
она не получила широкого применения [Вет-
чинникова, 2005; Лаур, 2011]. Еще менее под-
ходящим оказался метод зеленого черенкова-
ния [Савельев, 1992; Шапкин, Казанцева, 1996; 
Погиба, Казанцева, 2006 и др.]. К настоящему 
времени лучшие результаты достигнуты при 
выращивании посадочного материала с ис-
пользованием клонального микроразмножения 
[Жигунов, 2013]. Отметим также и то, что при 
размножении в культуре in vitro вегетативное 
потомство карельской березы сохраняет спо-
собность к формированию узорчатой текстуры 
в древесине при условии, если оно получено 
за счет активизации развития уже имеющихся 
в растениях меристем в пазушных (аксилляр-
ных) почках стебля, минуя процесс каллусо-
образования [Ryynänen, Ryynänen, 1986; Бай-
бурина, 1998; Ветчинникова и др., 2013; Зе-
ленина, Машкина, 2013]. При этом благодаря 
обеззараживанию практически исключается 
риск распространения каких-либо заболеваний 
или патогенных возбудителей при переносе ра-
стений, полученных in vitro, в новые условия.

Поскольку древесина карельской березы 
обладает особой ценностью, то естественное 
стремление получать ее в промышленных мас-
штабах предполагает создание искусственных 
плантаций. В этом случае необходимо учиты-
вать их целевое назначение. В частности, при 
организации лесосеменных плантаций (или 
насаждений) переход на клоновое размноже-
ние с целью сохранения генофонда карельской 
березы может привести к сужению ее генетиче-
ского разнообразия, что, однако, можно преду-

предить, если в качестве посадочного матери-
ала будет отобрано не менее 10, а лучше 30–50 
и более разных клонов. В случае создания 
лесосырьевых плантаций вполне допустимо 
использование ограниченного числа клонов, 
даже одного наиболее продуктивного. В насто-
ящее время важнейшим источником исходного 
материала карельской березы могут служить 
особо охраняемые природные территории, со-
зданные с участием карельской березы [Особо 
охраняемые…, 2017], а также природные попу-
ляции, сохранившиеся в нашей стране (на тер-
ритории Карелии) [Ветчинникова, Титов, 2018а, 
б] и в Беларуси [Сидор и др., 2016], и живые 
коллекции [например, Коллекция…].

Использование косвенных признаков 
карельской березы

При интродукции карельской березы, как 
и при ее выявлении в природе и в искусствен-
ных насаждениях, особую роль играет визуаль-
ная диагностика признаков, косвенно указы-
вающих на формирование узорчатой тексту-
ры в древесине. Первые визуально заметные 
признаки начала формирования «узорчато-
сти» у растений могут наблюдаться в возрасте 
2–3 лет в виде утолщений или «валиков» в ос-
новании боковых побегов (рис. 1, А), тогда как 
у других видов березы они отсутствуют. После 
снятия коры в этих местах на поверхности дре-
весины карельской березы хорошо просма-
тривается рельефная или ямчатая структура 
(рис. 1, Б, В). С возрастом указанные изменения 
усиливаются, и поверхность ствола становится 
мелкобугорчатой (многочисленные небольшие 

Рис. 1. Внешний вид утолщений в основании бокового побега карельской березы (А) и поверхность древеси-
ны ствола под снятой корой растения в возрасте двух (Б) и пяти (В) лет
Fig. 1. Outward appearance of swellings at lateral shoot base in curly birch (А), their debarked wood surface in plants 
aged: 2 years (Б), 5 years (В)
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выпуклости относительно плотно и равномер-
но располагаются вдоль поверхности ствола), 
шаровидноутолщенной (единичные крупные 
утолщения сменяются относительно ровными 
участками по длине ствола) или ребристой (не-
ровности проявляются в виде тяжей, вытянутых 
вдоль ствола) (рис. 2) [Saarnio, 1976, 1980; Ев-
докимов, 1989;  Kosonen et al., 2004; Ветчин-
никова и др., 2013; Ветчинникова, Титов, 2019, 
2021].

По типу поверхности ствола можно ориен-
тировочно судить об особенностях проявления 
узорчатого рисунка в древесине и степени его 
насыщенности. Например, шаровидноутолщен-
ный тип обычно говорит о наличии крупноузор-
чатого рисунка преимущественно в древесине 
утолщений и относительно слабом его прояв-
лении или полном отсутствии на ровных участ-
ках ствола; ребристый – о слабой волнистости 
текстуры в древесине, которая в дальнейшем 
может усилиться. Наиболее насыщенная узор-
чатая текстура в древесине, как правило, фор-
мируется у деревьев карельской березы с мел-
кобугорчатым типом поверхности ствола.

В 70-е годы был предложен способ, кото-
рый позволяет напрямую определять наличие 
в стволе узорчатой древесины и плотность его 
рисунка [Евдокимов, 1978; Ермаков, 1979]. Он 
предусматривает вырез участка коры на ство-
ле (в местах утолщений) в виде небольшого 
прямоугольника (например, размером 2×4 см) 
или Г-образного надреза в коре. Если под сня-
той корой открываются рельефные углубления 

в виде вытянутых вдоль ствола ямок, о которых 
говорилось выше (рис. 1, В), то чем их больше, 
тем, как правило, выше насыщенность узорча-
того рисунка в древесине. Пользоваться этим 
способом наиболее удобно в период активного 
транспорта ассимилятов (в условиях Карелии 
это июнь, июль), когда кора отделяется от дре-
весины без особых усилий. Других надежных 
способов (включая физиолого-биохимические 
или молекулярно-генетические) прижизненной 
диагностики узорчатой текстуры и определе-
ния степени насыщенности рисунка в древеси-
не карельской березы пока нет.

Использование дополнительных критериев

1) Р а с т е н и я - с п у т н и к и  ( с о п у т с т -
в у ю щ и е  в и д ы ). Дополнительным косвен-
ным критерием при интродукции может слу-
жить сопоставление видового состава лесо-
образующих пород и сопутствующих их видов 
на территории, где сложился ареал карель-
ской березы, и в пункте интродукции. Напри-
мер, в Республике Карелия и в Беларуси, как 
известно, широко распространены сосновые 
леса (более 60 % лесной площади). Насажде-
ния с преобладанием ели занимают примерно 
25 и 10 % соответственно, березы – около 10 
и 20 %, осины – 0,7 и 3,5 %, ольхи серой Alnus 
incana (L.) Willd. – 0,2 и 0,5 % и ольхи черной 
Alnus glutinosa (L.) Gaertn. – 0,1 и 9,7 %. В Бе-
ларуси помимо хвойных и мелколиственных 
пород с севера на юг увеличивается доля ши-

Рис. 2. Типы поверхности ствола карельской березы: мелкобугорчатый (А), шаровидноутолщен-
ный (Б) и ребристый (В)
Fig. 2. Trunk shapes in curly birch: with small protuberances (А), with necks and muffs (Б), with stripes (В)



28

роколиственных пород, таких как дуб (5,4 %) 
[Бурак и др., 2007]. Отметим, что у большинст-
ва видов в зоне бореальных и смешанных ле-
сов почвенное питание осуществляется преи-
мущественно за счет эктотрофной микоризы 
и не является видоспецифичным. Вероятно, 
по этой причине при интродукции карельской 
березы почвенные условия чаще всего не явля-
ются лимитирующими. От других лесных видов 
карельская береза отличается прежде всего 
отношением к световому фактору, предпочи-
тая хорошо освещенные места. Поэтому при 
ее переносе в новые условия логично ожидать, 
что она будет хорошо расти там, где распро-
странены светлохвойные леса, образованные, 
в частности, сосной обыкновенной Pinus sylves‑
tris L. Высаживать карельскую березу на терри-
ториях с преобладанием темнохвойных лесов, 
образованных елью европейской Picea abies 
(L.) H. Karst., пихтой сибирской Abies sibirica 
Ledeb. или сосной сибирской кедровой Pinus 
sibirica Du Tour., очевидно, нецелесообразно. 
Хотя в Дании имеется опыт, когда вместе с ка-
рельской березой в качестве «промежуточных» 
деревьев выращивают широко известную «ро-
ждественскую» ель (или пихту Нордманна (Ab‑
ies nordmanniana (Steven) Spach)), а в Финлян-
дии для тех же целей используют преимущест-
венно ель европейскую (иногда и другие виды 
ели), но с условием, что ее убирают в первое 
десятилетие после посадки, не допуская пре-
вышения определенной высоты.

Учитывая, что ареал карельской березы 
перекрывается с ареалами березы повислой 
B. pendula Roth и березы пушистой B. pubes‑
cens Ehrh., следует ожидать, что ее интродук-
ция будет успешной в местообитаниях, где 
произрастают эти ее сородичи или другие виды 
из рода Betula L. По всей вероятности, они 
имеют сходные требования к местообитаниям, 
и если экологические условия не выходят за 
пределы нормы их реакции, то могут оказать-
ся благоприятными и для карельской березы. 
Однако при совместном выращивании близ-
кородственных видов отрицательным послед-
ствием становится их вероятное скрещивание 
между собой. В этом случае при перекрестном 
опылении карельской березы с другими вида-
ми березы в семенном потомстве количество 
особей с узорчатой древесиной резко умень-
шается. Интересно, что в первые 10–15 лет ка-
рельская береза растет в насаждениях доста-
точно интенсивно и не уступает по высоте со-
путствующим видам [Евдокимов, 1989]. Однако 
по мере формирования узорчатой древесины 
она снижает темпы роста и в результате смыка-
ния крон, например, соседних быстрорастущих 

деревьев березы повислой, постепенно пере-
ходит в подчиненный ярус [Любавская, 1978; 
Ветчинникова и др., 2013; Ветчинникова, Ти-
тов, 2020в]. В дальнейшем карельская береза 
не выдерживает конкуренцию с другими, более 
быстрорастущими деревьями, начинает усту-
пать им в развитии и, как правило, оказывается 
в угнетенном состоянии и даже отмирает.

Наконец, отметим, что имеется опыт созда-
ния смешанных насаждений карельской бере-
зы и с другими сопутствующими растениями. 
При этом предпочтение отдается тем видам, 
которые не могут конкурировать с ней по вы-
соте, например, лещине обыкновенной Cory‑
lus avellana L. или малине обыкновенной Rubus 
idaeus L. Однако создание смешанных культур 
карельской березы с быстрорастущими по-
родами (дуб красный Quercus rubra L., сосна 
обыкновенная) в условиях Житомирской обла-
сти (Украина) не принесло ожидаемого резуль-
тата [Литвак, Евдокимов, 1977].

2) «Д и с т а н ц и о н н ы й  м е т о д». В 70-е 
годы в СССР были разработаны основные 
принципы лесосеменного районирования для 
важнейших лесообразующих пород [Лесосе-
менное…, 1982], которые наряду с другими 
задачами предусматривали использование се-
мян за пределами ареала конкретных видов. 
Они базировались на результатах исследо-
ваний географических культур (семенных по-
томств географически отдаленных популяций). 
За основную единицу лесосеменного райони-
рования был принят лесосеменной район, т. е. 
определенная территория со сравнительно 
сходными экологическими условиями и сход-
ным составом лесообразующих пород и сопут-
ствующих видов. Лесосеменное районирова-
ние было разработано раздельно для каждого 
из числа основных видов хвойных растений, 
произрастающих на территории бывшего 
СССР, а также для дуба черешчатого Quercus 
robur L. и бука европейского Fagus sylvatica L. 
в виде специально подготовленных картосхем 
(с указанием границ районов и подрайонов) 
и сопровождающих их таблиц. К сожалению, 
работы подобного рода ни тогда, ни в дальней-
шем не проводились не только в отношении ка-
рельской березы, но и по березе как лесообра-
зующей породе в целом.

Необходимо сказать, что интродукция ра-
стений во многом схожа с районированием 
сортов сельскохозяйственных культур, которое 
уже более полувека активно осуществляется 
в нашей стране, хотя между ними есть и суще-
ственные различия. Из опыта районирования 
следует, что многие сорта можно с успехом 
выращивать в районах, достаточно удаленных 
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от места их создания. В случае с интродукци-
ей новый географический пункт также может 
находиться далеко от границы ареала. И если 
пунктов интродукции у конкретного вида су-
ществует уже достаточно много, то путем их 
«усреднения» можно определить ту дистанцию 
(расстояние), которая может оказаться прием-
лемой для переноса интересующего нас объек-
та в новые условия. Отсюда следует, что сред-
нее расстояние (дистанцию, Дср.) от ближайшей 
границы ареала до предполагаемого пункта 
интродукции можно рассчитать следующим 
образом:

 ;

где д1, д2, д3 и т. д. – расстояние между сущест-
вующими пунктами интродукции и ближайши-
ми к ним точками на границе ареала.

Разумеется, подобный метод оценки пер-
спектив интродукции является очень условным 
и может использоваться только в качестве до-
полнительного. Однако учитывая, что для оцен-
ки перспектив интродукции прямые методы, 
по сути, отсутствуют и приходится опираться 
только на косвенные, результат оценки окажет-
ся более надежным (хотя и вероятностным), 
если используется максимально широкий на-
бор критериев и косвенных показателей.

Роль агротехнических мероприятий

Помимо уже перечисленных выше суще-
ствуют и другие причины того, что при интро-
дукции в искусственно созданных насаждени-
ях карельской березы количество деревьев, 
обладающих узорчатой текстурой в древесине, 
остается ниже желаемого. Среди них можно 
выделить такие, как размер саженцев, высокая 
плотность их размещения при посадке и отсут-
ствие регулярных уходов.

Показано, что наиболее высокой приживае-
мостью характеризуются растения, имеющие 
высоту от 0,5 до 1,5 м, а меньший по разме-
рам посадочный материал проявляет низкую 
устойчивость по отношению к травянистой ра-
стительности. Посадку лучше проводить в ве-
сенний период. Саженцы с закрытой корневой 
системой можно высаживать в течение всего 
вегетационного сезона, но более предпочти-
тельным считается весенний период.

На формирование узорчатой текстуры 
в древесине существенное влияние оказывает 
густота посадки деревьев: при высокой плот-
ности «узорчатость» в древесине деревьев 
формируется слабо или вообще отсутствует 
даже при использовании высококачественного 

посадочного материала. Опыт показывает, что 
при использовании сеянцев от контролируемо-
го опыления густота посадки может составлять 
от 1600 до 2000 шт./га при расстоянии между 
растениями 2,5 и 2,2 м соответственно. Клони-
рованный материал следует высаживать более 
редко – от 400 до 800 шт./га, что примерно со-
ответствует плотности зрелого древостоя. Раз-
ные по генотипу клоны (от 10 и более), как пра-
вило, высаживаются в ряду поочередно.

Показана экономическая эффективность со-
здания смешанной посадки карельской березы 
путем чередования клонов, выращенных in vitro 
(400 шт./га), и сеянцев, полученных в резуль-
тате контролируемого опыления (1200 шт./га) 
[Hagqvist, Mikkola, 2008]. В этом случае рассто-
яние между клонами, высаженными через ряд, 
составляет 5 м, а между гибридами – 2,5 м. При 
такой схеме посадки растения семенного про-
исхождения будут сдерживать рост боковых 
ветвей у растений, полученных вегетатив-
но, снижая в дальнейшем трудозатраты на их 
обрезку.

Для нормального развития растений в тече-
ние по меньшей мере первых семи лет необхо-
димо проводить своевременные и регулярные 
агротехнические и лесоводственные уходы, 
включающие скашивание травянистой расти-
тельности, обрезку сучьев в нижней части кро-
ны, удаление поросли и семенного потомства 
быстрорастущих пород, которые случайно ока-
зались рядом и сформировали жизнеспособ-
ный подрост.

Следует также помнить, что на ранних эта-
пах развития искусственные насаждения ка-
рельской березы могут стать кормовой базой 
для мышевидных грызунов, зайцев и лосей. 
Для их защиты от мышевидных грызунов при-
меняют специальные ограждения в виде пла-
стиковых труб различного сечения [Фогилев, 
1986], а также обработку растений специаль-
ными химическими составами [Teusan, 1983; 
Ermala, 2009, устное сообщение]. Для защиты 
от зайцев обычно используются ограждения 
из проволоки, а от лосей – ограждения с пода-
чей тока слабого напряжения.

Заключение

Карельская береза является уникальным 
и высокоценным биологическим объектом, 
природные популяции которого сохранились 
к настоящему времени только на территории 
России (Республика Карелия) и в Беларуси. 
Тем не менее имеющийся опыт интродукции 
карельской березы показывает ее способность 
успешно расти в широком диапазоне природ-
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но-климатических условий – от северной тайги 
до лесостепи, которые существенно отличают-
ся от мест ее естественного произрастания. 
Однако, несмотря на это, при планировании 
работ по переносу карельской березы за пре-
делы ареала очень важно предварительно осу-
ществлять оценку природно-климатических 
условий предполагаемого пункта интродук-
ции. Наиболее оптимальными для нее, по всей 
вероятности, являются условия, характерные 
для бореальных и смешанных лесов. Дополни-
тельными критериями при этом могут служить: 
а) оценка состава лесообразующих пород и со-
путствующих им видов в предполагаемом пунк-
те интродукции с учетом того, что карельская 
береза, в отличие от некоторых других древес-
ных пород, предпочитает хорошо освещенные 
местообитания; б) «дистанционный метод», 
который дает представление об условно допу-
стимом расстоянии от границы ее ареала (или 
места происхождения исходного раститель-
ного материала) до той географической точ-
ки, которая намечена в качестве нового пункта 
интродукции.

Вполне очевидно, что наиболее полно при-
знаки и свойства карельской березы, как и у дру-
гих растений, сохраняются в вегетативном по-
томстве, полученном, например, в результате 
клонального микроразмножения in vitro. Одна-
ко в этом случае для сохранения генетического 
разнообразия количество разных клонов долж-
но быть не меньше 10, а лучше 30–50. Исполь-
зование при интродукции семенного материала 
также вполне допустимо, но только полученного 
в результате контролируемого опыления с уча-
стием деревьев (отцовских и материнских), 
имеющих явно выраженные косвенные при-
знаки карельской березы. Кроме того, при со-
здании искусственных насаждений карельской 
березы следует обращать внимание на геогра-
фическое происхождение растительного мате-
риала и на густоту посадки, так как при высокой 
плотности «узорчатость» в древесине форми-
руется слабо, а может и не проявиться вооб-
ще. Результат интродукции карельской березы 
зависит также и от проведения своевременных 
и регулярных агротехнических мероприятий 
и лесоводственных уходов.

В целом можно заключить: несмотря на то, 
что карельская береза обладает высокой эко-
логической пластичностью и, соответственно, 
высоким интродукционным потенциалом, при 
оценке перспектив ее переноса в новые рай-
оны (за пределы ареала) следует учитывать 
и использовать максимальный набор косвен-
ных критериев и показателей, которые в сово-
купности позволят не только определить веро-

ятный результат интродукции, но и повысить 
ее эффективность. Неиспользование такого 
подхода является одной из главных причин не-
достаточно высокой эффективности интродук-
ции этого уникального представителя лесной 
дендрофлоры.

В организационном плане важно и другое. 
Учитывая резкое сокращение численности ка-
рельской березы в нашей стране и угрозу ее 
полного исчезновения необходимо скоордини-
ровать все работы по ее интродукции в рамках 
единой государственной целевой программы. 
Ее появление могло бы стать хорошей основой 
не только для сохранения генофонда этого уни-
кального биологического объекта, но и его рас-
ширенного воспроизводства, в том числе с по-
мощью интродукции.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН, 
Институт биологии КарНЦ РАН, Отдел ком‑
плексных научных исследований КарНЦ РАН).
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ЭКСТРАКТЫ МОРСКИХ ВОДОРОСЛЕЙ 
КАК БИОСТИМУЛЯТОРЫ РАСТЕНИЙ

Т. Г. Шибаева, Е. Г. Шерудило, А. Ф. Титов
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

В обзоре обобщены и систематизированы данные, накопленные в последние годы 
в результате научных исследований и коммерческих испытаний экстрактов мор-
ских водорослей (ЭМВ). Представлены результаты оценки ЭМВ как особого класса 
биостимуляторов и ключевые проблемы производства биостимуляторов на основе 
ЭМВ. Описан химический состав ЭМВ и спектр положительных эффектов, которые 
ЭМВ оказывают на растения. Среди них – ускорение прорастания семян и укоре-
нения черенков, стимуляция роста побегов и корней, повышение эффективности 
поглощения минеральных элементов и урожайности растений. Приведены доказа-
тельства способности ЭМВ снижать стресс, вызванный у растений теми или иными 
абиотическими или биотическими факторами. Обсуждаются возможные физио-
лого-биохимические и молекулярно-генетические механизмы участия ЭМВ в этих 
процессах. Рассмотрены примеры влияния ЭМВ на ризосферу растений. Названы 
основные задачи, решение которых должно определить перспективы использова-
ния ЭМВ в сельском хозяйстве в ближайшие годы.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: экстракты морских водорослей; биостимуляторы; регулято-
ры роста растений; абиотический и биотический стресс; ризосфера.

T. G. Shibaeva, E. G. Sherudilo, A. F. Titov. ALGAL EXTRACTS AS PLANT 
GROWTH BIOSTIMULANTS

The review summarizes and systematizes the data accumulated in recent years as a re-
sult of research and commercial trials of seaweed extracts (SEs). The results of the as-
sessment of SEs as a special class of biostimulants and the key challenges of the manu-
facturing process of SEs biostimulants are presented. The chemical composition of SEs 
and the range of their positive effects on plants, such as acceleration of seed germination 
and rooting of cuttings, stimulation of the growth of shoots and roots, of nutrient uptake 
efficiency and yield are described. Evidence is given for the ability of SEs to alleviate 
plant stress caused by various abiotic or biotic factors. Possible mechanisms involved 
at the metabolic and genetic levels are discussed. Examples of the influence of SEs 
on the plant rhizosphere are considered. The priority tasks to be addressed to determine 
the prospects for SE use in agriculture in the coming years are stated.

K e y w o r d s: seaweed extracts; biostimulants; plant growth regulators; abiotic and  biotic 
stress; rhizosphere.
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Введение

Появление за последние полвека высокоэф-
фективных минеральных удобрений стало важ-
нейшим фактором значительного роста уро-
жайности большинства сельскохозяйственных 
культур. Благодаря этому удалось обеспечить 
резко возросший запрос на продукты питания, 
вызванный быстрым увеличением численности 
населения после Второй мировой войны. Од-
нако, поскольку потребности в питании населе-
ния (которое, по расчетам, превысит на планете 
к 2050 году 9 миллиардов человек) экспоненци-
ально растут одновременно со значительным 
сокращением пахотных земель и деградацией 
почв, сельское хозяйство испытывает серьез-
ные проблемы [Boukhari et al., 2020]. Согласно 
отчету ООН, только в Европе ежегодно теряет-
ся 970 миллионов тонн плодородных почв, а во 
всем мире – примерно 24 миллиарда тонн из-за 
эрозии и методов, не отвечающих современ-
ным требованиям ведения сельского хозяйст-
ва. Помимо этого ситуация осложняется возра-
стающими проблемами, связанными с засухой 
и засолением возделываемых земель [Shrivas-
tava, Kumar, 2015] и более частым возникно-
вением стихийных бедствий, которые только 
в период с 2003 по 2013 год привели к потерям 
продукции растениеводства и животноводства, 
оцениваемым в 80 миллиардов долларов США 
[Boukhari et al., 2020]. Для того чтобы нивелиро-
вать указанные пагубные воздействия, требует-
ся разработка новых агрорешений, направлен-
ных на создание функциональных и устойчивых 
систем ведения сельского хозяйства. Они пред-
лагаются постоянно, расширяя набор спосо-
бов и методов, повышающих эффективность 
сельскохозяйственного производства. К набору 
инноваций последних лет можно, в частности, 
отнести применение экстрактов морских водо-
рослей (ЭМВ), представляющих собой новый 
класс агроресурсов, который вызывает особый 
интерес и у производителей сельскохозяйст-
венной продукции, и у ученых. Многочисленные 
исследования выявили широкий спектр поло-
жительных эффектов, которые оказывают ЭМВ 
на растения. Среди них ускорение прорастания 
семян и укоренения черенков, повышение уро-
жайности и устойчивости к различным стрес-
сам, увеличение сроков хранения скоропортя-
щихся плодов после сбора урожая [Khan et al., 
2009; Panda et al., 2012; Michalack et al., 2017; 
Boukhari et al., 2020]. Неудивительно, что в на-
стоящее время ЭМВ все шире используются 
в качестве биостимуляторов растений.

Источниками экстрактов являются макро-
скопические многоклеточные морские водо-

росли, которые населяют прибрежные районы 
Мирового океана, где существуют подходящие 
субстраты. В настоящее время они насчиты-
вают около 10 тысяч видов [Battacharyya et al., 
2015], среди которых в зависимости от пиг-
ментации выделяют три группы: Phaeophyta 
(бурые), Rhodophyta (красные) и Chlorophyta 
(зеленые) [Khan et al., 2009]. Наиболее часто 
в сельском хозяйстве используются бурые во-
доросли родов Ascophyllum, Fucus и Laminaria 
[Du Jardin et al., 2015]

Химический состав ЭМВ сложен: это поли-
сахариды, минералы, витамины, масла, жиры, 
кислоты, антиоксиданты, пигменты и гормо-
ны [Khan et al., 2009; Craigie, 2011; Panda et al., 
2012; Michalak, Chojnacka, 2016]. Это затруд-
няет изучение и понимание механизма их дей-
ствия, требуя, помимо прочих, мультидисци-
плинарного подхода в силу множественных 
взаимодействий между разными биологически 
активными веществами в одном экстракте.

Исходя из вышесказанного, целью данного 
обзора является обобщение и систематизация 
результатов исследования ЭМВ как особого 
класса биостимуляторов, накопленных к насто-
ящему времени, а также полученных за десяти-
летия их коммерциализации.

Биостимуляторы растений

В настоящее время при планировании раз-
вития растениеводства особое внимание 
уделяется минимизации его влияния на окру-
жающую среду. В этом смысле увеличение 
эффективности химических удобрений и, со-
ответственно, снижение объемов их примене-
ния считается одним из вариантов решения по-
ставленной задачи. А одним из способов более 
быстрого достижения этой цели является ис-
пользование вспомогательных веществ биоло-
гического происхождения – биостимуляторов 
[Chojnacka et al., 2015]. Биостимуляторы – это 
препараты, предназначенные для применения 
в растениеводстве с целью увеличения про-
дуктивности культурных растений и улучшения 
качества урожая. Их физиологическая актив-
ность прежде всего проявляется в стимуляции 
ростовых процессов растений и уменьшении 
негативного действия стресс-факторов. Био-
стимуляторы могут также повышать активность 
«полезных» почвенных микроорганизмов и по-
глощение растениями питательных веществ 
из почвы. Биохимические аспекты применения 
биостимуляторов главным образом связаны 
с изменением гормонального статуса и мета-
болизма растений [Schmidt et al., 2003; Du Jar-
din, 2015]. Наука о биостимуляторах в настоя-
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щее время быстро развивается, а они находят 
все более широкое применение. Прогнозиру-
ется, что мировой рынок биостимуляторов ра-
стений увеличится с 2019 к 2024 году на 10 % 
и достигнет 3,8 млрд долларов США, что про-
диктовано стремлением правительств боль-
шинства стран к сокращению растущего «угле-
родного следа» (выбросов парниковых газов) 
сельского хозяйства. Преимущества, обуслов-
ленные растительными биостимуляторами, 
включают повышенную устойчивость растений 
к различным стрессам, естественное усиление 
метаболизма и повышение качества урожая, 
более эффективное поглощение, транспорт 
и использование питательных веществ, улуч-
шение плодородия почвы [Яхин и др., 2016; 
Жемчужин и др., 2019; Biostimulant…, 2021].

Коммерческие биостимуляторы содержат 
разнообразные вещества, включая питатель-
ные, поэтому указать стимулирующие свойст-
ва конкретных составляющих непросто. Тем 
не менее изучение отдельных компонентов по-
зволило выявить их активность. В частности, 
были определены три основные группы биости-
муляторов: кислотные (гуминовые и фульво-
кислоты, аминокислоты); ЭМВ и экстракты 
растений; микробиологические. В настоящее 
время биостимуляторы на основе морских во-
дорослей занимают около 15 % объема миро-
вого рынка биостимулирующих препаратов. 
Остальные 85 % составляют биостимуляторы 
на основе экстрактов растений, аминокислот, 
гуминовых кислот и фульвокислот [Biostimu-
lant…, 2021]. Дополнительно увеличение спро-
са на ЭМВ стимулируется тенденцией к расши-
рению применения тепличной гидропоники.

Краткая история использования морских 
водорослей в сельском хозяйстве

Фактически использование морских водо-
рослей в качестве удобрений, мульчирующих 
веществ и эффективных добавок для компости-
рования началось очень давно. Так, еще во вре-
мена Древнего Рима проростки растений по-
крывали водорослями, чтобы стимулировать их 
рост. В прибрежных районах Европы фермеры 
добавляли водоросли в почву или использова-
ли их в качестве компоста. На фоне относитель-
но невысоких значений содержания питатель-
ных веществ: N – 0,3–0,5 %, P – 0,05–0,15 %, 
K – 0,8–1,2 % результаты применения морских 
водорослей (повышение урожайности и устой-
чивости культур) были неожиданно высокими 
[Chojnacka et al., 2015]. Очевидно, что допол-
нительный положительный эффект от их ис-
пользования был обусловлен содержанием 

в водорослях различных регуляторов роста 
и фитогормонов.

Использование водорослей в качестве 
источника, богатого биологически активными 
веществами, также практиковалось очень дав-
но [Craigie, 2011]. В XVII веке впервые сообща-
лось о производстве в промышленном масшта-
бе препаратов на основе водорослей [Basak, 
2008]. Первый коммерческий ЭМВ (в жидкой 
форме) для опрыскивания растений и внесения 
в почву был выпущен в 1950-х годах по патенту, 
полученному Милтоном [Milton, 1952].

Первая компания, использующая сырую 
биомассу водорослей, была создана в Норве-
гии в 1937 г. В 1942 г. она начала производство 
альгинатов, а 20 лет спустя приступила к про-
изводству ЭМВ, которое продолжается до сих 
пор [Chojnacka et al., 2015].

Несмотря на то что использование биоло-
гических соединений в сельскохозяйственном 
производстве известно давно [Khan et al., 2009; 
Craigie, 2011], контролируемое применение 
биостимулирующих веществ и их коммерче-
ских продуктов ощутимо увеличилось только 
в 70-е годы прошлого столетия [Hamza, Sug-
gars, 2001]. Но понадобилось еще 30 лет, чтобы 
привлечь к этому вопросу более широкое вни-
мание. Так, первый Всемирный конгресс по ис-
пользованию биостимуляторов в сельском хо-
зяйстве состоялся в 2012 году в г. Страсбурге 
(Франция). В соответствии с программой кон-
гресса основное внимание участников было 
сфокусировано на роли биологически актив-
ных веществ в питании растений (их влиянии 
на рост и развитие), а также их способности 
смягчать действие абиотических стрессов 
и механизмах их защитного действия на расте-
ния. Наряду с этим обсуждались и правовые 
вопросы применения биостимуляторов.

Производство биостимуляторов на основе 
ЭМВ

В процессе производства ЭМВ самой важ-
ной и сложной является фаза экстракции, по-
скольку в процессе экстракции необходимо 
обеспечить целостность максимума биоло-
гически активных молекул с предполагаемым 
биостимулирующим эффектом. Однако такой, 
казалось бы, логичный подход не всегда явля-
ется оптимальным, так как при этом могут быть 
упущены такие аспекты, как целевая культура, 
целевой физиологический эффект и, что осо-
бенно важно, фенологические особенности 
разных видов водорослей, зависящие от се-
зонных колебаний. Принимая это во внимание, 
понятно, что для большинства производителей 
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процесс экстракции является ключевым, кото-
рый может дать им конкурентное преимущест-
во. Неудивительно, что разработанные методи-
ки, основанные обычно на мягкой экстракции 
(при низком давлении, низкой температуре), 
часто являются предметом профессиональной 
тайны производителей [Boukhari et al., 2020].

Классический подход к экстракции осно-
ван на измельчении исходного материала при 
низкой температуре или химическом экстра-
гировании, при котором используют горячие 
водные растворы с кислотами, щелочами или 
фенолами. В последние годы новые технологии 
экстракции, такие как экстракция с помощью 
ультразвука, экстракция с помощью фермен-
тов, сверхкритическая жидкостная экстрак-
ция, микроволновая экстракция и жидкостная 
экстракция под давлением, дают преимуще-
ства в извлечении биологических соединений, 
не сказываясь на их активности [Michalak, Choj-
nacka, 2015]. При этом важно, что в зависимо-
сти от процесса экстракции выход биоактивных 
соединений значительно варьирует. Напри-
мер, экстракт, полученный путем водного или 
кислотного гидролиза, богат фитогормонами 
[Shukla et al., 2019], хотя такая характеристика 
также может быть непостоянной. На промыш-
ленном уровне наиболее широко используемый 
процесс экстракции подразумевает нагрева-
ние биомассы водорослей гидроксидом калия 
или натрия в реакционных сосудах под давле-
нием [Craigie, 2011]. Однако в ходе этого про-
цесса могут быть утрачены соединения с био-
стимулирующим потенциалом [Sharma et al., 
2014]. Кроме того, при экстракции щелочью 
полисахаридные цепи расщепляются на более 
мелкие олигомеры и могут образовываться но-
вые соединения, изначально отсутствующие 
[Shukla et al., 2019]. Экстракция с помощью 
ультразвука позволяет сократить время извле-
чения из биомассы водорослей каррагинанов 
и альгинатов без изменения их химической 
структуры и молекулярно-массового распре-
деления [Youssouf et al., 2017]. Кроме того, этот 
способ экстракции позволяет дополнительно 
улучшить извлечение высокомолекулярных фе-
нольных соединений [Kadam et al., 2015].

Нужно отметить, несмотря на то, что методы 
экстракции совершенствовались в течение де-
сятилетий, в результате чего появились эффек-
тивные биостимулирующие продукты, уровень 
их вариабельности все еще остается значитель-
ным, чтобы в полной мере отвечать требованиям 
промышленности. В этом отношении экстрак-
ция с помощью ферментов может оказаться од-
ной из самых многообещающих технологий для 
достижения постоянства составов экстрактов, 

поскольку ее можно легко нацелить на конкрет-
ные соединения в зависимости от характери-
стик биомассы водорослей. По сути, экстракция 
с помощью ферментов – это «зеленая техноло-
гия», заключающаяся в применении ферментов, 
разрушающих клеточную стенку макроводоро-
слей при оптимальных условиях pH и темпера-
туры, чтобы получить желаемые биологически 
активные соединения [Kadam et al., 2013]. Для 
этого используют широкий спектр ферментов, 
таких как пепсин, целлюлаза, вискозим, алкала-
за и флаворзим [Alboofetileh et al., 2019; Praveen 
et al., 2019; Rodrigues et al., 2019]. В недавнем 
исследовании [Vasquez et al., 2019] показа-
но, что применение целлюлазы к водорослям 
Macrocystis pyrifera (L.) C. Ag. и Chondracanthus 
chamissoi (C. Agardh) Kützing привело к выхо-
ду 76,6 и 36,1 % белка соответственно. Однако 
время экстракции составило более 12 ч. С дру-
гой стороны, сравнение нескольких методов 
экстракции фукоидана из Ascophyllum nodosum 
(L.) Le Jolis показало, что экстракция с помощью 
ультразвука дает меньший выход, чем обычная 
экстракция с использованием химикатов [Okolie 
et al., 2019].

В целом можно сказать, что в последнее 
время в процессе производства ЭМВ достиг-
нуты значительные успехи, но проблема по-
стоянства их химического состава все еще 
не решена. Методика экстракции должна раз-
рабатываться скорее с учетом характеристик 
биомассы, способа применения, типа сель-
хозкультуры и желаемого физиологического 
эффекта (например, увеличение устойчивости 
к абиотическому стрессу, повышение плодоро-
дия почвы, улучшение качества урожая и т. д.), 
а не руководствоваться стремлением к тому, 
чтобы извлекать максимум биологически ак-
тивных соединений, так как при этом могут 
происходить различные взаимодействия вну-
три смеси, приводящие как к синергетическим, 
так и к антагонистическим эффектам [Boukhari 
et al., 2020]. Наконец, для использования всей 
биомассы водорослей продумываются ком-
плексные подходы к экстракции, в которых ис-
пользуются комбинированные методы.

Среди наиболее широко применяемых 
в мире ЭМВ находятся Acadian, Algifert, Goe-
mar, Kelpak, Maxicrop, Seasol, Strimplex. В це-
лом пять ведущих компаний, производящих 
биостимуляторы из водорослей, занимают 
65 % всего рынка. Описание самых популярных 
коммерческих продуктов приведено в несколь-
ких статьях [Khan et al., 2009; Sharma et al., 
2014; Michalak, Chojnacka, 2016].

В России имеются большие запасы различ-
ных видов морских водорослей, добыча кото-
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рых традиционно осуществляется на Дальнем 
Востоке (Японское море), на южных и малых 
Курильских островах, на Сахалине, в Примо-
рье, на материковом побережье Охотского 
моря и в Белом море. Исследования ламинари-
евых и фукусовых водорослей Белого и Япон-
ского морей подтвердили общее сходство их 
химического состава с характерным для этих 
таксономических групп: полисахариды, вита-
мины, жирные полиеновые кислоты, аукси-
ны и гиббереллины, практически одни и те же 
первичные и вторичные метаболиты, богатый 
состав микро- и макроэлементов [Боголицын 
и др., 2012; Клочкова и др., 2019]. Это дает 
основание считать, что указанные водоросли 
являются хорошим ресурсом для производства 
ЭМВ со свойствами биостимуляторов расте-
ний. Разработка технологий комплексного ис-
пользования морских водорослей ведется, од-
нако заказчиками являются главным образом 
производители пищевых, фармацевтических 
и косметологических продуктов, в том числе 
содержащих биологически активные вещества. 
Для применения в сельском хозяйстве в Рос-
сии из бурых водорослей Белого моря произ-
водят удобрения, но не экстракты с биостиму-
лирующими свойствами.

Химический состав ЭМВ

Коммерчески важные виды морских водоро-
слей содержат широкий спектр органических 
соединений, включающий несколько распро-
страненных аминокислот, в том числе аспа-
рагиновую и глутаминовую кислоты, аланин. 
Альгиновая кислота, ламинаран и маннитол 
составляют почти половину общего содержа-
ния углеводов в препаратах из морских водо-
рослей. Морские водоросли также содержат 
большой набор витаминов, которые могут ис-
пользоваться растениями. В них присутствуют 
витамины С, B1 (тиамин), B2 (рибофлавин), B3 
(никотиновая кислота), В12, D3, Е, К, пантотено-
вая, фолиевая и фолиниевая кислоты. Витамин 
А отсутствует, однако встречаются его пред-
шественники – каротин и фукоксантин [Panda 
et al., 2012]. Помимо вышеуказанных органиче-
ских и неорганических соединений в морских 
водорослях присутствуют вещества с выражен-
ными стимулирующими и антибиотическими 
свойствами.

Натуральные ЭМВ получают в результате 
обработки растительного сырья с помощью 
химических, физических или ферментативных 
процессов, поэтому состав конечного продук-
та часто включает широкий спектр биоактив-
ных соединений, которые теоретически могут 

вызывать множество положительных эффек-
тов в процессе роста и развития растений 
[Boukhari et al., 2020]. Помимо минералов и по-
лисахаридов ЭМВ могут также содержать, в за-
висимости от метода получения, фитогормоны, 
витамины, полифенолы, антимикробные аген-
ты и некоторые другие соединения, имеющие 
агрономическое значение [Crouch et al., 1992; 
Crouch, van Staden, 1993а; Stirk et al., 2009; 
Chojnacka et al., 2012; Rasyid, 2017; Zerrifi et al., 
2018].

Углеводы. Морские водоросли, особен-
но красные и бурые, являются источником 
необычных и сложных полисахаридов, отсут-
ствующих в наземных растениях [Painter, 1983; 
Blunden, Gordon, 1986; Craigie, 1990; Chizhov 
et al., 1998; Duarte et al., 2001]. Список поли-
сахаридов, присущих зеленым, красным и бу-
рым водорослям, представлен в обзоре [Khan 
et al., 2009]. Например, бурые водоросли A. no‑
dosum, F. vesiculosus и Saccharina longicruris 
(Bachelot Pylaie) Kuntze содержат такие поли-
сахариды, как ламинаран, фукоидан и альги-
нат [Painter, 1983; Lane et al., 2006]. Ламинаран 
представляет собой (1,3)-β-D-глюкан с β-(1,6) 
боковыми цепями [Zvyagintseva et al., 1999]. 
Хотя точная структура фукоиданов полностью 
не установлена, фукоидан из A. nodosum со-
стоит в основном из сульфатированной фуко-
зы, связанной в α-(1,3) и α-(1,4) конфигурации 
[Marais, Joseleau, 2001]. Альгинат представляет 
собой блок-сополимерную структуру, состоя-
щую из D-маннуроновой и L-гулуроновой кис-
лот с β-(1,4)-гликозидными связями. Свойства 
альгинатов различаются в зависимости от по-
ложения каждого мономерного звена в цепи, 
средней молекулярной массы полимера и при-
роды связанных с ним противоионов. Мономе-
ры могут чередоваться в некоторых участках 
альгината (гетерополимерные), или они могут 
встречаться в смежных группах с образовани-
ем гомополимерных участков с любым мономе-
ром в молекуле альгината [Painter, 1983; Rioux 
et al., 2007]. Из этих трех полисахаридов лами-
наран и фукоидан проявляют наиболее широ-
кий спектр биологической активности [Rioux 
et al., 2007]. Показано, что ламинаран стимули-
рует защитные реакции у растений и участвует 
в индукции генов, кодирующих различные бел-
ки, связанные с патогенезом, с антимикробны-
ми свойствами [Fritig et al., 1998; van Loon, van 
Strien, 1999].

Фитогормоны. Присутствие в коммерче-
ских ЭМВ минеральных питательных элементов 
не может полностью объяснить вызываемые 
ими ростовые реакции [Blunden, 1991]. Поло-
жительные эффекты, наблюдаемые в различ-
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ных ростовых биотестах, привели к предполо-
жению, что ЭМВ содержат органические рост-
регулирующие вещества [Williams et al., 1981; 
Tay et al., 1985; Mooney, van Staden, 1986]. Бо-
лее того, широкий спектр ростовых реакций, 
индуцированных ЭМВ, подразумевает при-
сутствие более чем одной группы ростостиму-
лирующих веществ/гормонов [Tay et al., 1985; 
Crouch, van Staden, 1993a]. Действительно, 
в процессе исследований в ЭМВ были обна-
ружены различные фитогормоны и регуляторы 
роста растений, а именно ауксины, гибберел-
лины, цитокинины, абсцизовая кислота, эти-
лен, бетаин и полиамины [Panda et al., 2012].

А у к с и н ы. Присутствие ауксинов или со-
единений с ауксиноподобным действием от-
мечено во многих морских водорослях. Так, 
индолилуксусная кислота (ИУК) обнаружена 
в таких видах, как Nereocystis spp., Ecklonia 
maxima (Osbeck Papenfuss), M. pyrifera, A. no‑
dosum, Porphyra perforate J. Agardh, F. vesi‑
culosus, Caulerpa paspaloides (Bory) Greville, 
Sargassum heterophyllum C. Agardh, Gracila‑
ria corticata (J. Agardh), Enteromorpha flexuosa 
(Wulfen) J. Agardh [Crouch, van Staden, 1993a; 
Panda et al., 2012; Omar et al., 2015]. Например, 
экстракт A. nodosum содержит до 50 мг ИУК 
на грамм сухого экстракта [Kingman, Moore, 
1982]. Экстракт E. maxima проявил значитель-
ную способность стимулировать укоренение 
черенков [Crouch, van Staden, 1991]. При этом 
анализ экстракта методом газовой хромато-
графии/масс-спектроскопии выявил в нем 
присутствие соединений индола, включая ИУК 
[Crouch et al., 1992]. Этим же методом ИУК 
была идентифицирована в свежеприготовлен-
ном препарате Maxicrop [Sanderson, Jameson, 
1986]. В препарате Oligo-x также содержатся 
ИУК и цитокинины [Abbas, 2013].

В высших растениях ИУК существует 
в виде неактивных конъюгатов с карбоксиль-
ными группами, гликанами, аминокислотами 
и пептидами, которые при гликолизе перехо-
дят в свободную активную ИУК [Bartel, 1997], 
а в морских водорослях – в виде конъюгатов 
индола и аминокислот [Stirk et al., 2004].

Биологически активные ауксиноподобные со-
единения, отличные от ИУК, обнаружены в ще-
лочных гидролизатах A. nodosum, F. vesiculosus 
и других морских водорослей [Buggeln, Craigie, 
1971]. Фенилуксусная и гидроксифенилуксусная 
кислоты обнаружены в экстрактах Undaria pin‑
natifida (Harvey) Suringar [Abe et al., 1972, 1974], 
а гидроксиацетил-индол – в экстракте Prionitis 
lanceolate (Harvey) [Bernart, Gerwick, 1990].

Г и б б е р е л л и н ы. Присутствие в морских 
водорослях гиббереллиноподобных веществ 

хорошо известно [Panda et al., 2012]. Гибберел-
линовая кислота обнаружена в Enteromorpha 
prolifera (O. F. Müller) J. Agardh и Ecklonia radiata 
(C. Agardh) J. Agardh [Jennings, 1968], G. corti‑
cata, E. flexuosa [Omar et al., 2015]. Отмечено, 
однако, что терпеноид α-токоферол, присутст-
вующий в морских водорослях, может имити-
ровать гиббереллиновую активность [Jensen, 
1969; Gopala, 1984]. Считается, что гибберел-
линоподобные вещества могут легко разру-
шаться в процессе экстракции. Тем не менее 
гиббереллиновая активность была обнаружена 
в некоторых свежеприготовленных препаратах 
из морских водорослей.

Ц и т о к и н и н ы. Самые распространенные 
фитогормоны, регистрируемые в ЭМВ. Обна-
ружены в живых морских водорослях [Hussain, 
Boney, 1969; Omar et al., 2015] и в их экстрактах 
[Brain et al., 1973; Sanderson, Jameson, 1986]. 
Цитокинины, присутствующие в ЭМВ, включа-
ют транс-зеатин, транс-зеатин рибозид и их 
производные [Stirk, van Staden, 1997]. Анализ 
методом жидкостной хроматографии/масс-
спектроскопии (ЖХ/МС) 31 вида морских во-
дорослей, представляющих различные группы, 
показал, что зеатин и изопентенил конъюгаты 
цитокининов являются преобладающими цито-
кининами [Stirk et al., 2003]. ЭМВ также содер-
жат такие ароматические цитокинины, как бен-
зиламинопурин и тополин [Stirk et al., 2004].

Большинство реакций растений на внесение 
ЭМВ связывают непосредственно с содержа-
нием в них цитокининов. ЭМВ с цитокининовой 
активностью при внесении в низких концен-
трациях даже в полевых условиях оказывают 
влияние на жизнедеятельность растений [Pan-
da et al., 2012].

А б с ц и з о в а я  к и с л о т а (А Б К). Наличие 
водорастворимых ингибиторов роста, таких как 
АБК, было подтверждено в Laminaria digitata 
(Huds.) Lamououx, A. nodosum [Hussain, Boney, 
1973], Ulva lactuca L. [Hartmann, Kester, 1983] 
и Enteromorpha compressa (Linnaeus) Nees [Nie-
mann, Dorfing, 1980]. В некоторых коммерче-
ских экстрактах A. nodosum АБК присутствует 
в высоких концентрациях. Водорастворимые 
ингибиторы роста, экстрагированные из L. digi‑
tata и A. nodosum, привели к подавлению роста 
гипокотилей салата (Lactuca sativa L.) [Hussain, 
Boney, 1973]. Одно из этих веществ было схоже 
с АБК, что выявлено с помощью тонкослойной 
и газожидкостной хроматографии. Присутст-
вие АБК в водорослях отмечено и в других ра-
ботах [Kingman, Moore, 1982; Tietz et al., 1989].

Э т и л е н. Исследований по присутствию 
этилена в морских водорослях крайне мало. 
В концентрате, приготовленном из бурой водо-
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росли E. maxima, обнаружен предшественник 
этилена 1-аминоциклопропан-1-карбоновая 
кислота. Уровень выделения этилена составил 
9,29 нмоль/мл [Nelson, van Staden, 1985]. Тем 
не менее присутствие этилена в концентратах 
морских водорослей пока окончательно не до-
казано [Panda et al., 2012].

Б е т а и н ы. Это соединения, содержащие-
ся в ЭМВ, которые ведут себя как цитокинины. 
Бетаины были выделены из многих видов бу-
рых водорослей, используемых в производст-
ве экстрактов. Экстракты A. nodosum содержат 
различные бетаины и бетаиноподобные сое-
динения, а разные виды ламинарии содержат 
ряд бетаинов, включая глицин бетаин [Blunden 
et al., 1986]. В растениях бетаины помимо про-
чих функций служат совместимыми осмоли-
тами, уменьшающими осмотический стресс, 
вызванный засолением или засухой [Blunden, 
Gordon, 1986]. Предполагается, что именно они 
отвечают за повышение содержания хлорофил-
ла в листьях растений после обработки ЭМВ 
[Blunden et al., 1997]. В частности, этот эффект 
может быть связан со снижением деградации 
хлорофилла [Whapham et al., 1993]. Ряд авто-
ров связывают повышение урожайности раз-
личных культурных растений с увеличением 
содержания хлорофилла в их листьях, обуслов-
ленным бетаинами, присутствующими в мор-
ских водорослях [Genard et al., 1991; Whapham 
et al., 1993; Blunden et al., 1997]. Показано, что 
бетаины в низкой концентрации могут служить 
источником азота, а в высокой – играть роль 
осмолитов [Naidu et al., 1987]. Показано также, 
что бетаины играют определенную роль в фор-
мировании соматических зародышей из семя-
дольных тканей и зрелых семян чая [Wachira, 
Ogada, 1995; Akula et al., 2000].

Стерины. Являются важной группой липи-
дов. Обычно растительная клетка содержит 
смесь стеринов, таких как β-ситостерин, стиг-
мастерин, 24-метиленхолестерин и холесте-
рин [Nabil, Cosson, 1996]. Бурые водоросли 
в основном содержат фукостерин и его произ-
водные, тогда как красные водоросли главным 
образом содержат холестерин и производные 
холестерина. Зеленые водоросли накаплива-
ют в основном эргостерин и 24-метиленхоле-
стерин [Ragan, Chapman, 1978; Hamdy, Dawes, 
1988; Govindan et al., 1993; Nabil, Cosson, 1996]. 
Детальный список стеринов, присутствующих 
в зеленых, красных и бурых водорослях, пред-
ставлен в обзоре Хана с соавт. [Khan et al., 
2009].

Полиамины. Группа соединений, которые 
действуют как регуляторы роста, но не отно-
сятся к фитогормонам. Это класс соединений, 

в которых есть несколько аминогрупп, заме-
щающих водород (обычно в алкильной цепи), 
например, путресцин, спермидин и спермин. 
Полиамины оказывают существенное влияние 
на стабильность различных конформацион-
ных состояний РНК и ДНК. Они также придают 
устойчивость клеточным мембранам. Некото-
рые полиамины были обнаружены в однокле-
точных термоацидофильных красных водоро-
слях Cyanidium caldarium (Tilden) Geitler [Ha-
mana et al., 1990]. Присутствие полиаминов 
в продуктах морских водорослей может обес-
печивать их влияние на рост растений. Однако 
полиамины пока не отмечены в составе ком-
мерческих продуктов, полученных из морских 
водорослей.

Влияние ЭМВ на рост и урожайность 
растений

Рост корней и минеральное питание ра-
стений. Препараты из морских водорослей 
способствуют росту и развитию корней. Эф-
фект стимуляции роста корней был хорошо вы-
ражен, когда ЭМВ применяли на ранней стадии 
роста кукурузы (Zea mays L.), и реакция была 
аналогична реакции на ауксин [Jeannin et al., 
1991]. Применение ЭМВ снижало стресс от пе-
ресадки у проростков бархатцев (Tagetes patula 
L.), капусты (Brassica oleracea var. capitata L.) 
[Aldworth, van Staden, 1987] и томатов (Sola‑
num lycopersicum L.) [Crouch, van Staden, 1992] 
за счет увеличения размера и эффективности 
работы корневой системы. Обработка ЭМВ вы-
зывала увеличение соотношения корни/побеги 
и накопление биомассы у проростков томатов 
за счет усиления роста корней [Crouch, van 
Staden, 1992]. Точно так же растения пшеницы 
(Triticum aestivum L.), обработанные коммер-
ческим экстрактом Kelpak, показали увеличе-
ние соотношения сухой массы корней и побе-
гов в результате более мощного роста корней 
[Nelson, van Staden, 1986]. Указанный эффект 
исчезал при озолении, и это позволило пред-
положить, что активные компоненты экстракта 
были органическими по своей природе [Finnie, 
van Staden, 1985]. Стимуляция роста корней 
наблюдается при обработке ЭМВ корней или 
листьев [Biddington, Dearman, 1982; Finnie, van 
Staden, 1985]. При этом концентрация экстрак-
та является критическим фактором его эффек-
тивности [Finnie, van Staden, 1985]. У растений 
томата экстракт ламинарии в высокой концент-
рации (при разбавлении водой 1:100) подавлял 
рост корней, но при более низкой концентра-
ции (1:600) оказывал стимулирующий эффект. 
В целом биостимуляторы способны влиять 
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на развитие корней, улучшая формирование 
боковых корней [Atzmon, van Staden, 1994; Ver-
nieri et al., 2005] и увеличивая общий объем 
корневой системы [Thompson, 2004; Slávik, 
2005; Mancuso et al., 2006]. Предположитель-
но, стимуляция роста и развития корней может 
быть вызвана действием ауксинов и некото-
рых других веществ в экстрактах [Crouch et al., 
1992; Panda et al., 2012].

Хотя биостимуляторы могут содержать ка-
кое-то количество минеральных элементов, 
тем не менее они не способны обеспечить ра-
стение всеми питательными веществами в не-
обходимом объеме [Schmidt et al., 2003]. Их 
главное преимущество заключается в улучше-
нии усвоения минеральных веществ корнями 
и листьями. Со времени «зеленой» революции 
эффективность использования растениями 
питательных веществ резко снижается [Tilman 
et al., 2002]. Поэтому ее повышение с использо-
ванием новых технологий является одной из са-
мых серьезных задач, стоящих перед сельским 
хозяйством. Проведено множество экспери-
ментов по изучению влияния ЭМВ на усвоени-
ение питательных веществ растениями [Vernieri 
et al., 2005; Mancuso et al., 2006; Rathore et al., 
2009; Jannin et al., 2013; Billard et al., 2014; Sta-
matiadis et al., 2015; Colla et al., 2017; Di Stasio 
et al., 2017; Basavaraja et al., 2018; Carrasco-Gil 
et al., 2018].

При исследовании влияния шести коммер-
ческих экстрактов из Laminaria spp. и A. nodo‑
sum (в концентрации 0,5 мл/л в течение 48 ча-
сов) на кукурузу анализ листьев показал, что 
способность растений поглощать Ca, Mg, S, 
Fe, Cu, Mn, Mo, Zn и B значительно увеличилась 
по сравнению с контролем [Ertani et al., 2018]. 
Кроме того, применение экстракта A. nodo‑
sum в экспериментах с тремя клонами топо-
ля (Populus × hybrid) привело к значительному 
увеличению содержания калия в листьях одно-
го из них в тепличных условиях и содержания 
азота в стеблях двух других в полевых условиях 
[Fei et al., 2017]. В работе, посвященной оценке 
влияния экстракта E. maxima на рост и физио-
логию растений репы (Brassica rapa L.) в усло-
виях дефицита минерального питания, сооб-
щается об увеличении в листьях P и К на 31 
и 21 % соответственно [Di Stasio et al., 2017]. 
Внесение экстракта A. nodosum в питательный 
раствор в гидропонной системе увеличива-
ло содержание Mn, Cu и Mg в растениях рапса 
(Brassica napus L.) [Billard et al., 2014]. У ра-
стений томата применение экстактов E. ma‑
xima и A. nodosum увеличило соответствен-
но содержание Ca в плодах [Colla et al., 2017] 
и Mn, Cu и Zn в корнях и листьях [Carrasco-Gil 

et al., 2018]. Экстракты Kappaphycus alvarezii 
(Doty) L. M. Liao и Gracilaria edulis (S. G. Gmelin) 
P. C. Silva в полевом эксперименте с кукуру-
зой привели к увеличению содержания N, P и K 
в зерне и в соломине [Basavaraja et al., 2018]. 
При опрыскивании листьев пшеницы экстрак-
том A. nodosum в зерне возрастало содержа-
ние К [Stamatiadis et al., 2015], а у сои (Glycine 
max (L.) Merrill) экстракт K. alvarezii вызвал 
увеличение содержания N, P, K и S в бобах 
[Rathore et al., 2009]. Использование рубидия 
в качестве индикатора для оценки поглощения 
калия растениями миндаля (Prunus dulcis (Mill.) 
D. A. Webb) при обработке различными видами 
биостимуляторов позволило выявить, что экс-
тракт A. nodosum, обогащенный аминокисло-
тами и сахарами, значительно увеличивал кон-
центрацию рубидия в листьях растений, расту-
щих на питательной среде с 5 мкг/г калия. Это 
позволяет предположить, что данный экстракт 
может участвовать в увеличении поглощения 
калия [Saa et al., 2015]. Также была проведена 
оценка эффективности двух экстрактов на ос-
нове K. alvarezii и G. edulis в улучшении продук-
тивности и качества риса (Oryza sativa L.), вы-
ращенного со 100%-й рекомендуемой дозой 
удобрений [Layek et al., 2018]. Результаты по-
казали, что высокие концентрации (10 и 15 %) 
обоих экстрактов значительно увеличивают 
поглощение рисом N и P, но не K. Обработка 
растений винограда (Vitis vinifera L.) экстрак-
тами из ламинариевых, фукусовых и ульвовых 
водорослей привела к увеличению поглощения 
NH4

+ и K+ частью корня на расстоянии от 0,8 до 
1,7 мм от верхушки корня [Mugnai et al., 2008].

Более интенсивное поглощение питатель-
ных веществ растениями при обработке их 
ЭМВ можно, хотя бы частично, объяснить их 
влиянием на транскрипционную активность 
ряда генов, кодирующих переносчиков пита-
тельных веществ в корне [Boukhari et al., 2020]. 
Например, показано, что значительное улуч-
шение поглощения N и S растениями рапса, 
обработанными экстрактом A. nodosum, было 
связано со сверхэкспрессией генов BnNRT1.1, 
BnNRT2.1 и BnSultr4.1, BnSultr4.2, кодирующих 
белки-транспортеры в корнях, связанные с по-
глощением N и S соответственно [Jannin et al., 
2013].

Таким образом, многочисленными исследо-
ваниями доказано, что ЭМВ способны не толь-
ко стимулировать рост корней, но и повышать 
эффективность поглощения ими минеральных 
элементов.

Рост побегов и урожайность растений. 
В последние годы ЭМВ все шире используют-
ся в сельском хозяйстве для повышения уро-
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жайности сельскохозяйственных культур. Эф-
фект достигается за счет стимуляции процес-
сов роста и развития растений, а также за счет 
улучшения качества конечной продукции. Как 
показывают опыты, эффект зависит от концен-
трации экстракта [Khan et al., 2009]. Так, напри-
мер, экстракт A. nodosum оказывает влияние 
на рост корней Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 
в малых концентрациях (0,1 г/л), тогда как для 
влияния на рост растений в высоту и количе-
ство листьев требуется гораздо более высо-
кая концентрация (1 г/л) [Rayorath et al., 2008]. 
Имеются данные о стимуляции роста стебля 
и увеличении площади листьев у ивы (Salix 
spp.) в результате предпосадочной обработки 
коммерческим препаратом Kelpak на основе 
экстракта E. maxima [Digruber et al., 2018]. При-
менение коммерческого экстракта водорослей 
Durvillaea potatorum (Labillardiere) Areschoug 
и A. nodosum на клубнике (Fragaria × ananassa 
Duch.) привело к увеличению плотности корней 
на 38 % за счет увеличения количества прида-
точных корней, что в высокой степени коррели-
ровало (r = 0,94) с прибавкой урожая [Mattner 
et al., 2018].

В литературе имеется много примеров, под-
тверждающих влияние ЭМВ на конечный уро-
жай. Так, ЭМВ повышал урожайность томата 
при опрыскивании растений в вегетативной 
фазе, увеличивая размер и вес (на 30 %) пло-
дов, характеризующихся при этом высоким 
качеством [Crouch, van Staden, 1992]. У бар-
хатцев, обработанных коммерческим препа-
ратом Kelpak сразу после пересадки, количе-
ство цветков и семян в цветке увеличивалось 
на 50 % [Aldworth, van Staden, 1987]. Точно так 
же значительное увеличение урожайности по-
сле обработки препаратом Kelpak отмечено 
у ячменя (Hordeum vulgare L.) [Featonby-Smith, 
van Staden, 1987], перца (Capsicum annuum 
L.) [Arthur et al., 2003], фасоли [Nelson, van 
Staden, 1984]. Обработка растений кукурузы 
в фазе формирования зерна экстрактом водо-
росли K. alvarezii повышала урожайность семян 
на 15 % за счет увеличения количества семян 
в початке и длины початка [Trivedi et al., 2018]. 
Применение препарата Maxicrop увеличило 
урожай салата и цветной капусты (Brassica ole‑
racea var. botrytis L.) [Abetz, Young, 1983]. Экс-
тракты A. nodosum оказывали положительное 
влияние на урожайность бессемянного вино-
града сорта Томпсон на протяжении 3-летнего 
периода [Norrie, Keathley, 2006]. Отмечено, что 
растения, обработанные экстрактом A. nodo‑
sum, всегда превосходили по всем параметрам 
урожая контроль, выращиваемый обычным 
способом.

Отмечено, что ЭМВ вызывают более раннее 
цветение и завязывание плодов у ряда сель-
скохозяйственных культур [Abetz, Young, 1983; 
Featonby-Smith, van Staden, 1987; Arthur et al., 
2003]. Например, растения томатов, обрабо-
танные ЭМВ, завязывают большее количество 
цветков в более ранние сроки, чем контроль-
ные растения [Crouch, van Staden, 1992]. У ви-
нограда сорта Пино Нуар фаза начала созре-
вания также наступала раньше, чем в контроле 
[Frioni et al., 2018].

Считается, что повышение урожайности 
растений, обработанных ЭМВ, связано с гор-
мональными веществами, присутствующими 
в экстрактах, особенно цитокининами [Featon-
by-Smith, van Staden, 1983a, b, 1984]. Изучение 
гормоноподобной активности различных био-
стимуляторов на шпинате (Spinacia oleracea L.) 
показало, что содержание цитокининов – цис-
зеатина, дигидрозеатина и изопентиладени-
на – значительно повышалось у растений, об-
работанных чистым соединением Eckol, выде-
ленным из водоросли E. maxima [Kulkarni et al., 
2019]. Цитокинины в вегетативных органах ра-
стений связаны с распределением питательных 
веществ, тогда как в репродуктивных органах 
их высокое содержание может обеспечивать 
аттрагирующий эффект в отношении питатель-
ных веществ. Созревание плодов обычно вызы-
вает активизацию транспорта питательных ве-
ществ внутри растения, а плоды выступают при 
этом в качестве сильного аттрагирующего цен-
тра. Поэтому распределение фотоассимиля-
тов может быть сильно смещено от вегетатив-
ных частей (корни, стебель и молодые листья) 
к растущим плодам. Плоды томатов, обрабо-
танные ЭМВ, характеризовались более высо-
кой концентрацией цитокининов по сравнению 
с необработанными плодами [Featonby-Smith, 
van Staden, 1984]. Это указывает на то, что 
ЭМВ участвуют или в усилении транспорта ци-
токининов из корней в развивающиеся плоды, 
или, что более вероятно, в усилении синтеза 
эндогенных цитокининов в плодах [Hahn et al., 
1974]. У растений, обработанных ЭМВ, также 
обнаружены более высокие уровни цитокини-
нов в корнях [Featonby-Smith, van Staden, 1984]. 
Увеличение эндогенного содержания этих гор-
монов в конечном итоге приводило к их боль-
шему поступлению в созревающий плод. Сооб-
щалось, что повышенная концентрация цитоки-
нинов, отмеченная в обработанных растениях, 
связана с их перемещением из корней в другие 
части растения [Stevens, Westwood, 1984; Carl-
son et al., 1987].

Интересно, что ЭМВ при внесении в почву 
или на листья оказывают влияние и на фото-
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синтетический аппарат растений. В частности, 
имеются данные об увеличении содержания 
хлорофилла в листьях растений, обработанных 
ЭМВ [Whapham et al., 1993; Blunden et al., 1997]. 
Предположительно, это происходит в резуль-
тате уменьшения деградации хлорофилла, что 
частично может быть вызвано присутствием 
в составе экстрактов бетаинов.

Обработка листьев ивы препаратом Kel-
pak увеличила скорость транспорта электро-
нов в фотосистемах I и II [Digruber et al., 2018]. 
Также имеются данные о значительном уве-
личении общего содержания хлорофиллов, 
скорости фотосинтеза, скорости транспира-
ции и устьичной проводимости у растений 
спаржи (Asparagus aethiopicus L.) под влияни-
ем обработки экстрактом A. nodosum (7 мл/л) 
[Al-Ghamdi, Elansary, 2018]. Эти изменения 
сопровождались увеличением длины побегов 
(на 12 %) и сухого веса растений (на 6 %).

В исследовании, проведенном для оценки 
эффективности двух экстрактов из бурой во-
доросли Sargassum muticum (Yendo) Fensholt 
и красной водоросли Jania rubens (Linnaeus) 
J. V. Lamouroux для стимуляции роста и умень-
шения солевого стресса у растений нута (Cicer 
arietinum L.), показано, что изменения параме-
тров роста тесно связаны с содержанием фо-
тосинтетических пигментов [Abdel Latef et al., 
2017]. В отличие от этого увеличение длины 
побегов у сладкого апельсина (Citrus sinensis 
(L.) Osbeck), обработанных экстрактом A. nodo‑
sum в условиях засухи, оказалось не связанным 
с изменениями скорости фотосинтеза [Spann, 
Little, 2011]. Не обнаружено и явного влияния 
обработки ЭМВ в оптимальных условиях на рост 
цитрусовых деревьев. Аналогично препарат 
Kelpak 66 влиял на урожайность пшеницы при 
стрессе, вызванном дефицитом калия, но его 
применение не оказало значительного воздей-
ствия на растения, получавшие оптимальную 
добавку калия [Beckett, van Staden, 1989].

На растениях репы был проведен опыт с це-
лью оценки влияния экстракта E. maxima на их 
рост и физиологию при различных уровнях ми-
нерального питания: полное, половинное и во-
допроводная вода [Di Stasio et al., 2017]. Под 
влиянием обработки экстрактом скорость фо-
тосинтеза значительно возрастала, а площадь 
листьев, сухой вес побегов и товарный урожай 
были выше на 14, 17 и 14 % соответственно. Об-
работка повысила содержание в листьях Р и Na, 
однако не повлияла на содержание других мак-
роэлементов. Концентрация пигментов в ли-
стьях обработанных растений также была выше 
по сравнению с контролем на 15 %, а антиокси-
дантная активность – на 38 %. Однако содержа-

ние аскорбиновой кислоты и общее количест-
во фенолов снизилось. Экстракт из M. pyrifera 
значительно увеличил антиоксидантную актив-
ность, общее содержание фенолов и содержа-
ние витамина С в плодах огурца (Cucumis sati‑
vus L.) по сравнению с растениями, обработан-
ными раствором Штайнера [Trejo Valencia et al., 
2020]. Более того, применение коммерческого 
экстракта увеличило общее количество взве-
шенных твердых частиц, содержание фруктозы 
и сахарозы в ягодах клубники, то есть веществ, 
которые отвечают за фруктовый вкус [Kapur 
et al., 2018]. Кроме того, внесение экстракта 
A. nodosum из расчета 1,5 кг/га значительно 
увеличило содержание антоцианов, фенолов 
и сухого вещества в ягодах винограда. Уровень 
растворимого сахара в ягодах повысился на 30 
и 22 % для сортов Пино Нуар и Каберне Фран 
соответственно [Frioni et al., 2018].

Интересны результаты применения различ-
ных ЭМВ во время послеуборочного хранения 
яблок (Malus domestica Borkh). Они показали, 
что экстракт Codium tomentosum Stackhouse 
снижает индекс потемнения в гомогенате 
и слайсах яблок сорта Фудзи на 33 и 26 % соот-
ветственно по сравнению с контролем и инги-
бирует активность пероксидазы и полифенол-
оксидазы, которые обычно синтезируются во 
время стресса [Augusto et al., 2016].

Вегетативное размножение растений. 
ЭМВ используют при вегетативном размно-
жении многих видов сельскохозяйственных 
культур [Crouch, van Staden, 1992; Atzmon, van 
Staden, 1994; Kowalski et al., 1999]. Обычной 
практикой является экзогенное применение 
ауксинов для стимуляции укоренения черенков 
у видов, которые трудно укореняются. Увеличе-
ние количества и сухого веса корней наблюда-
ли у черенков бархатцев, обработанных 10%-м 
экстрактом Kelpak в течение 18 ч [Crouch, van 
Staden, 1991]. Также препарат Kelpak при раз-
бавлении 1:100 увеличивал процент укорене-
ния и мощность корневой системы у трудно-
укореняемых черенков пинии (Pinus pinea L.) 
[Atzmon, van Staden, 1994]. Внекорневая под-
кормка коммерческим экстрактом A. nodosum c 
добавлением бензиладенина и индолилмасля-
ной кислоты увеличивала число пропагул, спо-
собствуя вегетативному размножению декора-
тивного лилейника (Hemerocallis sp.] [Leclerc 
et al., 2006].

Роль ЭМВ в повышении устойчивости 
растений к стрессам

Абиотические стрессы. Засуха, засоле-
ние, экстремальные температуры и дефицит 



46

элементов минерального питания являются 
основными абиотическими факторами, вы-
зывающими у растений стресс, тем самым 
отрицательно влияя на их урожайность. Поль-
за от применения ЭМВ часто связана именно 
с повышением устойчивости растений к абио-
тическим стрессам, хотя эффекты этих препа-
ратов все же сильно зависят от культуры (вида 
и сорта) и почвенно-климатических условий 
[Khan et al., 2009; Panda et al., 2012; Boukhari 
et al., 2020]. Очень часто неблагоприятные 
абиотические факторы вызывают окислитель-
ный стресс, возникающий в результате избы-
точного образования активных форм кислоро-
да (АФК). Они выступают в качестве факторов 
повреждения ДНК, липидов, углеводов и бел-
ков, а также вызывают нарушение передачи 
сигналов в клетках [Arora et al., 2002]. В ответ 
в растении запускаются механизмы антиокси-
дантной защиты. Многочисленные исследова-
ния показывают, что ЭМВ обладают способно-
стью снижать уровень абиотического стресса 
у растений. Например, показано, что полиса-
хариды, экстрагированные из бурых водоро-
слей Lessonia nigrescens Bory de Saint-Vincent, 
повышают устойчивость проростков пшеницы 
к хлоридному засолению [Zou et al., 2019]. Об-
работка этими веществами способствовала 
увеличению длины побегов и корней, а также 
сухого и сырого веса растений, испытывающих 
действие стресс-фактора. Кроме того, в усло-
виях засоления добавление полисахаридов 
снижало степень окислительного повреждения 
растений за счет уменьшения проницаемости 
мембран и перекисного окисления липидов, 
а также благодаря увеличению активности су-
пероксиддисмутазы (СОД), гваякол-перокси-
дазы и каталазы (КАТ), участвующих в нейтра-
лизации АФК. Одновременно с этим обработка 
полисахаридами поддерживала осмотический 
статус подвергнутых стрессу проростков пше-
ницы за счет увеличения содержания в них са-
харов и пролина и регулирования соотноше-
ния Na+/K+. Аналогичным образом выявляли 
[Liu et al., 2019] способность полисахаридов 
из Grateloupia filicina (J. V. Lamouroux) C. Agardh 
уменьшать солевой стресс у риса на стадии 
прорастания семян и показали, что они сти-
мулировали развитие семян, подвергшихся 
засолению. Отмечено повышение активности 
СОД (на 47 и 181 % соответственно) в газонной 
траве полевице ползучей (Agrostis stolonifera L.) 
в результате ежемесячного применения ЭМВ 
и гуминовой кислоты [Zhang et al., 2003]. Это 
сопровождалось увеличением скорости фото-
синтеза и привело к улучшению качества газо-
на. Было высказано предположение, что такой 

результат может быть связан с повышением 
содержания гормонов и осмолитов. Подобные 
эффекты отмечены и при изучении влияния 
внекорневой подкормки экстрактом A. nodo‑
sum на газонную траву паспалум (Paspalum 
vaginatum Sw.) во время длительных интерва-
лов между поливами и в условиях засоления 
[Elansary et al., 2017]. Авторы отметили умень-
шение перекисного окисления липидов, а так-
же усиление антиоксидантной защиты за счет 
значительного повышения активности СОД, 
КАТ и аскорбат-пероксидазы, ведущей к сни-
жению количества АФК в обработанных экс-
трактом растениях. Кроме того, устойчивость 
к засухе и засолению приписывалась кумуля-
тивным эффектам, в частности, более высокой 
фотохимической активности, связанной с ми-
неральным составом ЭМВ и регуляторами ро-
ста, такими как цитокинины и АБК, усиленным 
ростом корня и изменением его морфологии, 
бóльшим накоплением неструктурных углево-
дов, что улучшало метаболизм и осмотическую 
регуляцию. Также было отмечено накопление 
пролина. Интересно, что и без ЭМВ подобные 
изменения являются типичными защитно-при-
способительными реакциями растений, под-
вергнутых засухе или засолению. Следователь-
но, ЭМВ способны выступать в роли регулято-
ров ответных реакций растений на действие 
неблагоприятных факторов. Это соответствует 
работам [Shukla et al., 2018], где сообщается, 
что обработка растений сои экстрактом A. no‑
dosum в условиях засухи приводила к усилению 
транскрипционной активности генов, кодиру-
ющих белки, участвующие в защите растений 
от действия стресс-факторов. Показано, что 
обработка растений ЭМB способствовала по-
вышению транскрипционной активности двух 
генов – GmCYP707A1a и GmCYP707A3b, участ-
вующих в регуляции биосинтеза АБК во время 
циклов дегидратация-гидратация. В другой ра-
боте [Jithesh et al., 2019] испытывали влияние 
экстракта A. nodosum на растения Arabidopsis 
thaliana в условиях засоления. У обработанных 
ЭМВ растений уже в первый день после обра-
ботки регистрировали повышение уровня экс-
прессии 184 генов и снижение транскрипци-
онной активности 91 гена. У этих же растений 
на пятые сутки после обработки ЭМВ наблю-
дали увеличение количества транскриптов уже 
257 генов и подавление экспрессии 262 ге-
нов. Гены, контролирующие реакцию растения 
на абиотические стрессы, составляли 2,2 % 
от общего числа активируемых генов в первый 
день, и их доля увеличивалась до 6 % на пятый 
день. Кроме того, еженедельная обработка ра-
стений спаржи экстрактом A. nodosum (7 мл/л) 
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в условиях засоления (2000 и 4000 ppm NaCl) 
усиливала экспрессию генов, кодирующих 
белки, вовлеченные в регуляцию водного об-
мена (ANN1, ANN2 и PIP1), синтеза вторичных 
метаболитов (P5CS1 и CHS) и антиоксидантов 
(APX1 и GPX3) [Al-Ghamdi et al., 2018]. Более 
того, эксперимент выявил потенциал обра-
ботки ЭМВ для снижения солевого стресса за 
счет увеличения содержания фенолов, пролина 
и антиоксидантной активности.

В условиях засухи обработка растений пше-
ницы экстрактом из Gracilaria dura (C. Agardh) 
J. Agardh приводила к увеличению содержания 
АБК по сравнению с контролем за счет актива-
ции некоторых генов NCED (9-цис-эпоксика-
ротиноид диоксигеназы), таких как TaNCED3.1 
и TaNCED3.2 [Sharma et al., 2019]. Растения 
томата обрабатывали экстрактами A. nodosum 
до и после воздействия 7-дневной засухи. Об-
работка в наиболее эффективной концентра-
ции увеличивала относительное содержание 
воды, сырую биомассу, содержание раствори-
мых сахаров и пролина, а также вызывала сни-
жение содержания МДА. Между тем и засуха, 
и обработка экстрактом усиливали экспрессию 
гена стрессового белка Tas14 [Goni et al., 2018]. 
В недавнем исследовании показано, что экс-
тракт A. nodosum, примененный на растениях 
томата и сладкого перца, значительно усили-
вал образование транскриптов генов Ga2Ox, 
IAA и IPT, участвующих в контроле биосинтеза 
гиббереллина, ауксина и цитокинина соответ-
ственно [Ali et al., 2019]. Авторы предположи-
ли, что сверхэкспрессия этих генов может быть 
причиной усиления роста и ускорения разви-
тия растений. Обработка растений маслично-
го рапса экстрактом A. nodosum значительно 
усиливала экспрессию гена, кодирующего бе-
лок – переносчик меди (COPT2), а также ге-
нов, кодирующих белки – переносчики суль-
фатов ( BnSULTR1.1 и BnSULTR1.2) и нитратов 
( BnNRT1.1 и BnNRT2.1) [Billard et al., 2014]. При 
этом относительная концентрация Cu во всех 
обработанных растениях была значительно 
выше, чем в контроле.

Обработка растений пшеницы трех сортов 
в вегетативной и репродуктивной фазах от-
жатым соком K. alvarezii привела к снижению 
уровня солевого и водного стресса [Patel et al., 
2018]. Препарат улучшил ростовые показатели 
пшеницы, увеличил общее содержание хлоро-
филла, каротиноидов и воды в тканях, снизил 
выход электролитов и перекисное окисление 
липидов по сравнению с растениями, подверг-
шимися действию стресс-факторов. У расте-
ний, испытывавших стрессовые воздействия, 
применение этого препарата способствовало 

нормализации ионного баланса за счет сниже-
ния соотношения Na+/K+ и увеличения содер-
жания кальция, а также накопления осмопро-
текторов, общего белка и аминокислот. Опре-
деление содержания АФК показало меньшее 
их влияние на растения, обработанные препа-
ратом в условиях стресса, однако не было за-
мечено никакой разницы между контрольными 
и обработанными растениями в оптимальных 
условиях. Антиоксидантный потенциал расте-
ний возрастал за счет увеличения содержания 
фенолов и неферментативных антиоксидан-
тов [Patel et al., 2018]. Кроме того, под влия-
нием препарата увеличивалось содержание 
в растениях таких гормонов, как АБК и зеатин, 
при стрессе и в оптимальных условиях. Име-
ются сведения, что при обработке экстрактом 
G. dura растений пшеницы, подвергнутых засу-
хе, их биомасса и урожайность увеличились со-
ответственно на 57 и 70 % [Sharma et al., 2019]. 
По мнению авторов, наблюдаемый положи-
тельный эффект ЭМВ, вероятно, был обуслов-
лен его влиянием на водный обмен растений. 
В то же время у кукурузы применение экстракта 
K. alvarezii в условиях водного стресса привело 
к повышению уровня некоторых антиоксидан-
тов, таких как AПО, но практически не сказыва-
лось на урожае [Trivedi et al., 2018].

Известно, что ЭМВ, которые содержат значи-
тельное количество цитокининов, нейтрализу-
ют образовавшиеся в результате стрессов сво-
бодные радикалы и препятствуют образованию 
АФК, ингибируя окисление ксантина [McKersie, 
Leshem, 1994; Fike et al., 2001]. Предполагается, 
что жаростойкость, индуцированная обработкой 
ЭМВ, может быть в значительной степени связа-
на с цитокининовыми компонентами экстрактов 
[Ervin et al., 2004; Zhang, Ervin, 2008].

ЭМВ также могут повышать устойчивость 
растений к низким температурам, лимитирую-
щим рост и развитие растений. Например, пре-
парат Algafert на основе экстрактов из A. nodo‑
sum, Fucus spp. и Laminaria spp. уменьшал сте-
пень некроза листьев и увеличивал плотность 
корней у растений кукурузы, подвергавшихся 
действию пониженных температур (12–14 °C) 
в зоне корней в течение двух недель [Bradacova 
et al., 2016]. Коммерческий экстракт из A. no‑
dosum Seasol повышал морозостойкость вино-
града. В листьях винограда, обработанного 
препаратом Seasol, наблюдалось снижение ос-
мотического потенциала, что является ключе-
вым показателем осмотической устойчивости 
[Wilson, 2001]. Показано, что обработка препа-
ратом Maxicrop озимого ячменя способствует 
повышению зимо- и морозостойкости расте-
ний в полевых условиях [Burchett et al., 1998].
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Получено большое количество доказа-
тельств о защитном эффекте применения 
ЭМВ против стресса, вызванного дефицитом 
элементов минерального питания. Экстрак-
ты A. nodosum вызывали увеличение биомас-
сы растений салата [Chrysargyris et al., 2018], 
а также длины побегов, площади и длины ли-
стьев, степени ветвления у растений миндаля 
в условиях, когда они испытывали дефицит ка-
лия [Saa et al., 2015]. Применение четырех ком-
мерческих экстрактов на основе A. nodosum 
и D. potatorum на растениях томата снижало 
уровень стресса, вызванного дефицитом желе-
за [Carrasco-Gil et al., 2018].

Предобработка семян с целью закаливания 
является одним из способов повышения при-
способляемости растений к стрессу. Он заклю-
чается в том, чтобы поддерживать метаболизм 
прорастающих семян на высоком уровне за счет 
контроля их водного режима [Paparella et al., 
2015]. Поэтому обработка семян ЭМВ может 
быть еще одним подходом к смягчению абиоти-
ческого стресса, которому подвергаются расте-
ния в период прорастания и на ранних этапах 
своего развития. Например, обработка семян 
препаратом Kelpak увеличивала скорость про-
растания семян цератотеки (Ceratotheca triloba 
(Bernh.) Hook. f) при низких температурах (от 10 
до 15 °C) и при низком осмотическом потенци-
але [Masondo et al., 2018]. Однако обработка 
этим препаратом не оказывала значительного 
влияния на скорость прорастания, когда расте-
ния подвергались воздействию NaCl в различ-
ных концентрациях от 5 до 50 ммоль/л. В то же 
время обработка семян редиса (Raphanus sati‑
vus var. radicula Pers), подвергнутых воздейст-
вию NaCl (в концентрациях 150 и 200 ммоль), 
экстрактами Codium taylorii P. C. Silva или Ptero‑
cladia capillacea (S. G. Gmelin) Bornet in Bornet & 
Thuret вызывала изменения в структуре ДНК ра-
стений [Kasim et al., 2016].

Биотические стрессы. Борьба с вредите-
лями и почвенными патогенами ведется глав-
ным образом с использованием химических 
средств (фунгициды, пестициды, нематициды), 
что приводит к загрязнению окружающей сре-
ды и непредсказуемым последствиям (гибель 
полезных почвенных организмов, накопление 
токсинов, возникновение эпифитотий, появле-
ние более агрессивных и вредоносных патоти-
пов (расс) паразитических организмов). Чтобы 
избежать опасного воздействия химикатов, ве-
дется поиск альтернативных средств для конт-
роля численности паразитических организмов. 
Предполагается, что ЭМВ являются перспек-
тивными препаратами для фитоконтроля, так 
как не оставляют в растениях никаких остатков 

и при их применении не требуется определе-
ния максимально допустимого уровня остат-
ка и соблюдения сроков последней обработки 
[Chojnacka et al., 2015].

Ф и т о п а р а з и т и ч е с к и е  н е м а т о д ы. 
Обнаружено, что применение ЭМВ эффектив-
но против нематод – паразитов растений [Fea-
tonby-Smith, van Staden, 1983a; Wu et al., 1997]. 
Большая часть исследований по влиянию мор-
ских водорослей и экстрактов из них на ра-
стения выполнена на представителях нематод 
рода Maloidogyne, паразитирующих на корнях 
широкого круга растений-хозяев. При внесе-
нии ЭМВ в почву наблюдалось снижение зара-
женности растений томатов и Arabidopsis thali‑
ana галловой нематодой [Featonby-Smith, van 
Staden, 1983a; Crouch, van Staden, 1993b; Blun-
den, 2003]. В экспериментах in vitro на растени-
ях кукурузы показано, что обработка ЭМВ сни-
жала воспроизводство нематоды Pratylenchus 
zeae на 47–63 %. Однако в эксперименте с ра-
стениями в контейнерах экстракт не повлиял 
на размножение P. zeae [De Waele et al., 1988]. 
Порошок U. lactuca, применяемый для обра-
ботки почвы в дозе 5 г/кг, значительно снижал 
заражение растений банана (Musa paradisiaca 
L.) галловыми нематодами Maloidogyne spp. за 
счет уменьшения галлообразования (на 76 %), 
что, в свою очередь, сказалось на популяции 
нематод новой генерации и напрямую корре-
лировало с содержанием фенолов в препарате 
[El-Ansary, Hamouda, 2014].

Результаты опытов на паразитарной сис-
теме «растения томатов – галловая нематода» 
(Maloidogyne javanica и M. incognita) показа-
ли эффективность применения бетаинов про-
тив биотрофных паразитов на разных стадиях 
жизненного цикла: наблюдалось значительное 
снижение инвазии корней личинками второго 
возраста нематоды и количества яиц в самках, 
развившихся на корнях обработанных растений 
[Blunden, 2003]. Отмечено, что эффекты ЭМВ 
на рост растений и развитие нематод в корнях 
зависят от способа обработки растений. Так, 
внесение ЭМВ в почву было эффективным для 
стимулирования роста корней и снижения за-
раженности нематодой, а опрыскивание листь-
ев не повлияло на рост корней, но увеличило 
галлообразование [Crouch, van Staden, 1993b]. 
При применении ЭМВ на разных по устойчиво-
сти к M. incognita сортах томата в эксперимен-
те in vitro зараженность восприимчивого сорта 
уменьшалась, а на устойчивом сорте наблюда-
лось увеличение количества галлов на корнях 
растений [Crouch, van Staden, 1993b]. На уз-
коспециализированном паразите картофеля 
(Solanum tuberosum L.) – картофельной цисто-
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образующей нематоде Globodera rostochiensis 
Woll. протестированы нематицидные свойства 
фукуса пузырчатого и выявлено, что внесение 
фукуса в почву снижает зараженность корней 
растений цистами нематоды нового поколения. 
Кроме того, отмечена низкая жизнеспособ-
ность яиц в цистах, что негативно сказывается 
на инвазионном потенциале паразитической 
нематоды [Евстратова и др., 2017].

Г р и б к о в ы е  и  б а к т е р и а л ь н ы е  п а -
т о г е н ы. Многие ЭМВ были исследованы в от-
ношении их фунгицидных свойств. Экстракт 
нескольких видов макроводорослей с бразиль-
ского пляжа в Мангуиньос (Hypnea muscifor‑
mis (Wulfen) J. V. Lamouroux, Ochtodes secundi‑
ramea (Montagne) M. Howe, Pterocladiella capil‑
lacea (S. G. Gmelin) Santelices & Hommersand, 
Laurencia dendroida J. Agardh. и Padina gymno‑
spora (Kützing) Sonder) успешно ингибировал 
развитие грибка Colletotrichum gloeosporioides 
(Penz.) Penz. & Sacc. – возбудителя антракно-
за у растений папайи (Carica papaya L.) и ба-
нана, который значительно снижает качество 
плодов [Machado et al., 2014]. Анализ экстрак-
тов методом газовой хроматографии и масс-
спектрометрии показал, что их наибольший 
фунгицидный эффект коррелирует с присут-
ствием в составе экстрактов галогенирован-
ных терпенов, жирных кислот (гексадекановой 
и октадекановой) и кверцетина. Аналогичным 
образом эксперименты in vitro показали, что 
ЭМВ не нарушает развитие возбудителя ан-
тракноза Colletotrichum trifolii Bain et Assary. 
Это позволяет предположить, что индуциро-
ванная устойчивость может быть обусловлена 
исключительно элиситирующим воздействием 
экстракта [Cluzet et al., 2004]. Действитель-
но, помимо вышеупомянутых антимикробных 
свойств, биоактивные молекулы ЭМВ могут иг-
рать роль элиситоров, вызывая специфические 
реакции растений против патогенов. Растения 
защищают себя от вторжения патогенов за счет 
восприятия сигнальных молекул – элиситоров, 
которые включают в себя целый спектр раз-
ных молекул, таких как олиго- и полисахариды, 
пептиды, белки и липиды, часто обнаруживае-
мые в клеточной стенке атакующих патогенов 
[Boller, 1995; Côté et al., 1998]. Разнообразные 
полисахариды, присутствующие в ЭМВ, вклю-
чают эффективные элиситоры, индуцирующие 
болезнеустойчивость растений [Kloareg, Qua-
trano, 1988]. Красные водоросли обычно со-
держат агары и каррагинаны в своих клеточных 
стенках, экстракты бурых водорослей содер-
жат альгинаты, ламинараны, сульфатирован-
ные фуканы и другие сложные слизи, а зеленые 
водоросли cодержат слизь, состоящую из та-

ких веществ, как рамноза, уроновая кислота 
и ксилоза [Cluzet et al., 2004]. Показано, что 
ламинаран и сульфатированные фуканы из бу-
рых водорослей вызывают множественные за-
щитные реакции у люцерны (Medicago sativa L.) 
и табака (Nicotiana tabacum L.) [Kobayashi et al., 
1993; Klarzynski et al., 2000, 2003]. Аналогично 
каррагинанам сульфатированные линейные га-
лактаны являются эффективными элиситорами 
у растений табака [Mercier et al., 2001]. Лами-
нараны, фукоиданы и растворимые альгиновые 
кислоты бурых водорослей морей Дальнего 
Востока повышают устойчивость сои к бакте-
риозу и грибковым болезням (фузариоз, аско-
хитоз, пероноспороз, септориоз), на что ука-
зывает снижение пораженности растений поч-
венными патогенами и повышение урожая сои 
[Заостровных и др., 2009]. Опрыскивание ли-
стьев винограда экстрактом A. nodosum умень-
шало зараженность фитофторой Phytophthora 
capsici у Capsicum и плазмопарой Plasmopara 
viticola [Lizzy et al., 1998]. Показана эффектив-
ность применения бетаинов в низких концен-
трациях при поражении растений грибковой 
инфекцией [Blunden, 2003]. При выращивании 
капусты внесение в почву жидких ЭМВ стиму-
лировало рост и активность микроорганизмов, 
которые являются антагонистами Pythium ulti‑
mum, опасного грибкового патогена, возбуди-
теля черной ножки у проростков капусты [Dixon, 
Walsh, 2004]. Применение экстракта A. nodo‑
sum и гуминовой кислоты к полевице увеличи-
вало активность СОД, что, в свою очередь, зна-
чительно снижало заболеваемость долларовой 
пятнистостью, вызываемой грибком Sclerotinia 
homoeocarpa. Морские водоросли являются 
богатым источником полифенолов-антиокси-
дантов с бактерицидными свойствами [Zhang 
et al., 2006]. Vacciplant – один из примеров ком-
мерческих препаратов, зарегистрированный 
как фитофармацевтический. Он представляет 
собой экстракт бурой водоросли L. digitata, со-
держащей ламинаран, вызывающий повыше-
ние болезнеустойчивости растений.

Показано, что опрыскивание экстрактом 
Ulva spp. в концентрации всего 5 мкг/мл за-
щищало люцерну (Medigaco truncatula Gaertn.) 
от возбудителя антракноза Colletotrichum trifolii 
[Cluzet et al., 2004]. Анализ данных показал, что 
под влиянием экстракта были активированы 
гены, кодирующие ключевые ферменты био-
синтеза фитоалексинов и фенилпропаноидов, 
и гены, кодирующие ферменты, связанные 
с патогенезом (фенилаланин-аммиак-лиаза, 
халкон-синтаза, изофлавон-редуктаза, хитина-
за и др.). Также отмечено, что обработка ЭМВ 
предотвращала подавление экспрессии генов, 
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кодирующих белки, участвующие в метаболиз-
ме углерода и азота, что является обычной ре-
акцией растений, испытывающих воздействие 
патогенов [Rojas et al., 2014].

«Ч у в с т в о  к в о р у м а» (q u o r u m  s e n s -
i n g ,  Q S) б а к т е р и й  и  в л и я н и е  м о р -
с к и х  в о д о р о с л е й  н а  Q S. «Чувство кво-
рума» – это коммуникационный механизм, на-
блюдаемый в популяциях бактерий, зависящих 
от плотности клеток, который запускает и конт-
ролирует экспрессию генов, регулирующих 
различные физиологические функции и реак-
ции [Dong, Zhang, 2005]. Этот отклик опосре-
дуется низкомолекулярными сигнальными мо-
лекулами, называемыми ацил-гомосерин-лак-
тонами (ацил-HSL). Вирулентность патогенных 
бактерий находится под контролем системы 
QS. Агенты, влияющие на систему QS, потен-
циально могут изменять патогенность. Крас-
ная морская водоросль Delisea pulchra (Gre-
ville) Montagne содержит галогенированные 
фураноны и еноны, гомологичные ацил-HSL. 
Они связываются с LuxR в сайте связывания 
ацил-HSL и предотвращают связывание ауто-
индукторов ацил-HSL, тем самым ингибируя 
процесс QS. Эти фураноны в природе, по-ви-
димому, влияют на QS у морских бактерий, та-
ких как Serratia liquefaciens, Vibrio fischeri и Vib‑
rio harveyi [Rasmussen et al., 2000; Manefield 
et al., 2002].

Д р у г и е  в р е д и т е л и. Тля и другие пита-
ющиеся соком насекомые обычно избегают ра-
стений, обработанных ЭМВ [Stephenson, 1966; 
Hankins, Hockey, 1990]. Распыление гидроли-
зованных ЭМВ на яблони уменьшало популя-
ции красных паутинных клещей, а применение 
экстрактов в течение 2–3 лет снижало их до 
уровня, наблюдаемого при применении акари-
цидов [Stephenson, 1966]. Также замечено, что 
использование экстракта Maxicrop на растени-
ях клубники значительно сокращает популяцию 
обыкновенного паутинного клеща (Tetranychus 
urticae) [Hankins, Hockey, 1990]. Высказано 
предположение, что ЭМВ могут содержать хе-
латные комплексы металлов, которые, как из-
вестно, уменьшают популяцию обыкновенного 
паутинного клеща [Terriere, Rajadhyaksha, 1964; 
Abetz, 1980]. Хлороформный и бензольный экс-
тракты бурой водоросли Padina pavonica про-
демонстрировали нимфицидную активность 
и способность значительно сокращать или уве-
личивать период развития нимф, «вмешива-
ясь» в физиологию красного хлопкового жука 
(Dysdercus cingulatus). Такой эффект связыва-
ют с содержанием в ЭМВ гормонов, препятст-
вующих развитию вредителей на стадии заро-
дыша [Sahayaraj, Kalidas, 2011].

Имеются данные и о противовирусном дей-
ствии ЭМВ. Так, у препарата SPS4, изготовлен-
ного из красной водоросли Hypnea musciformis, 
выявлена биологическая активность против ви-
руса табачной мозаики [Grannam et al., 2013].

В целом в многочисленных исследовани-
ях убедительно доказана способность ЭМВ 
снижать стресс, вызванный у растений теми 
или иными стрессорами. Однако эти эффекты 
сильно зависят от вида водорослей и метода 
экстракции. Кроме того, и вид растений также 
является важным фактором, который необхо-
димо учитывать, поскольку реакция разных ра-
стений на определенный стресс может суще-
ственно меняться в зависимости от их видовой 
и даже сортовой принадлежности.

Влияние ЭМВ на ризосферу растений

Большинство работ, посвященных исследо-
ванию механизма действия ЭМВ, сосредото-
чены исключительно на физиологических из-
менениях в растениях, а вопрос их возможного 
влияния на ризосферу не рассматривается, 
несмотря на его большое значение. Вероятно, 
это связано со способом внесения экстрактов, 
чаще всего с помощью опрыскивания листьев. 
Тем не менее применение ЭМВ стимулирует 
рост полезных ризосферных микроорганизмов 
и секрецию этими микробами веществ, конди-
ционирующих почву [Boukhari et al., 2020]. На-
пример, при выращивании хризантемы (Chry‑
santhemum morifolium Ramat.) внесение в почву 
коммерческого ЭМВ на основе альгината зна-
чительно увеличивало доступный для растений 
в ризосфере фосфор (на 49 %), хотя микробное 
сообщество почвы при этом не изменялось [Ji 
et al., 2017]. Результаты исследования влия-
ния коммерческого препарата из A. nodosum 
на разнообразие почвенного и корневого ми-
кробиома растений перца показали, что обра-
ботка значительно изменяла бактериальное 
альфа-разнообразие в образцах почвы [Re-
naut et al., 2019]. Однако эффект не был оче-
виден при оценке альфа-разнообразия грибов 
в почве, а также бактерий и грибов в корнях. 
При оценке действия различных биостимуля-
торов на образцы почв, нарушенных эрозией, 
показано, что экстракт M. pyrifera увеличи-
вал гидрогеназную активность образца почвы 
на 32 % по сравнению с контролем [Onet et al., 
2019]. Кроме того, внесение в почву с пророст-
ками яблони Malus hupehensis Rehd. биостиму-
лирующего экстракта на основе L. nigrescens 
и Lessonia flavicans Bory de Saint-Vincent в дозе 
40 г/кг вызывало значительное повышение 
в почве активности ферментов инвертазы, уре-
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азы, протеиназы и фосфатазы. При этом спе-
циальными методами было установлено, что 
после применения ЭМВ сообщество почвенных 
грибов изменялось [Wang et al., 2016]. Таким 
же образом метаболическая активность микро-
организмов почвы, на которой выращивалась 
клубника, а также их функциональное разно-
образие, количество колоний и дыхание почвы 
увеличивались в ответ на обработку экстрактом 
A. nodosum в полевых и тепличных условиях 
[Alam et al., 2013].

Как показывают исследования, альгинаты 
не только влияют на свойства почвы, но и спо-
собствуют росту полезных грибов. Так, аль-
гинатные олигосахариды, продуцируемые 
в результате ферментативного расщепления 
альгиновой кислоты, в основном экстрагиро-
ванной из бурых водорослей, оказывают силь-
ное стимулирующее воздействие на рост гиф 
и удлинение арбускулярных микоризных (AM) 
грибов, и способствовали заражению этими 
грибами проростков понцируса (Poncirus trifoli‑
ate (Linn.) Raf. [Ishii et al., 2000]. Экстракты раз-
личных морских бурых водорослей (Laminaria 
japonica Areschoug и U. pinnatifida) могут быть 
использованы в качестве стимуляторов роста 
AM-грибов [Kuwada et al., 2006]. Аборигенные 
AM-грибы вызывали увеличение колонизации 
корней на 27 %, а количество спор увеличилось 
примерно на 21 % по сравнению с контролем, 
когда на плантации цитрусовых через систему 
разбрызгивания применяли жидкие удобре-
ния, содержащие экстракт L. japonica) [Kuwa-
da et al., 2000]. Органические фракции (25 % 
MeOH элюаты) красных и зеленых водорослей 
значительно улучшали рост гиф AM-грибов 
in vitro [Kuwada et al., 2006]. Нанесение 25 % 
MeOH элюатов экстрактов красных и зеленых 
водорослей на корни папайи и маракуйи (Pas‑
siflora edulis Sims.) улучшало развитие микори-
зы. Авторы предположили, что как красные, так 
и зеленые водоросли содержат соединения, 
которые играют положительную роль в разви-
тии микоризы у высших растений. Однако, хотя 
эти эффекты и имеют большое значение, они 
все еще мало изучены.

Заключение

Европейский Союз (ЕС) стал первым круп-
ным объединением многих (27) стран, законо-
дательно признавшим биостимуляторы расте-
ний отдельной группой сельскохозяйственных 
препаратов [Boukhari et al., 2020]. Недавно 
опубликован регламент, устанавливающий 
правила размещения удобрений на рынке ЕС 
(2019/1009), в котором понятие «биостимуля-

тор растений» определяется как «продукт, на-
значение которого заключается в стимулирова-
нии процессов питания растений независимо 
от содержания питательных веществ в продук-
те с целью улучшения одной или более из сле-
дующих характеристик растения или ризосфе-
ры растения: а) эффективность поглощения 
и использования питательных веществ расте-
ниями, б) устойчивость растений к абиотиче-
скому стрессу, в) качественные признаки куль-
тур и г) доступность ограниченных питательных 
веществ в почве или ризосфере» [European…, 
2019]. Таким образом, ЭМВ в странах Европы 
отнесены к группе немикробных биостимулято-
ров растений.

Данное решение не является неожиданным, 
так как из года в год применение ЭМВ в каче-
стве биостимуляторов растений неуклонно 
расширяется в сельскохозяйственном секторе 
во всем мире. Этот прогресс достигнут благо-
даря накопленным научным данным, описыва-
ющим их действие и удовлетворяющим в опре-
деленной степени запросы производителей 
сельхозпродукции. Более того, нововведения 
в законодательстве, регулирующие рынок био-
стимуляторов растений в ЕС, открывают новые 
возможности для расширения использования 
ЭМВ уже в ближайшем будущем. Однако, учи-
тывая результаты исследований, обсуждаемые 
в настоящей статье, многие пробелы в зна-
ниях об ЭМВ еще сохраняются. Очевидно, что 
более полно преимущества ЭМВ могут быть 
использованы в растениеводстве прежде все-
го в результате дальнейших исследований их 
биохимической природы и тонких механизмов 
действия.

Вслед за другими авторами [Boukhari et al., 
2020] назовем первоочередные задачи, реше-
ние которых должно определять перспективы 
использования ЭМВ в ближайшие годы.

Во-первых, необходимо завоевать доверие 
производителей сельскохозяйственной про-
дукции. Удовлетворение их требований име-
ет особо важное значение для успеха любого 
сельскохозяйственного новшества. Ферме-
ры должны рассматривать применение ЭМВ 
как способ повышения отдачи от своих затрат 
и как дополнительную возможность для удов-
летворения спроса потребителей на «более 
мягкие» и экологичные формы ведения сель-
ского хозяйства и производство продуктов для 
здорового питания [Chojnacka et al., 2015]. По-
этому по результатам исследований, связан-
ных с ЭМВ, для них должно быть разработано 
руководство, состоящее из набора рекоменда-
ций по способам и нормам внесения, частоте 
и срокам применения экстрактов и т. д.
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Во-вторых, необходим переход от узко-
секторальной экономической ниши к более 
широкому рынку, в то время как сейчас био-
стимуляторы растений по-прежнему рассма-
триваются как продукты специализированного 
рыночного сектора, поскольку они предназна-
чены исключительно для садоводства и кон-
кретных культур. Это можно объяснить не-
сколькими факторами, в том числе отсутствием 
последовательного и строгого законодатель-
ного регулирования, методами их применения 
и мнением фермеров. Понятно, что использо-
вание ЭМВ в сельском хозяйстве сокращает 
применение вредных агрохимикатов и способ-
ствует сохранению окружающей среды [Panda 
et al., 2012]. Однако вряд ли целесообразно 
противопоставлять ЭМВ обычным химическим 
удобрениям. Наоборот, внедрение технологий 
применения ЭМВ совместно с минеральными 
удобрениями позволит максимально использо-
вать более широкий рынок, сфокусировавшись 
на повышении экоэффективности удобрений.

В-третьих, и это особенно важно, требуется 
расшифровка механизма действия ЭМВ. Раз-
умеется, выяснение механизма их действия 
представляется весьма непростой задачей, ко-
торая помимо прочих предполагает использо-
вание междисциплинарного подхода с приме-
нением сложных технологий для установления 
специфических эффектов ЭМВ как на физиоло-
го-биохимическом, так и на молекулярно-гене-
тическом уровне. Сложный химический состав 
ЭМВ серьезно затрудняет точное определение 
биоактивных молекул, вызывающих конкрет-
ный эффект, что приводит к определенным 
противоречиям, которые не всегда полностью 
объясняются, поскольку комплекс растение/
почва представляет собой сложную экосисте-
му, находящуюся под влиянием целого набо-
ра переменных, включая почвенно-климати-
ческие условия, видо- и сортоспецифичность 
сельскохозяйственных растений и особенно-
сти почвенного микробиома. Тем не менее эти 
сложные комплексы необходимо расшифро-
вать с точностью до каждого элемента, чтобы 
помимо прочего установить возможные синер-
гетические и антагонистические эффекты. Та-
кая задача может показаться на первый взгляд 
нерешаемой, так как потребует проведения 
многочисленных исследований и анализа ог-
ромного количества данных. Однако быстрый 
научно-технический прогресс, появление и ис-
пользование новых высокопроизводительных 
методов исследований вселяют определен-
ную надежду. Добавим к этому, что, учитывая 
положительное влияние ЭМВ на полезные для 
растений микроорганизмы, усиление синергии 

между ЭМВ и микробными биостимуляторами 
может стать еще одним направлением в разра-
ботке биостимуляторов растений следующего 
поколения.

Наконец, следует сказать, что более широкое 
применение ЭМВ в практике сельского хозяй-
ства предполагает решение ряда задач научно-
прикладного и производственного (технологич-
ного) характера, таких как: а) правильный выбор 
времени сбора морских водорослей, зависящий 
от их видовой принадлежности и условий окру-
жающей среды; б) оптимизация процесса экс-
тракции и достижение стабильности в составе 
производимых препаратов; в) установление 
наиболее надежных способов хранения и тран-
спортировки ЭМВ и некоторые другие.

Работа выполнена при финансовой поддерж‑
ке из средств федерального бюджета на выпол‑
нение государственного задания КарНЦ РАН 
(0218‑2019‑0074) и в рамках программы НИР 
НОЦ «Российская Арктика: новые материалы, 
технологии и методы исследования».
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ВЛИЯНИЕ ПОВЫШЕННЫХ КОНЦЕНТРАЦИЙ ЦИНКА 
В СУБСТРАТЕ НА РОСТ И ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИЙ 
АППАРАТ ГОРЧИЦЫ БЕЛОЙ
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В условиях контролируемой среды изучено влияние повышенных концентраций 
цинка (1000, 2500 и 5000 мкМ) в субстрате на рост и фотосинтетический аппарат 
(ФСА) горчицы белой (Sinapis alba L.). Обнаружено, что при воздействии цинка 
в концентрациях 1000 и 2500 мкМ у растений увеличивается площадь листовых 
пластинок настоящих листьев, повышается содержание хлорофиллов и каротинои-
дов, возрастает устьичная проводимость. Достоверных изменений в соотношении 
хлорофиллов (а/b) и активности фотосистемы II (ФС II), определяемой по показа-
телю Fv/Fm, характеризующему потенциальный квантовый выход фотохимической 
активности ФС II, не выявлено. При этом у опытных растений скорость фотосинтеза 
поддерживалась на уровне контрольных, что отчасти обеспечило их успешный рост 
и накопление сухой биомассы в этих условиях. Лишь увеличение концентрации 
цинка до 5000 мкМ приводило к торможению роста корня и побега и к полной оста-
новке развития растений в фазе семядольных листьев. Полученные результаты 
свидетельствуют об относительно высокой устойчивости горчицы белой к избыт-
ку цинка в субстрате, что позволяет предположить возможность ее использования 
для восстановления плодородия почв, загрязненных цинком.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Sinapis alba L.; цинк; рост; фотосинтетический аппарат.

A. K. Zadvornaya, N. M. Kaznina, E. S. Kholoptseva. EFFECT OF 
ELEVATED ZINC CONCENTRATIONS IN THE SUBSTRATE ON THE GROWTH 
AND PHOTOSYNTHETIC APPARATUS OF WHITE MUSTARD

The effect of elevated zinc concentrations (1000, 2500 and 5000 µM) on the growth and 
photosynthetic apparatus (PSA) of white mustard (Sinapis alba L.) was studied in a con-
trolled environment. It was found that where zinc concentrations were 1000 and 2500 
µM, the leaf surface area, the content of chlorophylls and carotenoids increases, and 
stomatal conductance increased. No significant changes were detected in the ratio of 
chlorophylls (a/b) and the activity of photosystem II (PS II), as determined by the Fv/Fm 
index, which represents the potential quantum yield of the photochemical activity of PS II. 
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Введение

Важной мировой проблемой современно-
сти является ухудшение состояния почв сель-
скохозяйственного назначения, находящихся 
вблизи крупных промышленных предприятий 
и испытывающих постоянное техногенное воз-
действие различных загрязнителей, в том чис-
ле тяжелых металлов [Белоус, 2005]. Во мно-
гом это связано с тем, что повышение концент-
рации тяжелых металлов в почве отрицательно 
сказывается на росте и развитии растений, 
снижая их продуктивность. Кроме того, уве-
личение содержания тяжелых металлов в ор-
ганах растений, используемых в пищу челове-
ком и животными, представляет опасность для 
здоровья [Титов и др., 2007]. Вследствие этого 
в последние десятилетия актуален поиск тех-
нологий, направленных на удаление тяжелых 
металлов из почвы и повышение почвенного 
плодородия. Одной из перспективных в этом 
плане является технология фиторемедиации, 
которая подразумевает использование ра-
стений для очистки техногенно загрязненных 
почв. Однако для успешного применения этой 
технологии на практике требуется поиск и из-
учение растений, обладающих фитомелиора-
тивными и фиторемедиационными свойствами 
[Прасад, 2003].

Известно, что многие представители се-
мейства Brassicaceae устойчивы к тяжелым 
металлам и накапливают довольно большие 
их концентрации в органах, а некоторые из них 
даже являются гипераккумуляторами этих 
элементов [Van Ginneken et al., 2007; Gall, Ra-
jakaruna, 2013; Mourato et al., 2015]. Горчи-
ца белая, судя по данным литературы, также 
обладает способностью успешно произра-
стать на загрязненных тяжелыми металлами 
почвах, а также извлекать и аккумулировать та-
кие металлы, как свинец, медь, кадмий, ртуть 
и цинк [Постников, 2009]. При этом она еще 
и положительно воздействует на почвенное 
плодородие. Вследствие этого можно предпо-
ложить возможность использования горчицы 
белой в качестве перспективной культуры для 
восстановления плодородия почв с высоким 

уровнем загрязнения тяжелыми металлами. 
Однако данных о воздействии высоких концен-
траций тяжелых металлов на физиологические 
процессы и продуктивность этого вида относи-
тельно немного, что не позволяет объективно 
оценить его металлоустойчивость.

Исходя из вышеизложенного, целью работы 
было изучение влияния повышенных концен-
траций цинка в субстрате, как одного из наи-
более распространенных загрязнителей окру-
жающей среды из группы тяжелых металлов, 
на ряд физиологических процессов и показате-
лей у горчицы белой.

Материалы и методы

Растения горчицы белой (Sinapis alba L.) 
сорта Радуга выращивали в сосудах с пе-
ском (объем 800 г) под светоустановкой при 
дневной/ночной температуре 22/18 °С, отно-
сительной влажности воздуха 60–70 %, ФАР 
100 мкмоль/(м2·с), 14-часовом фотопериоде. 
Полив осуществляли питательным раствором 
Хогланда – Арнона, содержащим 2 мкМ цинка 
(контроль), или его высокие концентрации – 
1000, 2500 и 5000 мкМ. В опыте использовали 
сернокислую соль цинка. Спустя 14 суток оце-
нивали влияние различных концентраций цинка 
на ряд показателей роста (длина корня, высота 
побега, сухая биомасса подземных и надзем-
ных органов, площадь листьев) и активности 
ФСА (содержание фотосинтетических пигмен-
тов, квантовая эффективность фотосистемы 
(ФС II), скорость фотосинтеза, устьичная про-
водимость). Площадь листовых пластинок вто-
рого настоящего листа, полностью закончив-
шего рост, определяли с помощью програм-
мы AreaS 2.1. Фотосинтетические пигменты 
экстрагировали 96%-м этанолом, содержа-
ние хлорофиллов и каротиноидов определяли 
спектрофотометрически (спектрофотометр 
СФ-2000, Россия). Потенциальный кванто-
вый выход фотохимической активности ФС II 
(Fv/Fm) измеряли после 20-минутной темновой 
адаптации листьев с использованием анализа-
тора фотосинтеза с импульсно-модулирован-
ным освещением MINI-PAM (Walz, Германия). 

With that, the photosynthesis rate in the experimental treatments remained at the control 
level, partially securing their successful growth and build-up of dry biomass under these 
conditions. Only the zinc concentration of 5000 µM led to inhibition of root and shoot 
growth and a cessation of any plant development in the cotyledon leaf phase. The results 
indicate a relatively high resistance of white mustard to zinc excess in the substrate, and 
suggest it can be used to restore the fertility of zinc-contaminated soils.

K e y w o r d s: Sinapis alba L.; zinc; growth; photosynthetic apparatus.
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Интенсивность фотосинтеза и устьичную про-
водимость измеряли с помощью портативной 
системы для исследования СО2-газообмена 
и водяных паров (HСM-1000, Германия).

Каждый вариант опыта состоял из четырех 
повторностей по 12 растений в каждой. При 
измерении показателей роста и фотосинтети-
ческой активности биологическая повторность 
в пределах одного варианта опыта составляла 
5–10 растений в зависимости от показателя. 
Аналитическая повторность – 3–5-кратная. Ре-
зультаты экспериментов обработаны с помо-
щью методов вариационной статистики с ис-
пользованием программы Excel. О достовер-
ности различий судили с помощью критерия 
Стьюдента при p < 0,05.

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании Центра коллективного пользова-
ния Федерального исследовательского центра 
« Карельский научный центр Российской акаде-
мии наук».

Результаты и обсуждение

Известно, что растения, характеризующи-
еся высокой устойчивостью к тяжелым метал-
лам, способны успешно расти и накапливать 
биомассу при довольно больших их концент-
рациях в окружающей среде. Вследствие это-
го нами изучено влияние цинка в повышенных 
концентрациях на некоторые показатели роста 
горчицы. ОДК для Zn были на порядок мень-
ше. Результаты исследования показали, что 
металл в концентрации 1000 мкМ не оказывал 
отрицательного влияния на рост корня и побе-
га (табл. 1). Более того, высота побега, а так-
же биомасса подземных и надземных органов 
у растений этого варианта оказались даже 
выше, чем у контрольного варианта, что, веро-

ятно, связано с необходимостью этого элемен-
та для процессов роста.

Дальнейшее повышение концентрации ме-
талла приводило к некоторому замедлению ро-
ста корня. В частности, в присутствии концент-
раций цинка 2500 и 5000 мкМ длина корня со-
ставила 88 и 80 % от контроля соответственно. 
Торможение роста побега наблюдалось лишь 
при наибольшей из изученных концентраций 
цинка. При этом у опытных растений его высота 
и сухая биомасса оказались меньше, чем в кон-
троле, на 42 и 24 % соответственно.

Замедление роста растений в присутствии 
высоких концентраций цинка в корнеобитае-
мой среде уже отмечалось ранее в целом ряде 
исследований. Например, цинк в концентра-
ции 120 мг/кг субстрата (1850 мкМ) вызывал 
замедление роста корня у овса щетинистого 
(Avena strigosa) [Tiecher et al., 2016]. При кон-
центрации металла 500 мкМ почти в два раза 
снижалась биомасса побега у фасоли (Phaseo‑
lus vulgaris) [Vassilev et al., 2011], а в концен-
трации 2000 мкМ – у риса (Oryza sativa) [Song 
et al., 2014]. Полагают, что подобный эффект 
во многом связан с непосредственным воздей-
ствием металла на деление клеток, в том чис-
ле на продолжительность фаз митоза и всего 
митотического цикла, и/или на их растяжение 
[Серегин и др., 2011]. Однако нельзя исклю-
чить и опосредованное действие металла, свя-
занное с изменениями/нарушениями других 
физиологических процессов, например, фото-
синтеза, водного режима и минерального пита-
ния [Алексеева-Попова и др., 1983; Титов и др., 
2007]. Тот факт, что торможение роста корня 
в отличие от побега происходит при более низ-
кой концентрации цинка в субстрате, можно 
объяснить более высоким содержанием метал-
ла именно в корне, что характерно для так на-

Таблица 1. Влияние повышенных концентраций цинка в субстрате на показатели роста растений горчицы 
белой
Table 1. The impact of increased zinc concentrations in the substrate on the growth parameters of white mustard

Показатель
Parameter

Контроль
Control

Концентрация цинка, мкМ
Zinc concentration, µM

1000 2500 5000
Длина корня, см
Root length, cm 10,47 ± 0,72 11,15 ± 0,99 9,25 ± 0,70* 8,37 ± 1,52*

Сухая биомасса корня, г
Dry root biomass, g 0,013 ± 0,003 0,019 ± 0,001* 0,015 ± 0,004 0,013 ± 0,006

Высота побега, см
Shoot height, cm 11,22 ± 0,55 13,07 ± 0,59* 11,19 ± 1,008 6,47 ± 1,84*

Сухая биомасса побега, г
Dry shoot biomass, g 0,059 ± 0,008 0,085 ± 0,009* 0,071 ± 0,014 0,045 ± 0,017

Примечание. Здесь и далее: * – различия с контролем достоверны при р < 0,05.
Note. Hereinafter: * – differences with the control are significant at p < 0.05.
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зываемых растений-исключателей, к которым 
относится и горчица белая [Gabrielli et al., 1990; 
Punz, Sieghardt, 1993].

Отдельно следует отметить влияние цин-
ка на рост листа как основного органа фото-
синтеза. В целом ряде исследований показа-
но уменьшение размеров листьев у растений 
в присутствии высоких концентраций цинка 
[Misra et al., 2005; Durand et al., 2010]. В част-
ности, при воздействии металла в концент-
рации 2500 мкМ у рапса (Brassica napus) сни-
жалась масса листьев [Иванова и др., 2010]. 
У сахарной свеклы (Beta vulgaris var. sacchari‑
fera) значительное уменьшение площади ли-
ста отмечалось уже при концентрации метал-
ла в питательном растворе 100 мкМ [Sagardoy 
et al., 2010], а у полыни (Artemisia annua) – при 
300 мг/г сухой массы почвы [Khudsar et al., 
2004]. Одной из причин этого, по мнению ав-
торов, является отрицательное воздействие 
цинка на деление клеток листа. В наших опытах 
в присутствии цинка в наибольшей из изучен-
ных концентраций (5000 мкМ) у горчицы были 
сформированы лишь семядольные листья. При 
воздействии же металла в концентрациях 1000 
и 2500 мкМ помимо семядольных оказались 
сформированными и два настоящих листа. 
При этом площадь листовой пластинки второ-
го настоящего листа у растений этих опытных 
вариантов была больше на 40 и 30 % соответ-
ственно, чем в контроле (рис. 1). Cохранение 
активного роста листьев в присутствии повы-
шенных концентраций цинка в субстрате ранее 
было отмечено у культурных злаков: ячменя 
(Hordeum vulgare) при концентрации металла 
160 мг/кг субстрата [Казнина, 2016] и пшеницы 
(Triticum aestivum) при 1000 мкМ цинка [Kazni-

na, Titov, 2017]. Предполагается, что это явля-
ется одним из важных адаптационных меха-
низмов, обеспечивающих эффективную работу 
ФСА в стрессовых условиях.

Известно, что успешная адаптация расте-
ний к тяжелым металлам во многом зависит 
от их способности поддерживать в неблаго-
приятных условиях активность ФСА на не-
обходимом уровне [Khudsar et al., 2001]. Как 
показано в целом ряде работ, цинк в высоких 
концентрациях может замедлять скорость фо-
тосинтеза, что связано с его отрицательным 
воздействием на отдельные составляющие 
этого процесса [Vassilev et al., 1998; Nouai-
ri et al., 2006 и др.]. В частности, у тростника 
(Phragmites australis) при содержании цин-
ка 2 мМ почти в два раза снижалась интен-
сивность фотосинтеза [Caldelas et al., 2011], 
у риса эта же концентрация металла приводи-
ла к заметному уменьшению содержания пиг-
ментов, снижению устьичной проводимости 
и скорости фотосинтеза [Song et al., 2014], 
а у сахарной свеклы, которая характеризуется 
невысокой металлоустойчивостью, уже кон-
центрация 300 мкМ приводила к аналогичному 
эффекту [Sagardoy et al., 2010].

Считается, что одной из основных «мише-
ней» отрицательного воздействия избытка 
ряда тяжелых металлов, в том числе цинка, 
на ФСА растений является пигментный аппарат 
[Титов и др., 2007]. Увеличение концентрации 
металла в корнеобитаемой среде приводило 
к снижению содержания хлорофиллов и каро-
тиноидов у целого ряда растений [Panda et al., 
2003; Khudsar et al., 2004]. Вместе с тем более 
устойчивые к избытку цинка виды (сорта, ге-
нотипы) отличались отсутствием каких-либо 
значимых изменений в концентрации пигмен-
тов, что обеспечивало успешную работу ФСА. 
Например, у дорикниума пятилепесткового 
(Dorycnium pentaphyllum) концентрация цинка 
1 мМ не вызывала снижения содержания каро-
тиноидов [Lefevre et al., 2009], у ячменя металл 
в концентрации 160 мг/кг субстрата не приво-
дил к изменению (по отношению к контролю) 
количества зеленых и желтых пигментов [Каз-
нина, 2016], а в концентрации 40 и 80 мг/кг 
субстрата – оказывал стимулирующий эффект 
на содержание пигментов у щетинника зелено-
го (Setaria viridis) [Казнина и др., 2009]. В усло-
виях данного эксперимента отрицательного 
воздействия цинка на содержание хлорофил-
лов и каротиноидов у горчицы не обнаружено 
(табл. 2). Более того, количество пигментов 
у опытных растений оказалось даже выше, чем 
у контрольных, что характерно для более ме-
таллоустойчивых видов.

Рис. 1. Влияние повышенных концентраций цинка 
в субстрате на площадь листа у растений горчицы 
белой
Fig. 1. The impact of increased zinc concentrations 
in the substrate on the leaf area in white mustard plants
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Отметим также, что соотношение хлорофил-
лов (а/b) во всех вариантах опыта оказалось 
практически равным. Это указывает на сохра-
нение оптимального распределения хлорофил-
лов между отдельными хлорофилл-содержа-
щими комплексами [Рубин, Кренделева, 2003].

Для оценки активности ФСА растений 
в условиях стресса довольно часто использу-
ют показатели, отражающие эффективность 
работы фотосистемы II [Рубин, Кренделева, 
2003]. При этом показано, что на основе изме-
рений параметров флуоресценции хлорофил-
ла может быть получена общая информация 
о состоянии этой фотосистемы [Рубин, 2005]. 
Нами было изучено влияние цинка на величину 
параметра Fv/Fm, характеризующего потен-
циальную квантовую эффективность ФС II. Ре-
зультаты исследования не выявили значимого 
изменения (по сравнению с контролем) Fv/Fm 
ни в одном из вариантов опыта, что свидетель-
ствует об отсутствии нарушений в ФС II.

Помимо содержания пигментов скорость 
фотосинтеза зависит от степени открытия 
устьиц, обеспечивающих газообмен в листьях. 
При воздействии металла в концентрации 
1000 мкМ у растений горчицы увеличивалась 
(на 57 % по отношению к контролю) устьичная 
проводимость (рис. 2, а). Это, как известно, об-
условливает более высокую скорость фотосин-
теза и таким образом усиливает адаптивные 
возможности растений. При дальнейшем повы-
шении концентрации цинка до 2500 мкМ усть-
ичная проводимость у растений оставалась 
на уровне контроля.

Увеличение устьичной проводимости, обна-
руженное нами в присутствии цинка в концен-
трации 1000 мкМ, могло быть связано с изме-
нением гормонального баланса. Например, 
показано, что в присутствии относительно не-
высоких концентраций кадмия у проростков 
пшеницы увеличивается содержание цитоки-
нинов, влияющих на степень открытия устьиц 

Таблица 2. Влияние повышенных концентраций цинка в субстрате на фотосинтетический аппарат горчицы 
белой
Table 2. The impact of increased zinc concentrations in the substrate on the photosynthetic apparatus of white mus-
tard plants

Показатель
Parameter

Контроль
Control

Концентрация цинка, мкМ
Zinc concentration, µM

1000 2500
Общее содержание хлорофиллов (a+b),  
мг/г сырой массы
Total chlorophyll content (a+b), mg/g fw

1,431 ± 0,010 1,425 ± 0,006 1,478 ± 0,015*

Соотношение хлорофиллов (a/b)
Chlorophyll ratio (a/b) 2,525 ± 0,001 2,583 ± 0,002 2,564 ± 0,001

Содержание каротиноидов, мг/г сырой массы
Carotenoid content, mg/g fw 0,31 ± 0,001 0,332 ± 0,003* 0,324 ± 0,006*

Fv/Fm 0,826 ± 0,005 0,824 ± 0,001 0,829 ± 0,002

Рис. 2. Влияние повышенных концентраций цинка в субстрате на устьичную проводимость (а) и скорость фо-
тосинтеза (б) у горчицы белой
Fig. 2. The impact of increased zinc concentrations in the substrate on stomatal conductance (a) and photosynthesis 
rate (b) in white mustard plants
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[Веселов, Фахрисламов, 1999], что, по мнению 
авторов, может представлять собой защитную 
реакцию растений на стрессовое воздействие.

Относительно влияния цинка на интенсив-
ность фотосинтеза в литературе имеются раз-
личные данные. Ряд авторов отмечают ярко вы-
раженное замедление скорости этого процесса 
даже при относительно невысоких концентра-
циях металла в окружающей среде [Sagardoy 
et al., 2010; Vassilev et al., 2011]. Вместе с тем 
в некоторых работах указывается на отсутст-
вие какого-либо эффекта цинка на этот про-
цесс [Ouni et al., 2016]. Возможно, такие рас-
хождения отчасти связаны с разной металлоу-
стойчивостью изучаемых видов. У горчицы мы 
не обнаружили значимых изменений скорости 
фотосинтеза при воздействии цинка в концен-
трациях 1000 и 2500 мкМ (рис. 2, б). Вероятно, 
увеличение концентрации пигментов, повыше-
ние устьичной проводимости, а также сохране-
ние эффективной работы ФС II, наблюдаемое 
нами у растений опытных вариантов, способст-
вовало сохранению у них скорости фотосинте-
за на необходимом уровне.

Заключение

Проведенное исследование показало, что 
горчица белая сорта Радуга способна успеш-
но произрастать при довольно высоких (1000 
и 2500 мкМ) концентрациях цинка в корне-
обитаемой среде. Успешному росту растений 
в этих условиях способствует: увеличение пло-
щади листовой пластинки, повышение содер-
жания хлорофиллов и каротиноидов, усиление 
устьичной проводимости. Кроме того, растения 
оказались способными поддерживать в указан-
ных условиях эффективную работу ФС II. Все 
это позволило растениям обеспечить необхо-
димую скорость фотосинтеза, а также накопле-
ние ими надземной биомассы на уровне конт-
рольных растений. Вместе с тем дальнейшее 
увеличение концентрации цинка в субстрате до 
5000 мкМ приводило к сильному торможению 
роста корня и побега и остановке развития ра-
стений в фазе семядольных листьев.

В целом на основании полученных резуль-
татов можно сделать вывод об относительно 
высокой устойчивости горчицы белой сорта Ра-
дуга к избытку цинка в окружающей среде, что 
позволяет предположить возможность ее ис-
пользования для повышения плодородия почв 
сельскохозяйственного назначения, загряз-
ненных цинком.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 

бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (тема № 0218‑2019‑0074).
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СОДЕРЖАНИЕ МЕТАБОЛИТОВ ОКСИДА АЗОТА В КРОВИ 
ЗДОРОВЫХ ЛЮДЕЙ И ПАЦИЕНТОВ С АРТЕРИАЛЬНОЙ 
ГИПЕРТЕНЗИЕЙ, ИМЕЮЩИХ РАЗНЫЕ АЛЛЕЛЬНЫЕ 
ВАРИАНТЫ ГЕНОВ ACE (RS4340) И CYP11B2 (RS1799998)

Л. В. Топчиева1, О. В. Балан1, В. А. Корнева2, И. Е. Малышева1

1 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия 
2 Петрозаводский государственный университет, Россия

Исследовано влияние аллельного полиморфизма генов ангиотензинпревращаю-
щего фермента (ACE) и альдостеронсинтазы (CYP11B2) на содержание суммар-
ной фракции нитритов и нитратов в плазме крови здоровых индивидов и пациен-
тов с артериальной гипертензией (АГ). Показано, что формирование стабильно 
высокого давления крови связано с повышением уровня оксида азота в кровяном 
русле (F = 14,04; p = 0,0003). Обнаружено статистически значимое снижение со-
держания метаболитов оксида азота (NOx) в плазме здоровых индивидов с DD ге-
нотипом (I/D полиморфный маркер гена ACE) (rs4340) по сравнению с носителями 
II генотипа (р = 0,028). У гипертоников, имеющих TT генотип по -344Т>C маркеру 
гена CYP11B2 (rs1799998), концентрация NOx в плазме была выше, чем у лиц с СС 
генотипом (р = 0,037). Выявлено влияние генотипа по полиморфному маркеру 
rs1799998 на содержание нитритов и нитратов в плазме крови (F = 3,39; p = 0,037). 
Результаты исследования свидетельствуют о вовлечении аллельного полиморфиз-
ма генов ACE и CYP11B2 в регуляцию уровня оксида азота при формировании ар-
териальной гипертензии.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: артериальная гипертензия; оксид азота; индуцибельная 
синтаза оксида азота; ангиотензинпревращающий фермент; инсерционно-деле-
ционный полиморфизм гена ACE; альдостеронсинтаза; ген CYP11B2.

L. V. Topchieva, O. V. Balan, V. A. Korneva, I. E. Malysheva. THE NITRIC 
OXIDE LEVEL IN THE BLOOD OF HEALTHY PEOPLE AND PATIENTS WITH 
ARTERIAL HYPERTENSION CARRYING DIFFERENT ALLELE VARIANTS 
OF THE ACE (RS4340) AND CYP11B2 (RS1799998) GENES

The effect of ACE (angiotensin-converting enzyme) and CYP11B2 (aldosterone synthase) 
gene polymorphism on the nitrites and nitrates total fraction content in blood plasma 
of healthy individuals and patients with arterial hypertension (AH) was studied. It was 
shown that the emergence of consistently high blood pressure is associated with a rise 
in the bloodstream nitric oxide level. Patients carrying the D/D genotype of the ACE gene 
polymorphic marker (rs4340) and without any AH clinical manifestations showed a sig-
nificantly lower nitric oxide content compared to carriers of the I/I genotype (р = 0.028). 
Plasma NOx concentration was higher in hypertensive patients carrying the TT genotype 
in the -344T> C CYP11B2 gene polymorphic marker (rs1799998) than in individuals with 
the CC genotype (p = 0.037). We revealed the CYP11B2 gene polymorphism (rs1799998) 
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Введение

Артериальная гипертензия сопровождает-
ся хроническим вялотекущим воспалением, 
которое в последнее время принято называть 
«стерильным», что подразумевает отсутствие 
инфекционного агента при развитии этого про-
цесса. Одним из маркеров воспаления явля-
ется повышение уровня оксида азота в плазме 
крови больных людей, в том числе у пациен-
тов с эссенциальной артериальной гипертен-
зией (ЭАГ) [Люсов и др., 2011; Топчиева и др., 
2020]. Усиление продукции NO в этих условиях 
в основном связано с активацией индуцибель-
ной синтазы оксида азота (NOS2) в макрофагах 
первого типа как следствие действия различ-
ных эндогенных факторов, например, измене-
ния окислительно-восстановительного баланса 
тканей и клеток, генерации активных форм кис-
лорода (АФК), повышения содержания провос-
палительных цитокинов [Förstermann, Sessa, 
2012]. Эти процессы сопровождаются форми-
рованием эндотелиальной дисфункции и уси-
лением воспалительных процессов в стенках 
сосудов [Schulz et al., 2011].

Регуляция активности NOS2 осуществля-
ется как на транскрипционном, так и на пост-
транскрипционном уровне [Förstermann, Sessa, 
2012]. В промоторе гена имеются сайты свя-
зывания транскрипционных факторов NF-κB 
и AP1, которые контролируют экспрессию ге-
нов, кодирующих провоспалительные белки 
[Pfeilschifter et al., 2001]. Указанные транскрип-
ционные факторы опосредуют эффект запуска 
сигнальных путей после активации клеточных 
рецепторов, в том числе рецептора ангиотен-
зина первого типа ATR1 и минералокортикоид-
ных рецепторов, присутствующих на поверхно-
сти моноцитов [Afsar et al., 2020]. Лигандами 
для этих рецепторов являются ангиотензин II 
и альдостерон, компоненты ренин-ангиотен-
зин-альдостероновой системы (РААС). Уровень 
этих гормонов зависит от активности и содер-
жания ангиотензинпревращающего фермента 
(АПФ) и альдостеронсинтазы (АЛДС). В разных 
областях генов ACE и CYP11B2 имеются мута-
ции, влияющие на их экспрессию и на функ-
циональные свойства кодируемых ими белков 

(соответственно АПФ и АЛДС). Так, отсутствие 
Alu-повтора в 16-м интроне гена ACE (поли-
морфный маркер rs4340) связано с существен-
ным ростом активности АПФ [Радьков и др., 
2011]. Замена цитозина на тимин в позиции 
–344 гена CYP11B2 (полиморфный маркер 
rs1799998) способствует изменению сродства 
стероидогенного фактора 1 (SPF1) к промотору 
и усилению его транскрипционной активности. 
Следовательно, указанные полиморфные мар-
керы, вероятно, могут участвовать в регуляции 
уровня NO в кровяном русле при артериальной 
гипертензии. Цель исследования – оценить 
содержание метаболитов оксида азота (NOx) 
у здоровых людей и пациентов с ЭАГ, имею-
щих разные аллельные варианты по rs4340 
и rs1799998.

Материалы и методы

Для определения содержания нитритов 
и нитратов использовано 178 образцов плаз-
мы крови. В контрольную группу вошли 89 
доноров (39 мужчин и 50 женщин) в возра-
сте 39 ± 1,63 года. Группа пациентов с ЭАГ 
(I–II стадии) включала 89 человек (31 мужчина 
и 58 женщин) в возрасте 42 ± 2,78 года. Ма-
териал для исследования получен при со-
действии кафедры факультетской терапии, 
фтизиатрии, инфекционных болезней и эпи-
демиологии Медицинского института ПетрГУ 
и клинико-диагностической лаборатории ГБУЗ 
БСМП г. Петрозаводска. Диагноз ЭАГ уста-
новлен с учетом европейских рекомендаций 
2018 г. [Williams et al., 2018].

Средний возраст доноров из контрольной 
группы составил 37,8 ± 9,6 года; пациентов 
с ЭАГ – 40,7 ± 13,1 года. Критерии включения, 
общие для доноров изучаемых групп: нали-
чие информированного согласия, проживание 
в Республике Карелия. Критерии исключения, 
общие для доноров изучаемых групп: пере-
несенные в последний месяц инфекционно-
воспалительные заболевания, беременность 
и лактация, курение, сахарный диабет, индекс 
массы тела ≥ 30 кг/м2.

Cуммарную концентрацию нитратов (NO3
-) 

и нитритов (NO2
-) определяли колориметриче-

effects on the blood plasma nitrite and nitrate content (F = 3.39; p = 0.037). Our results 
indicate the involvement of ACE and CYP11B2 gene polymorphism in the nitric oxide level 
regulation during hypertension development.

K e y w o r d s: arterial hypertension; nitric oxide; inducible nitric oxide synthase; angio-
tensin-converting enzyme; insertion-deletion polymorphism of ACE genes; aldosterone 
synthase; CYP11B2 gene.
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ским методом по развитию окраски в реакции 
диазотирования нитритом сульфаниламида, 
входящего в состав реактива Грисса («ЛенРе-
актив», Россия) [Метельская, Гуманова, 2005]. 
Оптическую плотность раствора измеряли при 
λ 540 нм на микропланшетном ридере CLARIO-
star (BMGLabtech, Германия). Содержание NOx 
рассчитывали по калибровочной кривой. Изме-
рения проводили в 3-кратной аналитической 
повторности.

У лиц, включенных в выборку, для оценки 
содержания метаболитов оксида азота в плаз-
ме крови были определены генотипы по поли-
морфным маркерам гена ACE (rs4340) CYP11B2 
(rs1799998). ДНК выделяли из периферической 
крови на микроколонках с помощью набора 
«К-Сорб» (СИНТОЛ, Россия). Качество и коли-
чество ДНК определяли спектрофотометри-
чески на приборе SmartSpec (Bio-Rad, США). 
Генотипирование по rs4340 гена ACE прово-
дили согласно Rigat с соавторами [Rigat et al., 
1990]. Аллели и генотипы по rs1799998 опреде-
ляли c помощью ПЦР-ПДРФ анализа согласно 
Tamaki с соавторами [Tamaki et al., 1999]. ПЦР 
проводили в амплификаторе MaxyGene Therm 
1000 (AxyGene, США). Реакционная смесь для 
ПЦР состояла из ДНК (50 нг/мл), 5 мкл сме-
си для ПЦР ScreenMix-HS («Евроген», Россия) 
и по 0,1 мкл обратного и прямого праймеров 
(100 пМ). Продукты амплификации локуса гена 
ACE (rs4340) разделяли электрофорезом в 2% 
агарозном геле. ПЦР-продукты, содержащие 
позицию -344Т>C гена CYP11B2, обрабатывали 
эндонуклеазой рестрикции HaeIII (1 e. a.) в те-
чение 3 часов и затем анализировали электро-
форетически в 6% ПААГ. Продукты амплифика-
ции визуализировали в проходящем УФ свете 
с помощью бромистого этидия.

На проведение исследований получено со-
гласие Комитета по медицинской этике Мин-

здравсоцразвития РК и ПетрГУ. Статистическая 
обработка данных выполнена c использова-
нием программного обеспечения StatGraphics 
Centurion XVI. Обнаружены отклонения зна-
чений содержания метаболитов оксида азота 
в плазме крови от нормального распределе-
ния (использовали критерий Шапиро – Уилка, 
р < 0,05), в связи с чем для анализа достовер-
ности различий этого показателя между груп-
пами был использован непараметрический 
критерий U Вилкоксона – Манна – Уитни. Про-
веден дисперсионный анализ с использова-
нием F-критерия Фишера. Данные по уровню 
NOx представлены в виде средних значений 
и ошибки среднего. Различия считались значи-
мыми при p < 0,05.

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании Центра коллективного пользования 
Федерального исследовательского центра «Ка-
рельский научный центр Российской академии 
наук».

Результаты

Выявлена связь уровня метаболитов оксида 
азота с ЭАГ I–II стадии (F = 14,04; p = 0,0003) 
(табл.).

У здоровых индивидов с DD генотипом по I/D 
полиморфному маркеру (rs4340) гена ACE со-
держание метаболитов оксида азота в плаз-
ме крови было на 26 % ниже, чем у носителей 
генотипа II (табл.). В группе пациентов с ЭАГ 
статистически значимых различий по этому 
показателю между носителями разных геноти-
пов по rs4340 не обнаружено (р > 0,05). В плаз-
ме гипертоников, гомозиготных по аллелю Т 
(-344T>C полиморфный маркер гена CYP11B2), 
содержание NOx было на 28 % больше, чем 
у больных с СС генотипом (табл.). В группе лиц 
без клинического проявления АГ уровень мета-

Содержание метаболитов оксида азота в плазме крови здоровых людей и пациентов с ЭАГ (I–II типа), имею-
щих разные аллельные варианты по полиморфным маркерам генов ACE и CYP11B2
The nitric oxide metabolites level in the blood plasma of healthy people and patients with EAH (type I–II) with different 
allelic variants for the ACE and CYP11B2 genes

Ген, маркер
Gene, marker

Генотипы
Genotypes

Содержание NOx, мкМ/л
NOx content, µM / l

Контрольная группа
Control group

Пациенты с ЭАГ
Patients with EAH

ACE
rs4340

II (n=23) 53,8 ± 3,3 63,3 ± 8,0
ID (n=43) 43,8 ± 2,9 64,5 ± 5,3
DD (n=23) 40,3 ± 6,7* 54,1 ± 3,1

CYP11B2 rs1799998
CC (n=21) 37,6 ± 2,7 51,1 ± 4,7
CT (n=31) 41,9 ± 4,5 58,0 ± 4,9

TT (32) 48,3 ± 5,6 65,4 ± 4,6**

Примечание / Note. *р = 0,028; **р = 0,037.
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болитов NO у носителей разных аллелей и ге-
нотипов по rs1799998 не различался (р > 0,05).

Дисперсионный анализ показал связь из-
менчивости локуса rs1799998 гена CYP11B2 
с вариабельностью уровня NOx в плазме крови 
(F = 3,39; p = 0,037).

Обсуждение

Оксид азота играет важную роль в регуля-
ции тонуса сосудов, сократимости миокарда 
и скелетных мышц, запуске сигнальных путей 
в различных клетках [Пожилова, Новиков, 2015]. 
В физиологических условиях NO синтезируется 
в основном клетками эндотелия сосудов за счет 
активности эндотелиальной синтазы оксида азо-
та (NOS3). Нарушение его выработки свидетель-
ствует о дисфункции эндотелия, которая про-
является в дисбалансе между факторами, спо-
собствующими расслаблению стенок сосудов, 
и теми, которые оказывают на них повреждаю-
щее действие (например, эндотелин-1, суперок-
сид-анион). Снижение продукции и биодоступ-
ности NO (за счет его утилизации супероксид-
анион-радикалом) связывают с патогенезом 
артериальной гипертензии [Levy et al., 2009].

Важнейшим фактором эндотелиальной 
дисфункции является хроническая активация 
РААС. Она приводит к повышению перифе-
рического сопротивления сосудов, задержке 
жидкости в организме, увеличению объема 
циркулирующей крови, ремоделированию мио-
карда и сосудов, уменьшению просвета сосуда 
к толщине его стенки и в итоге к стабильному 
повышению артериального давления [Конько-
ва и др., 2001]. РААС проявляет свои эффекты 
через гормон ангиотензин II, синтезируемый 
при участии АПФ. В настоящее время считает-
ся, что этот гормон регулирует не только тонус 
сосудов, но и формирование их воспалитель-
ного статуса [Montezano et al., 2014]. Он моду-
лирует экспрессию генов провоспалительных 
белков, в том числе цитокинов [Jaffe, Mendel-
sohn, 2005], усиливает продукцию суперок-
сид-анион-радикала посредством NADP/NA-
DPH-зависимых оксидаз [Jaffe, Mendelsohn, 
2005]. Другим участником воспалительного 
процесса со стороны РААС является альдосте-
рон, который, связываясь с минералокортико-
идными рецепторами на поверхности клеток 
эндотелия и моноцитов, активирует сигналь-
ные пути, запускающие воспалительные реак-
ции. Например, он индуцирует повышение со-
держания на поверхности клеток эндотелия мо-
лекул адгезии VCAM-1 и ICAM-1, способствуя, 
таким образом, усилению трансэндотелиаль-
ной миграции лейкоцитов [Caprio et al., 2008; 

Van der Heijden et al., 2018]. Моноциты, попадая 
в интиму сосудов, превращаются в макрофаги, 
продуцирующие хемокины и цитокины для ре-
крутирования других воспалительных клеток 
[Wenzel et al., 2011]. Следовательно, в условиях 
воспаления усиленная выработка оксида азота 
за счет активности NOS2 в макрофагах может 
зависеть от циркулирующих уровней ангиотен-
зина II и альдостерона. Недостаток продукции 
NO эндотелиальными клетками также связан 
с активностью РААС. Об этом свидетельствует 
тот факт, что у крыс со спонтанной гипертензи-
ей подавлен сигнальный путь PI3K-AKT-eNOS 
[Wang et al., 2015]. Блокирование у них ангио-
тензиновых рецепторов I типа с помощью вал-
сартана восстанавливает активность данного 
сигнального пути [Wang et al., 2015].

Вариабельность тканевого и плазменного 
уровня оксида азота в физиологических усло-
виях и при воспалении может быть детермини-
рована генетически. У здоровых людей уровень 
оксида азота связан с наличием полиморф-
ных локусов гена NOS3 [Sofowora et al., 2001; 
Veldman et al., 2002]. А у лиц с АГ на содержа-
ние метаболитов оксида азота влияет аллель-
ный полиморфизм гена NOS2 [Топчиева и др., 
2020]. Как было отмечено во введении, содер-
жание и активность основных компонентов 
РААС, ангиотензина II и альдостерона опре-
деляется наличием в генотипе определенных 
аллелей генов ACE и CYP11B2 [Tamaki et al., 
1999; Радьков и др., 2011]. Вероятно, эти гене-
тически обусловленные различия могут влиять 
на функциональные особенности сигнальных 
путей в клетках и экспрессию генов, кодирую-
щих NOS3 и NOS2 как у лиц с нормальным ар-
териальным давлением, так и у пациентов с АГ. 
Действительно, здоровые индивиды, гомози-
готные по аллелю D I/D полиморфного маркера 
гена ACE, характеризовались наименьшим со-
держанием метаболитов оксида азота в плаз-
ме по сравнению с носителями ID и II геноти-
пов. Аналогичные данные получены в работе 
Avila-Vanzzini с соавторами [Avila-Vanzzini et al., 
2015]. Оказалось, что носительство DD гено-
типа по указанному полиморфному маркеру 
связано с уровнем NOx и систолическим арте-
риальным давлением у клинически здоровых 
мужчин. Вероятно, это обусловлено более низ-
кой активностью эндотелиальной синтазы ок-
сида азота у лиц, имеющих DD генотип. Нами 
также выявлены различия в содержании мета-
болитов оксида азота в плазме гипертоников 
в зависимости от носительства аллельных ва-
риантов по -344T>C полиморфного маркера 
гена  CYP11B2. Важно то, что у носителей TT ге-
нотипа, который, по данным литературы, ассо-
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циирован с генетической предрасположенно-
стью к АГ [Tamaki et al., 1999; Гуров и др., 2011], 
уровень NOx выше, чем у гомозигот по аллелю 
С. Поскольку в условиях гипертонии усилен-
ная выработка оксида азота осуществляется за 
счет NOS2, вероятней всего предположить, что 
указанный генотип может влиять на активность 
этого фермента у лиц с повышенным артери-
альным давлением.

Таким образом, генетические варианты 
rs4340 и rs1799998 могут вовлекаться в кон-
троль над уровнем важного вазодилататора − 
оксида азота. В физиологических условиях это 
осуществляется, скорее всего, за счет регуля-
ции NOS3, а при гипертонии − за счет контроля 
над активностью индуцибельной формы фер-
мента (NOS2).

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0077).
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ВЛИЯНИЕ «АРКУСИТА» НА ВОСПРОИЗВОДИТЕЛЬНУЮ 
ФУНКЦИЮ КРАСНОЙ ЛИСИЦЫ (VULPES VULPES L.)  
КЛЕТОЧНОГО РАЗВЕДЕНИЯ

И. И. Окулова, И. А. Домский, М. А. Кошурникова
Всероссийский научно‑исследовательский институт охотничьего хозяйства и звероводства 
им. проф. Б. М. Житкова, Киров, Россия

На сегодняшний день существует большое количество новых видов лекарственных 
препаратов и биологически активных добавок, обладающих полифункциональны-
ми свойствами коррекции окислительного стресса, иммуно- и стрессопротекции. 
Одной из таких добавок является «Аркусит» – препарат, созданный на основе синте-
тических антиоксидантов нового поколения. Ранее было показано положительное 
влияние «Аркусита» на физиологическое состояние, естественную резистентность 
и прирост живой массы телят и норок. В данной работе исследовано влияние пре-
парата «Аркусит» на воспроизводительную способность самок и самцов красной 
лисицы (Vulpes vulpes L.), содержащихся в звероводческом хозяйстве ООО «Вятка» 
(Кировская обл.). По принципу групп-аналогов были сформированы четыре группы 
животных: две контрольных (самки, n = 820; самцы, n = 164) и две опытных (сам-
ки, n = 776; самцы, n = 152). Во время эксперимента все звери получали общехо-
зяйственный рацион, особям опытных групп в корм добавляли препарат «Аркусит» 
10-дневными курсами с 10-дневными перерывами в течение двух месяцев. Доза 
препарата составляла 20 мкг на одного зверя (или 3,33 мкг/кг массы тела). В конце 
эксперимента оценивали воспроизводительные способности лисиц обоих полов. 
Регистрацию щенков проводили в 2-месячном возрасте во время отсадки от ма-
терей. Препарат «Аркусит» оказал положительное воздействие на показатели 
воспроизводства как самок, так и самцов красной лисицы. Установлено снижение 
числа пропустовавших и увеличение числа благополучно ощенившихся самок, по-
вышение сохранности живых щенков и, как следствие, увеличение количества за-
регистрированных щенков на благополучно ощенившуюся самку. Зафиксировано 
увеличение числа рабочих самцов, их полигамии, увеличение количества покрытых 
и благополучно ощенившихся самок, а также щенков, рожденных на одного самца. 
Экономическая эффективность на одну племенную самку красной лисицы состави-
ла 6580 рублей, что позволило получить 23 % дополнительной прибыли по выходу 
щенков красной лисицы.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: аркусит; полигамия; плодовитость; экономическая эффек-
тивность.

I. I. Okulova, I. A. Domsky, M. A. Koshurnikova. ARCUSITE EFFECT ON 
REPRODUCTION IN RED FOX (VULPES VULPES L.)

A variety of new types of drugs and supplements with multifunctional properties are now 
available for oxidative stress management, immuno- and stress protection. One such sup-
plement is Arcusite – a formula based on new-generation synthetic antioxidants. Previous 
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Введение

Клеточное пушное звероводство в России 
70–80-х годов прошлого столетия было пер-
спективной и высокорентабельной отраслью 
животноводства, основу которой составляли 
государственные и кооперативные хозяйства. 
Период перехода отрасли в рыночную эконо-
мику был достаточно тяжелым и сопровождал-
ся резким сокращением поголовья лисиц, пес-
цов, хоря, нутрий [Новицкий, 2003; Балакирев 
и др., 2009]. Среди проблем клеточного пуш-
ного звероводства лидирующие позиции зани-
мают дефицит основных витаминов в рационах 
[Фатеев и др., 1998; Коновалов, 2009; Расцве-
таев, 2011], сохранность пищевой ценности 
кормов при их длительном хранении [Перми-
нов, 2004; Колосова, 2008] и низкая экономиче-
ская эффективность продукции.

В связи с этим особую актуальность при-
обретает использование биологически актив-
ных добавок, которые не только препятствуют 
развитию процессов окисления кормов, что 
предотвращает разрушение питательных ве-
ществ (особенно жиров и жирорастворимых 
витаминов) и накопление токсических продук-
тов (кетонов, альдегидов, перекисей, свобод-
ных кислот), но и способствуют улучшению хо-
зяйственно-биологических признаков пушных 
зверей (рост, развитие, воспроизводительные 
качества) [Санжиева, 2011]. Результаты много-
численных экспериментов отечественных и за-
рубежных исследователей свидетельствуют, 
что, применяя научные разработки по внедре-
нию в технологию выращивания пушных зве-
рей биологически активных препаратов, можно 

получить продукцию лучшего качества и, со-
ответственно, дополнительную прибыль [Sille-
ro-Zubiri, 2004; Кокорина, Беспятых, 2011, 2018; 
Сечин и др., 2014; Беспятых и др., 2015].

Одним из таких препаратов является «Арку-
сит» (дигидрохлорид 2-метил-4-димитрилами-
нометилбензимитазол-5ола), созданный на ос-
нове синтетических антиоксидантов нового 
поколения в Институте биохимической физики 
им. Н. М. Эмануэля РАН (производитель – ООО 
«Агробизнесцентр», г. Москва). Согласно заяв-
ленным характеристикам, «Аркусит» обладает 
антиоксидантными, стрессопротекторными, 
адаптогенными и криопротекторными свойст-
вами, тем самым предотвращает накопление 
продуктов перекисного окисления липидов 
и защищает от разрушения жирорастворимые 
витамины, половые гормоны и ферменты [Ар-
хипов, Кузнецов, 2007]. Ранее было показано 
положительное влияние «Аркусита» на физио-
логическое состояние, естественную рези-
стентность и прирост живой массы телят и но-
рок [Архипов и др., 2012; Багдонас, Балакирев, 
2013].

Целью данного исследования являлось из-
учение влияния «Аркусита» на воспроизводи-
тельную функцию красной лисицы клеточного 
разведения.

Материалы и методы

В работе использована красная лисица 
(Vulpes vulpes L.), содержащаяся в племенном 
звероводческом хозяйстве ООО «Вятка» (Ки-
ровская обл.). По принципу групп-аналогов 
были сформированы четыре группы живот-

studies have demonstrated a positive effect of Arcusite on the physiological state, natural 
resistance, and weight gain of calves and mink. The purpose of this study was to eva-
luate the effect of Arcusite on the reproductive ability of red fox (Vulpes vulpes L.) fe-
males and males reared at the fur farm Vyatka (Kirov Region). The analog group principle 
was applied to form 4 groups of animals: 2 controls (females, n = 820; males, n = 164), 
and 2 experimental (females, n = 776; males, n = 152). During the experiment, all the ani-
mals received a regular ration, but animals in the experimental groups were supplemented 
with Arcusite in 10-day treatments interrupted by 10-day breaks for 2 months. The dosa-
ge was 20 µg per animal (or 3.33 µg/kg body weight). In the end of the experiment, the re-
productive abilities of foxes of both sexes were estimated. Puppies were registered at 
2 months of age, during separation from mothers. Arcusite promoted reproduction rates 
in both females and males of the red fox. We observed a decrease in the number of idle 
females and an increase in the number of safely whelped females, an increase in the sur-
vival of live-born puppies and, as a consequence, an increase in the number of registered 
puppies per successfully whelped female. An increase in the number of active males, 
their polygamy, an increase in the number of mated and safely whelped females, as well 
as puppies born to one male, were recorded. The economic effect per pedigree red fox 
female was 6580 rubles, meaning 23 % extra profit in litter output from the red foxes.

K e y w o r d s: arcusite; polygamy; fertility; economic efficiency.
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ных: две контрольных (самки, n = 820; самцы, 
n = 164) и две опытных (самки, n = 776; самцы, 
n = 152). Во время эксперимента все звери 
получали общехозяйственный рацион, осо-
бям опытных групп в корм добавляли препарат 
«Аркусит» 10-дневными курсами с 10-дневны-
ми перерывами в течение двух месяцев. Доза 
препарата составляла 20 мкг на одного зверя 
(или 3,33 мкг/кг массы тела). Животные полу-
чали биологически активные препараты через 
влажную кормовую смесь: навеску препарата 
растворяли в воде, подогретой до 50 °С. Полу-
ченный раствор добавляли в корм и тщательно 
перемешивали. Животные контрольной груп-
пы препарат не получали. Ранее проведен-
ным на норках исследованием [Окулова и др., 
2018] установлено, что оптимальной являет-
ся доза 20 мкг на одно животное, именно эта 
дозировка и использована в эксперименте 
на лисице.

В ходе эксперимента регистрировали по-
казатели воспроизводительной способности 
самцов и самок лисиц. Регистрацию щенков 
проводили в 2-месячном возрасте во время 
отсадки от матерей. Также выполнены расче-
ты экономической эффективности применения 
препарата «Аркусит» на красной лисице.

Эксперименты на животных проводили в со-
ответствии с основами опытного дела в живот-
новодстве [Овсянников, 1976], методическими 
указаниями по постановке научно-хозяйствен-
ных опытов по кормлению на пушных зверях 
[Балакирев, Юдин, 1994].

Результаты и обсуждение

Результаты по оценке влияния препарата 
«Аркусит» представлены в таблицах 1–3. Уста-
новлено, что введение в корм препарата «Ар-
кусит» способствовало увеличению количест-
ва благополучно ощенившихся самок на 7,9 % 
и плодовитости на 8 % по сравнению с контр-
ольными самками. Зафиксировано увеличе-
ние сохранности щенков на 4,82 % и снижение 
количества мертворожденных щенков на 8 %, 
что приводило к повышению числа зарегистри-
рованных щенков: в расчете на благополучно 
ощенившуюся самку – на 0,7 щенка и племен-
ную самку – на 0,9 щенка в сравнении с конт-
рольной группой.

Применение препарата «Аркусит» способ-
ствовало увеличению числа рабочих самцов 
на 3,9 %, их полигамии – на 4,72 %, увеличе-
нию числа благополучно ощенившихся самок – 
на 2,1 %, увеличению числа щенков, рожден-
ных на одного самца (3,7 щенка), в сравнении 
с контрольной группой (табл. 2).

Экономическая эффективность применения 
препарата «Аркусит» на одну племенную сам-
ку красной лисицы составила 6580 рублей, что 
позволило получить хозяйству дополнительную 
прибыль по выходу щенков 23 % (табл. 3).

Поиск препаратов, способствующих уве-
личению воспроизводительной способности 
пушных зверей, ведется уже довольно давно. 
А. П. Новицкий [2003] использовал эхинолан-Б, 
что позволило увеличить плодовитость са-

Таблица 1. Воспроизводительная способность племенных самок красной лисицы
Table 1. Reproductive capacity of pedigree red fox females

Показатели воспроизводства
Reproduction indices

Контрольная группа
Control group

Опытная группа
Experimental group

Количество самок, голов
Number of females, animals 820 776

Покрыто самок, %
Mating females, % 97,32 99,87

Пропустовало самок, %
Unfertile females, % 7,44 4,51

Благополучно ощенилось самок, %
Females successfully gave birth, % 84,15 90,85

Плодовитость самок, гол.,
в т. ч. мертворожденных щенков, гол.
Litter size, kits,
including stillborn, kits

5,62
0,17

6,07
0,15

Сохранность щенков, %
Safety of the kits, % 89,48 93,8

Зарегистрировано щенков, гол.:
– на благополучно ощенившуюся самку
– на племенную самку
Registered litter size, kits:
– per female successfully gave birth
– per female of main herd

4,9
4,10

5,6
5,04
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мок на 0,45 щенка, повысить выход молодняка 
в среднем на 0,9 щенка. В. В. Фатеев [1998] 
также использовал в рационах самок норок ми-
кровит Е и агидол, что позволило уменьшить 
количество мертворожденных щенков в 2,8 
раза и повысило выход молодняка в среднем 
на 0,76 головы. В нашей работе применение 
препарата «Аркусит» увеличивало плодови-
тость на 50 % на племенную самку и на 35,7 % 
на благополучно ощенившуюся самку по срав-
нению с эхиноланом-Б.

Известен также способ повышения репро-
дуктивной способности пушных зверей путем 
применения препарата «Овариовит» [Инструк-
ция…, 2007]. Препарат восстанавливает функ-
цию яичников, регулирует половую циклич-
ность, стимулирует выработку гонадотропных 
гормонов и овогенез, повышает оплодотворя-
емость. Недостатком препарата является инъ-
екционный путь введения, причем неоднократ-
ные инъекционные обработки многотысячного 
поголовья пушных зверей в хозяйствах требу-

ют больших трудовых и финансовых затрат. 
Также известен способ повышения иммуноло-
гической резистентности и улучшения репро-
дуктивной способности самок пушных зверей 
с применением препарата «Лигфол» [Инструк-
ция…, 2008]. Повышения воспроизводитель-
ной способности лисиц достигали также путем 
применения препарата «Эндовит» [Дашукаева 
и др., 2001]. Данный препарат оказывал ожи-
даемый эффект, но его вводили в корм зверей 
в достаточно большой дозе – 80 мг в сутки, 
что в дальнейшем могло негативно сказаться 
на развитии молодняка и повлечь возникно-
вение у него морфофизиологических откло-
нений. Кроме этого, у указанных препаратов 
отсутствуют данные по влиянию на воспроиз-
водительную способность самцов, покрыва-
ющих самок. Препарат «Аркусит» лишен вы-
шеуказанных недостатков. У самок «Аркусит» 
стимулирует охоту, сокращает сервис-период, 
особенно у животных с нарушением полового 
цикла.

Таблица 2. Воспроизводительная способность племенных самцов красной лисицы (по результатам щенения 
покрытых ими самок)
Table 2. Reproductive capacity of red fox males (based on the results of mating females)
Показатели воспроизводства
Reproductive results

Контрольная группа
Control group

Опытная группа
Experimental group

Племенных самцов, гол.
Pedigree males, animals 164 152

Покрыто самок, гол.
Mating females, animals 798 775

Рабочие самцы, %
Active males, % 93,71 97,44

Полигамия, гол.
Polygamy, animals 4,87 5,10

Благополучно ощенилось самок, гол.
Successfully gave birth, females 690 705

Рождено щенков на благополучно ощенившуюся самку, гол.
Kits per females successfully gave birth, animals 24,5 28,16

Таблица 3. Экономическая эффективность применения препарата «Аркусит» на красной лисице
Table 3. Economic efficiency of feeding red foxes with the Arcusit
Показатели
Indices

Контрольная группа
Control group

Опытная группа
Experimental group

Зарегистрировано щенков 
на племенную самку красной лисицы, 
гол. (при стоимости щенка 7000 руб.)
Registered kits per female of main herd, 
kits (cost of a kit is 7000 rubles) 

4,10 5,04

Стоимость щенков на племенную самку 
красной лисицы, руб.
Average total cost of a litter, rubles

28700 35280

Экономическая эффективность на пле-
менную самку красной лисицы, руб.
Economic efficiency per pedigree female, 
rubles

6580
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Заключение

Таким образом, применение в рационе ли-
сиц «Аркусита» в дозе 20 мкг на зверя, или 
3,33 мкг/кг массы тела, в течение двух месяцев 
перед гоном и до начала щенения способствует 
увеличению числа рабочих самцов, снижению 
количества пропустовавших самок в 1,7 раза, 
увеличению числа благополучно ощенившихся 
самок на 6,7 %, сохранности щенков в сред-
нем на 4,3 % и, как следствие, ведет к повыше-
нию количества зарегистрированных щенков: 
в расчете на благополучно ощенившуюся сам-
ку – на 0,7 щенка, на племенную – на 0,9 щен-
ка. Экономическая эффективность применения 
препарата составила 6580 руб. на одну племен-
ную самку красной лисицы.
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ВЗАИМОСВЯЗЬ МОРФОФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ 
И БИОХИМИЧЕСКИХ ПОКАЗАТЕЛЕЙ В ПЕЧЕНИ 
ПОЛЕВОК-ЭКОНОМОК С ПРИРОДНЫХ УЧАСТКОВ 
С ПОВЫШЕННЫМ УРОВНЕМ РАДИОАКТИВНОСТИ

А. Г. Кудяшева, А. В. Ермакова
Институт биологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН, Сыктывкар, Россия

Методом корреляционного анализа определена взаимосвязь морфофизиологиче-
ских и биохимических показателей в печени полевок-экономок, обитающих в раз-
личных экологических условиях Республики Коми на одном контрольном и двух 
радиоактивных участках. Подтверждена зависимость значений массы тела от фазы 
популяции: как самцы, так и самки контрольного и радиоактивных участков имеют 
более высокую массу тела на пике численности животных, чем в фазе спада. У жи-
вотных всех участков установлена зависимость морфофизиологических показате-
лей от фазы численности. В фазах пика и спада половой диморфизм выражается 
в показателях массы тела и печеночного индекса. Соотношение между массой пе-
чени и массой тела животных в фазе снижения численности растет с увеличением 
радиоактивности среды обитания. У полевок радиевого участка коэффициент ли-
нейной регрессии этой зависимости в 8 раз ниже, что свидетельствует об ослабле-
нии участия лизоформ в процессах пролиферативной активности печени. Уровень 
активности перекисного окисления липидов и степень содержания ненасыщенных 
жирных кислот в фазах пика и спада влияли на выраженность взаимосвязи между 
минорными фракциями липидного обмена в печени и морфофизиологическими 
показателями полевок-экономок. В совокупности результаты нашего исследова-
ния способствуют пониманию клеточных механизмов адаптации полевок-эконо-
мок к радиоактивному загрязнению, а также зависимости морфофизиологических 
и биохимических показателей от гетерогенности популяции и фазы численно-
сти животных.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: фазы численности; повышенный фон радиации; масса тела; 
индекс печени; корреляции; минорные фракции; фосфолипиды.

A. G. Kudyasheva, A. V. Ermakova. RELATIONSHIP BETWEEN 
MORPHOPHYSIOLOGICAL AND BIOCHEMICAL INDICES IN THE 
LIVER OF TUNDRA VOLES FROM AREAS WITH NATURALLY ELEVATED 
RADIOACTIVITY LEVELS

Correlation analysis was used to identify the relationship between morphophysiological 
and biochemical parameters in the liver of tundra voles from areas with different natu-
ral radioactivity levels in the Komi Republic. It was revealed that the body mass of both 
males and females from the control and the radioactive sites was higher at a population 
peak compared to a population low. During a population low, the liver weight to body 
weight ratio increased along with growing habitat radioactivity. The linear regression co-
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Введение

В настоящее время в системе мониторинга 
состояния природных экосистем используют-
ся популяции мелких млекопитающих [Иван-
тер и др., 1985; Жигальский, Кшнясев, 2000; 
Гашев, 2013; Ивантер, 2018], которые явля-
ются модельными объектами при исследова-
ниях воздействия факторов разной природы. 
Поскольку именно популяции живых организ-
мов как единая биологическая система пред-
ставляют собой непосредственный объект 
воздействия различных природных и антро-
погенных факторов, в биоиндикации придает-
ся особое значение популяционному подходу 
[Ивантер и др., 1985; Безель, 1987]. Важным 
условием для объяснения биологических эф-
фектов при естественных и антропогенных 
изменениях состояния окружающей среды 
является анализ состояния популяций мыше-
видных грызунов, находящихся на разных фа-
зах численности животных [Маслов, Маслова, 
1972; Гашев, 2013]. По мнению экологов [Elton, 
1942; Chitty, 1960; Шилов, 1977], анализ «ци-
клических» популяций может послужить клю-
чом к пониманию ведущих механизмов попу-
ляционной динамики [Жигальский, Кшнясев, 
2000]. Полевка-экономка (Microtus oeconomus 
Pallas, 1778, по новой систематике Alexandro‑
mys oeconomus Pallas [Абрамсон, Лисовский, 
2012]) является одним из наиболее оседлых 
видов мелких грызунов. Участки местооби-
таний полевки-экономки относительно ста-
бильны, что связано со сравнительно высокой 
стенобионтностью вида, пониженной мигра-
ционной активностью и его привязанностью 
к норам (повышенный хомминг) [Попова и др., 
1978]. Этот вид относится к политипическому 
виду, занимающему огромный ареал: от се-
верной части Центральной Европы на восток 
до Аляски и Канады [Абрамсон, Лисовский, 
2012], и является представителем пойменных 
биотопов в зоне северной тайги. Многолетние 
исследования полевки-экономки, обитающей 

на территориях с повышенным уровнем есте-
ственной радиоактивности, подтвердили, что 
данный вид относится к надежным индикато-
рам загрязнения среды обитания [Маслов, 
Маслова, 1972; Тяжелые…, 1990; Kudyasheva 
et al., 2007]. Специфика действия радиоак-
тивного загрязнения заключается в формиро-
вании на этих территориях популяций мелких 
млекопитающих с иными качественными и ко-
личественными параметрами, которые в ре-
зультате воздействия токсичных поллютан-
тов могут привести к различным изменениям, 
в том числе на тканевом и клеточном уровнях. 
Приобретение на клеточном уровне устойчи-
вости к действию неблагоприятных факторов 
среды обусловлено изменением количествен-
ных соотношений в структурах клеток фосфо-
липидов (ФЛ), играющих адаптивную роль в их 
функционировании. Выбор минорных фракций 
ФЛ определен как высокой чувствительностью 
параметров системы регуляции перекисного 
окисления липидов (ПОЛ) к действию радиа-
ции в малых дозах [Шишкина и др., 2006], так 
и участием минорных фракций ФЛ в регуляции 
клеточного метаболизма вследствие наличия 
у них сигнальных функций [Leonarduzzi et al., 
2000; Wang et al., 2006; Торховская и др., 2007]. 
Гепатоциты печени участвуют в поддержании 
гомеостаза организма в течение всей его жиз-
ни и являются одним из наиболее активных 
мест биосинтеза, деградации и взаимопревра-
щения ФЛ [Климов, Никульчева, 1995]. Ранее 
было доказано использование нового подхода 
к оценке животных при биологических послед-
ствиях воздействия слабых повреждающих 
факторов разной природы по изменению мас-
штаба и направленности тесно взаимосвязан-
ных в норме показателей физико-химической 
системы регуляции ПОЛ как в экспериментах 
на лабораторных животных, так и у мышевид-
ных грызунов природных популяций [Шишкина 
и др., 2004, 2020; Кудяшева, Загорская, 2018]. 
Цель работы – определение корреляционных 
взаимосвязей между морфофизиологически-

efficient of this relationship was 8 times lower in the high-radium sites, indicating a re-
duced involvement of lysoforms in the liver proliferative activity. The level of lipid peroxi-
dation activity and the proportion of unsaturated fatty acids during the population peak 
and decline phases influenced the degree of correlation between minor fractions of lipid 
metabolism in the liver and the morphophysiological parameters of tundra voles. Taken 
together, the results of our study contribute to the understanding of the cellular mecha-
nisms of tundra vole adaptation to radioactive pollution, and the dependence of morpho-
physiological and biochemical parameters on population heterogeneity and the phase 
of the population cycle.

K e y w o r d s: population cycles; elevated background radiation; body weight; hepatic in-
dex; correlations; minor fractions; phospholipids.
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ми показателями, а также минорными фрак-
циями состава фосфолипидов и отдельными 
морфофизиологическими параметрами пе-
чени полевок-экономок, отловленных в фазы 
пика и спада численности, обитавших в разных 
радиоэкологических условиях.

Материалы и методы

Исследования проведены на полевке-эко-
номке (Alexandromys oeconomus Pallas [Абрам-
сон, Лисовский, 2012]), отловленной на трех 
стационарах (контрольном, радиевом и ура-
но-радиевом участках) в Ухтинском районе 
Республики Коми на территории бывшего ра-
диевого производства в фазы пика (2005 г.) 
и спада (2006 г.) численности. Опытные участ-
ки (радиевый, урано-радиевый) характеризу-
ются повышенным содержанием тяжелых ес-
тественных радионуклидов в почве, подземных 
водах, растительности [Тяжелые…, 1990]. Пло-
щадки отлова грызунов располагались в сход-
ных климатических и биотопических условиях: 
удаленность контрольного участка от радие-
вого стационара составляет 15 км, от урано-
радиевого – 8 км. Все точки сбора материала 
в разные годы строго совпадают. Радиацион-
ная обстановка показала, что мощность экс-
позиционной дозы γ-излучения на контроль-
ном участке варьировала в пределах от 0,1 
до 0,15 мкЗв/ч; в 2005–2006 гг. на радиевом 
участке составляла в среднем 1,4 мкЗв/ч; 
на урано-радиевом – 4,5 мкЗв/ч, то есть в 3,2 
раза выше, чем на радиевом участке. Средне-
популяционные дозовые нагрузки для поло-
возрелых прибылых и перезимовавших поле-
вок в результате такого γ-излучения на радио-
активных участках составляют 3–30 мГр/год 
(от внешнего облучения), что соответствует 
дозовым нагрузкам от внутреннего облуче-
ния 12–40 мГр/год и от эксхаляции радона 
в среднем около 13 мГр/год [Кудяшева и др., 
1997, 2004]. Отлов животных проводили стан-
дартными живоловушками в один и тот же пе-
риод (конец июля – начало августа) в течение 
7 дней. На каждом участке устанавливали че-
тыре линии ловушек из 100 штук через пять ме-
тров, с интервалом между линиями 25 метров. 
Относительную численность полевок опре-
деляли как количество отловленных зверьков 
в пересчете на 100 ловушко-суток. За два года 
исследований на трех участках всего было от-
ловлено 215 животных трех возрастных групп, 
из них в год пика численности – 135 зверьков, 
в спад численности – 80 полевок. Возраст жи-
вотных определяли по комплексу закономерно 
изменяющихся признаков: масса и длина тела, 

степень развития генеративных органов, ти-
муса, структура черепа [Пястолова, 1967]. Все 
точки сбора материала в разные годы строго 
совпадают.

Известно, что у неполовозрелых полевок 
более высокий антиоксидантный статус, чем 
у взрослых животных [Кудяшева и др., 1997]. 
Из-за высокой изменчивости функциональных 
показателей в морфометрическом и биохими-
ческом анализах использовали только летнюю 
генерацию половозрелых прибылых и перези-
мовавших полевок обоего пола – 127 животных. 
Отловленных зверьков декапитировали после 
предварительного выдерживания в течение 
одних-двух суток в условиях вивария Научной 
коллекции экспериментальных животных Ин-
ститута биологии ФИЦ Коми НЦ УрО РАН.

Анализ морфофизиологических показате-
лей (масса тела, индекс печени) и минорных 
фракций ФЛ (кардиолипин + фосфатидная кис-
лота (КЛ+ФК), лизофосфатидилхолин (ЛФХ)) 
проводили с учетом пола, возраста зверьков, 
фазы численности и участка отлова. Выделе-
ние липидов из гомогената печени проводи-
ли по методу Блая и Дайера в модификации 
Кейтса [1975], разделение ФЛ на отдельные 
фракции осуществляли методом тонкослойной 
хроматографии [Хиггинс, 1990]. Количествен-
ный анализ отдельных фракций ФЛ проводили 
на спектрофотометре «Спекол-211» при длине 
волны 800 нм по образованию фосфорномо-
либденового комплекса в присутствии аскор-
биновой кислоты. Для анализа физиологиче-
ского состояния полевок-экономок исполь-
зовали показатели массы тела и абсолютной 
и относительной массы печени. Индекс печени 
выражали в промилле (‰) и рассчитывали как 
отношение массы органа (мг) к массе тела жи-
вотного (г). Полученные данные обрабатывали 
методами вариационной статистики [Лакин, 
1990] с помощью программ Microsoft Office 
Excel 2007 [Брин, Травин, 1991]. Взаимосвязи 
между сравниваемыми показателями оцени-
вали с помощью корреляционного и регресси-
онного анализов, рассчитывали коэффициент 
корреляции (r), коэффициент регрессии (у) 
и уровень значимости (р). Подробная радио-
экологическая обстановка и методы исследо-
вания представлены ранее в работах [Кудяше-
ва и др., 2004; Кудяшева, Загорская, 2018].

Результаты и обсуждение

При сравнении численности полевок-эко-
номок в исследуемый период (2005–2006 гг.) 
с данными 1970-х и 1990-х гг. [Маслов, Масло-
ва, 1972, 1990] следует отметить, что на ура-
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но-радиевом участке численность полевок 
находится на низком уровне во все периоды 
наблюдений. Так, на рис. 1 видно, что в иссле-
дуемый период численность полевок на ура-
но-радиевом участке небольшая. Участок от-
личается высоким уровнем радиоактивного 
загрязнения и наличием соединений урана, 
являющегося не только радиоактивным эле-
ментом, но и химически токсичным тяжелым 
металлом, что заметно влияет на структуру 
популяции и подтверждено предыдущими ис-
следованиями на этих территориях [Маслов, 
Маслова 1972; Кудяшева и др., 2004]. На этом 
участке пики численности полевок наблюда-
ли значительно реже, чем на других участках, 
и по своей амплитуде они были ниже (рис. 1) 
[Кудяшева, 2009]. В результате продолжитель-
ных периодов низкой численности полевок 
фазы популяционного цикла на данном стацио-
наре не всегда совпадают с соответствующими 
фазами у зверьков на радиевом и контрольном 
участках. Аналогичная динамика изменений 
относительной численности разных видов мы-
шевидных грызунов отмечалась в 30-км зоне 
Чернобыльской АЭС в первые годы после ава-
рии – вследствие высокой смертности живот-
ных в популяциях мелких грызунов в результате 
высокого радиоактивного загрязнения среды 
обитания [Таскаев и др., 2011].

В период наших исследований числен-
ность полевок в фазу пика (2005 г.) на ра-
диевом участке была несколько выше, 
чем на контрольном участке, и составляла 
14,5 экз. на 100 л/с (рис. 1), на урано-радие-
вом участке – не более 4 экз. на 100 л/с. Она 
оставалась все время низкой, что являлось 
характерным в дальнейшие периоды наблю-
дений вплоть до консервации этого участка 
в 2015 г. В фазу спада (2006 г.) на контрольном 
участке численность полевок была в среднем 
4,8 экз. на 100 л/с, на радиевом участке она 
снижалась и составляла 12,4 экз. на 100 л/с.

Для определения основных закономерно-
стей при анализе взаимосвязей между морфо-
физиологическими показателями и минорными 
фракциями ФЛ в печени полевок, обитающих 
при разном уровне радиационного загрязне-
ния, с учетом состояния животных, обуслов-
ленного различными популяционными фазами 
численности, был использован метод морфо-
физиологических индикаторов, позволяющий 
оценить физиологическое состояние орга-
низма в условиях постоянного радиоэкологи-
ческого фактора [Шварц и др., 1968]. Анализ 
изменчивости массы тела, которая является 
индикатором степени интенсивности обменных 
процессов в организме и связана синхронно 
с колебаниями численности грызунов [Оле-

Рис. 1. Динамика численности полевок-экономок, обитающих в разных экологических условиях 
(период исследований 2005–2006 годы, фазы численности: пик, спад)
Fig. 1. Dynamics of the tundra voles abundance in various environmental conditions (research period 
2005–2006, abundance phases: peak, decline)
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нев, 1964; Ивантер и др., 1985], показал нали-
чие полового диморфизма: масса тела поло-
возрелых прибылых самцов полевок-экономок 
контрольного участка в обе фазы численности, 
как правило, выше массы тела самок (табл. 1). 
В фазу пика численности перезимовавшие по-
левки и половозрелые сеголетки со всех трех 
участков имели тенденцию повышения массы 
тела по сравнению с фазой спада численно-
сти, которая изменялась у самцов от 51,8 до 
60,4 г, у самок – от 43,0 до 48,2 г. В фазу спада 
эти показатели имели более низкие значения 
(табл. 1), что согласуется с данными литера-
туры [Чернявский, Ткачев, 1982]. Следует от-
метить, что в обе фазы численности значения 
массы тела у полевок с опытных участков, как 
правило, были выше, чем у животных контроль-
ного участка.

Исследования, проведенные на этих же 
территориях в 1993–1999 годах, указывают, 
что колебания массы тела синхронны с изме-
нениями численности грызунов. При высокой 
плотности зверьков в фазах пика численности 
перезимовавшие и половозрелые прибылые 
сеголетки контрольного участка имели макси-
мальную массу тела: самки – 48,5 г, самцы – 
60,8 г. У зверьков с радиоактивных участков 
подобное соотношение изменения массы тела 
и численности не всегда выявляется. В фазы 
спада и депрессии численности могут наблю-
даться максимальные значения этого показа-
теля: половозрелые прибылые самки – от 40,6 
до 49,7 г, половозрелые прибылые самцы – 
от 53,4 до 55,0 г соответственно [Загорская 
и др., 2003]. При спаде численности полевок 

эта закономерность сохранялась. Наши дан-
ные также согласуются с предыдущими ранни-
ми исследованиями, где доказано, что средние 
значения массы тела мелких млекопитающих 
на участках с повышенной естественной или 
искусственной радиоактивностью выше, чем 
у животных с нерадиоактивных территорий 
[Маслова, Маслов, 1990; Ильенко, Крапивко, 
1993].

Индекс печени, характеризующий функци-
ональное состояние органа у животных при-
родных популяций [Пястолова и др., 1966], де-
монстрирует обратную зависимость от уровня 
численности популяции: у перезимовавших 
и половозрелых прибылых зверьков обоего 
пола максимальные значения индекса обнару-
жены в год, отличающийся слабыми темпами 
размножения зверьков и низкой их численно-
стью (табл. 1). Индекс печени у полевок всех 
трех участков в пик численности был ниже 
по своим значениям, что не противоречит дан-
ным других авторов [Ивантер и др., 1985; За-
горская и др., 2003].

Изменения массы органов в качестве крите-
рия активности органа возможно использовать 
при различных экспериментальных условиях. 
Анализ взаимосвязи между массой тела и пе-
чени у полевок всех участков показал прямую 
линейную корреляцию (на которую указывают 
положительные значения коэффициента кор-
реляции) (табл. 2), что является характерным 
для лабораторных мышей [Козлов и др., 2007].

Самый низкий коэффициент данного показа-
теля обнаружен у полевок-экономок контроль-
ного участка в фазе спада (r = 0,414 ± 0,37). 

Таблица 1. Изменчивость средних значений массы тела и индекса печени у половозрелых прибылых и пе-
резимовавших полевок-экономок, обитающих в неодинаковых радиоэкологических условиях в фазы спада 
и пика численности
Table 1. Variability of the medium values of body weight and liver index in mature and overwintered tundra voles in va-
rious environmental conditions at different phases of abundance

Фаза численности 
Abundance phase

Контрольный участок
Control site

Радиевый участок
Radium site

Урано-радиевый участок
Uranium-radium site

Масса тела (г)
Body mass (g) 

Спад
Decline

46, 7 ± 4,5 (6)
36,4 ± 2,1 (4) 

50,0 ± 3,6 (5)
42,3 ± 2,3 (7) 

40,0 ± 8,0 (4)
37,6 ± 3,4 (5) 

Пик
Peak

51, 8 ± 5,7 (10)
43,0 ± 2,3 (12) 

59,7 ± 2,3 (7)
46,2 ± 2,5 (13) 

60,4 ± 6,5 (3)
48,2 ± 3,5 (4) 

Индекс печени (‰)
Liver index (‰) 

Спад
Decline

44,9 ± 2,4 (6)
60,9 ± 5,1 (4) 

37,5 ± 2,3 (5)
46,7 ± 2,6 (7) 

53,8 ± 4,6 (4)
53,6 ± 4,4 (5) 

Пик
Peak

42,4 ± 2,2 (10)
45,0 ± 1,8 (12) 

41,8 ± 2,8 (7)
47,2 ± 4,2 (13) 

47,7 ± 4,6 (3)
47,8 ± 4,5 (4) 

Примечание. Верхняя строчка в столбцах – самцы, нижняя – самки, в скобках – количество животных.
Note. The top row in the columns are males, the bottom row – females, and in parentheses – the number of animals.
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В фазу пика численности у полевок контроль-
ного участка эта взаимосвязь была в 1,9 раза 
выше, чем в год спада (при р ≤ 0,05) (табл. 2). 
У полевок опытных участков тесная взаимо-
связь между показателями прослеживалась 
в обе фазы численности. При этом более низ-
кий коэффициент корреляции отмечен у поле-
вок радиевого участка в фазу пика численности. 
У полевок урано-радиевого участка в обе фазы 
численности обнаружены высокие коэффици-
енты корреляции (табл. 2). Достоверное уве-
личение коэффициента корреляции сопрово-
ждалось ростом коэффициента регрессии, что 
указывает на выраженную пролиферативную 
активность печени в фазе спада численности 
у полевок опытных участков при снижении их 
массы тела по сравнению с данными у полевок 
контрольного участка (табл. 2). Так, в год спада 
численности в печени полевок опытных участ-
ков по сравнению с данными животных конт-
рольного участка коэффициент регрессии был 
выше в 1,9 и 2,9 раза (табл. 2). Это могло быть 
связано с тем, что в год спада численности ли-
пиды печени у полевок с радиоактивных участ-
ков имели высокую степень ненасыщенности 
и низкий антиоксидантный статус [Кудяшева, 
Загорская, 2018]. Наличие взаимосвязи между 
этими параметрами объясняется с физиологи-
ческой точки зрения. Известно, что масса тела 
является одним из индикаторов степени ин-
тенсивности обменных процессов, происходя-
щих в организме животных [Оленев, 1964], при 
этом печень, масса которой связана с обменом 
веществ, служит энергетическим депо. От ха-
рактера протекания и надежности осуществ-
ляемых в печени процессов в значительной 
мере зависят полноценное функционирование 
других органов и систем, а также приспособи-
тельная деятельность всего организма [Гичев, 

1993]. Полученные данные согласуются с более 
ранними исследованиями, в которых показано, 
что в печени полевок-экономок, обитающих 
на радиоактивных участках (Республика Коми, 
зона отчуждения ЧАЭС), происходит дисбаланс 
процессов энергетического обмена и отдель-
ных показателей ПОЛ, которые выражены силь-
нее в фазы депрессии и подъема численности, 
исключающие экологические стрессы [Кудя-
шева и др., 1997, 2004].

Проведенный анализ взаимосвязей между 
индексом печени и минорной фракцией ЛФХ 
показал, что в год пика численности у полевок 
со всех участков отмечена низкая корреляци-
онная зависимость (рис. 2). У полевок конт-
рольного участка r = 0,325 ± 0,26. Отсутствие 
данной зависимости между показателями в пе-
чени зверьков, отловленных на контрольном 
участке в год пика численности, может быть 
обусловлено гетерогенностью физико-химиче-
ских характеристик липидов их печени, внося-
щих существенный вклад в выявление данных 
взаимосвязей. Так, вариабельность сравни-
ваемых параметров в фазу пика численности 
у самцов всех трех участков имела значения 
от 28,5 до 37,7 %, а у самок размах колебаний 
возрастал от 37,2 до 93,6 %. Гетерогенность 
биохимических показателей рассматривается 
как один из типичных ответов биологической 
системы на действие физических и химиче-
ских факторов в сверхмалых дозах [Burlakova, 
2007]. У полевок радиевого стационара на пике 
численности взаимосвязь между сравнивае-
мыми показателями индекс печени – ЛФХ по-
казала недостоверную низкую обратную кор-
реляционную зависимость (r = –0,299 ± 0,32). 
Наличие обратной корреляции позволяет 
предположить, что образование ЛФХ проис-
ходит преимущественно за счет распада фос-

Таблица 2. Взаимосвязи между морфофизиологическими показателями (масса тела – масса печени) у поло-
возрелых прибылых и перезимовавших полевок-экономок в разные фазы популяционного цикла
Table 2. Relationships between morphophysiological parameters (body weight – liver weight) in mature and overwin-
tered voles at different phases of the population cycle

Фазы численности 
Population phases

Коэффициенты корреляции, регрессии
Coefficients of correlation, regression

Контрольный участок
Control site

Радиевый участок
Radium site

Урано-радиевый участок
Uranium-radium site

Пик
Peak

r = 0,812* ± 0,16
у = 30,53 ± 591,0

r = 0,653**± 0,22
у = 17,18 ± 811,6

r = 0,815* ± 0,33
у = 33,87 ± 600,8

Спад
Decline

r = 0,414 ± 0,37
у = 15,78 ± 1485

r = 0,752** ± 0,21
у = 30,4 ± 748,3

r = 0,871* ± 0,17
у = 45,64 ± 262

Примечание. r – коэффициент корреляции, y – уравнение регрессии; коэффициенты достоверны: * – при р ≤ 0,05, ** – при 
р ≤ 0,01 между участками в один и тот же год исследования. Количество животных в каждой группе в зависимости от фазы 
численности – от 7 до 15 особей обоего пола.
Note. r is the correlation coefficient, y – regression equation; coefficients are reliable: * – at p ≤ 0.05, ** – at p ≤ 0.01 among the sites 
in the same year of study. The number of animals in each group, depending on the abundance phase, is from 7 to 15 individuals 
of both sexes.
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фатидилхолина, то есть при достаточно высо-
кой ненасыщенности липидов. Эти результаты 
подтверждаются данными литературы, где по-
казано, что пероксиды являются активаторами 
фосфолипазы А2 [Натарова и др., 1996]. Одна-
ко на спаде численности в печени полевок всех 
участков, напротив, обнаружены достоверные 
высокие значения корреляции: у зверьков конт-
рольного участка она составляла 0,920 ± 0,23, 
а у полевок радиевого участка была несколько 
ниже (0,759 ± 0,29), что свидетельствует о при-
сутствии в липидах печени у полевок обоих 
участков одновременно пероксидов и антипе-
роксидной активности (рис. 2). При этом бо-
лее высокий коэффициент корреляции (выше 
в 8 раз) отмечали в печени полевок контроль-
ного участка (рис. 2, А).

При анализе взаимосвязи между массой 
тела и содержанием КЛ+ФК корреляция меж-
ду этими показателями, отмеченная в пик чис-

ленности у полевок контрольного и радиево-
го стационаров, была неодинакова, при этом 
меняется ее знак (рис. 3), что свидетельствует 
о высокой ненасыщенности липидов печени 
у полевок радиевого участка. На спаде числен-
ности у зверьков контрольного участка обнару-
жена достаточно высокая обратная корреля-
ция: r = –0,883 ± 0,24; р ≤ 0,05 (рис. 3, А).

У полевок радиевого участка, напротив, от-
мечали снижение коэффициента корреляции 
в два раза: r = –0,427 ± 0,40 (рис. 3, Б). Изме-
нение знака зависимости корреляции, отме-
ченное у полевок контрольного и радиевого 
участков в год спада численности, может быть 
связано с физико-химическими характери-
стиками липидов, так как известно [Хрустова 
и др., 2011], что характер взаимосвязи может 
изменяться от того, содержат ли липиды пе-
чени пероксиды (ROOH) или обладают антипе-
роксидной активностью (АПА). Оказалось, что 

Рис. 2. Взаимосвязь между лизоформами фосфолипидов и индексом печени полевок-экономок контрольно-
го (А) и радиевого (Б) участков в разные фазы численности
Fig. 2. Relationship between the phospholipid lysoforms and the liver index of tundra voles of the control site (A) 
and radium site (Б) at different phases of abundance

А Б

Рис. 3. Взаимосвязь между долей КЛ+ФК и массой печени полевок-экономок контрольного (А) и радиево-
го (Б) участков в разные фазы численности
Fig. 3. Relationship between CL+FA and liver weight of the tundra voles of the control site (А) and radium site (Б) at 
different phases of abundance

А Б
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при снижении численности животных (в фазе 
спада) липиды печени полевок содержат как 
ROOH, так и АПА, в то время как на пике чис-
ленности в липидах обнаружены только перок-
сиды [Кудяшева, Загорская, 2018]. Падение от-
носительного содержания КЛ+ФК происходит 
при увеличении массы печени. Коэффициент 
корреляции между сравниваемыми параме-
трами на радиевом участке в фазу спада чис-
ленности снижается в два раза (контрольный 
участок: r = –0,883 ± 0,24, радиевый участок: 
r = –0,427 ± 0,40). Следовательно, состояние 
животных, находящихся в разных фазах чис-
ленности и одновременно в неодинаковых ра-
диоэкологических условиях, оказывает влия-
ние на уровень взаимосвязей между отдель-
ными морфофизиологическими показателями 
и минорными фракциями ФЛ в печени полевок.

Заключение

В результате наших исследований уста-
новлена зависимость характера и масштаба 
взаимосвязей между сравниваемыми морфо-
физиологическими показателями (масса тела, 
масса печени, индекс печени) полевок-эко-
номок, обитающих на участках с повышенным 
и нормальным уровнем гамма-фона. Под-
тверждена зависимость значений массы тела 
от фазы численности: как у самцов, так и у са-
мок контрольного и радиоактивных участков 
масса тела на пике численности животных 
выше, чем в фазу депрессии, что согласует-
ся с результатами предыдущих исследований 
на этих территориях в 1970-е и 1990-е годы. 
Взаимосвязь между массой печени и массой 
тела зверьков в фазу спада численности воз-
растает по мере повышения радиоактивности 
участка обитания. Уровень активности пере-
кисного окисления липидов и степень содер-
жания ненасыщенных жирных кислот в фазах 
пика и спада влияли на выраженность взаимо-
связи между минорными фракциями липидно-
го обмена в печени и морфофизиологическими 
показателями полевок-экономок. Повышен-
ный уровень естественной радиоактивности 
в среде обитания способствует модификации 
свойств липидного бислоя клеточных мембран 
печени у полевок-экономок, изменяет их фи-
зико-химические свойства, нарушает в некото-
рых случаях взаимосвязи между скоординиро-
ванными в норме показателями и обеспечивает 
на клеточном уровне процессы адаптации. Ис-
следования взаимосвязей между минорными 
фракциями ФЛ при одновременном использо-
вании метода морфофизиологических индика-
торов позволяют получить новые данные о пу-

тях адаптации животных природных популяций 
к повышенному уровню естественной радио-
активности и более полно проанализировать 
степень неоднородности популяций полевки-
экономки, обитающей в условиях техногенного 
радиоактивного загрязнения среды в разные 
фазы численности животных. Найденные взаи-
мосвязи между морфофизиологическими по-
казателями и отдельными минорными фракци-
ями фосфолипидов в печени полевок-экономок 
природных популяций могут свидетельствовать 
о функционировании регуляции ПОЛ мембран-
ной системы органа как единого целого.
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ЛИНИЯ ЛОВУШЕК ДЛЯ ОТЛОВА МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 
С РЕГИСТРАЦИЕЙ ВРЕМЕНИ СРАБАТЫВАНИЯ

С. В. Бугмырин1, В. В. Яковлев2, Л. А. Беспятова1

1 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия 
2 ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

При изучении мелких млекопитающих широко используют метод отлова животных 
с помощью ловушек, расставленных в линию с интервалом 3–5 метров на опреде-
ленный период времени. Этот метод универсален и применим для решения ши-
рокого круга задач, в том числе и для изучения видового состава и численности 
паразитов мелких млекопитающих. Вместе с тем одним из недостатков метода 
является невозможность отслеживания времени поимки животного. Эктопаразиты 
после гибели хозяина его покидают, а отсутствие данных о длительности пребыва-
ния животных в ловушке затрудняет интерпретацию результатов по их зараженно-
сти, в том числе видами, имеющими важное эпидемиологическое значение. Для 
решения этой проблемы нами создана линия ловушек с автоматической регистра-
цией времени поимки животного. Устройство разработано для широко распро-
страненных, универсальных и недорогих ловушек (плашек) типа Геро. Фиксация 
и запоминание времени поимки животных на всех ловушках линии осуществляется 
с использованием стандартного микроконтроллера. В исходном заряженном со-
стоянии ловушки Геро цепь замкнута. Это замкнутое состояние цепи каждой ло-
вушки отслеживает программа микроконтроллера. При срабатывании ловушки 
происходит размыкание цепи, что фиксируется микроконтроллером и сохраняется 
на карту памяти (microSD) с указанием номера ловушки и времени ее срабатыва-
ния. Код написан на языке C++ в среде Atmel Studio. Полученные результаты позво-
ляют описать суточную активность мелких млекопитающих, а также оценить потери 
(недоучеты) эктопаразитов в связи с продолжительностью пребывания погибшего 
животного в ловушке.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: грызуны; насекомоядные; эктопаразиты; клещи; блохи; ме-
тоды исследований; устройство; ловушка Геро.

S. V. Bugmyrin, V. V. Yakovlev, L. A. Bespyatova. SMALL MAMMAL TRAP 
LINE WITH CAPTURE TIME LOGGING

Studies of small mammal biology often employ the method of capturing animals by a line 
of traps deployed with 3–5 meter spacing for a given time interval. This is a universal 
method applicable for a wide range of tasks, including investigation of the composition 
and numbers of parasites in small mammals. One of the shortfalls of this method, howev-
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Введение

Для изучения биологии мелких млекопита-
ющих широко используется метод отловов жи-
вотных линией ловушек, которая представляет 
собой заданное количество ловушек, расстав-
ленных с интервалом 3–5 метров на некоторый 
период времени [Карасева, Телицына, 1996; 
Шефтель, 2018]. Основная решаемая задача 
этого метода состоит в получении объектив-
ной информации о видовом составе и относи-
тельной численности мелких млекопитающих 
на определенной территории. Этот метод уни-
версален и применим для решения широкого 
круга задач, в том числе и для изучения таксо-
номического состава и численности паразитов 
мелких млекопитающих. Вместе с тем одним 
из недостатков метода является невозмож-
ность отслеживания времени поимки животно-
го. Эктопаразиты после гибели животного по-
кидают хозяина, а отсутствие сведений о дли-
тельности пребывания животных в ловушке 
затрудняет интерпретацию результатов по их 
зараженности, в том числе и видами, имеющи-
ми важное эпидемиологическое значение (на-
пример, иксодовыми клещами).

Одним из путей решения этой проблемы 
может стать применение живоотлова и частая 
(дневная и ночная) проверка ловушек. Одна-
ко подобная организация работы трудоемка 
и требует больших временных затрат. В прак-
тике полевых зоологических исследований 
иногда используют так называемую «живоловку 
с таймером», которая представляет собой ло-
вушку Шермана с закрепленным датчиком, ре-
гистрирующим время закрытия дверцы ловуш-
ки [Fox, 1978; Withers, Achleitner, 1980; Jenness, 
Ward, 1985; Barry et al., 1989; Ferreira, Vieira, 
2014]. Основные решаемые задачи этих уста-

новок были связаны с прижизненным изучени-
ем экологии животных.

В качестве альтернативного подхода нами 
создана линия ловушек с автоматической реги-
страцией времени поимки животного [Яковлев 
и др., 2020]. Техническим результатом устройст-
ва является появление нового свойства у извест-
ной линии ловушек, а именно возможности фик-
сации времени срабатывания каждой ловушки.

Описание устройства 
и последовательность работы

Наше устройство разработано для широко 
распространенных, универсальных и недорогих 
ловушек (давилок) Геро (с трапом или крючком 
для приманки). В основе ловушки данного типа 
заложен пружинный механизм, оборудованный 
металлической дугой – рамкой, которая необ-
ходима для мгновенного умерщвления зверь-
ка. Механизм закрепляется на деревянной, фа-
нерной, древесно-стружечной или пластмассо-
вой основе. Фиксация и запоминание времени 
поимки животных на всех ловушках линии осу-
ществляется с использованием стандартного 
микроконтроллера (ATMEGA 2560), который со-
единяется двумя проводами с каждой ловуш-
кой Геро (рис. 1).

Принцип работы линии ловушек

В исходном заряженном состоянии ловушки 
цепь замкнута (рис. 1, B). Это замкнутое состоя-
ние цепи каждой ловушки фиксирует программа 
микроконтроллера. После включения питания 
происходит опрос состояния каждой ловушки 
с целью выявления плохих контактов между за-
жимами «крокодил» и деталями ловушек. Ре-
зультат записывается на карту памяти (microSD). 

er, is that the time of capture is not known. Ectoparasites tend to escape from the dead 
host, and having no information on how long the animal remained trapped makes it diffi-
cult to accurately interpret the results regarding infection rates, and species with epide-
miological implications are no exception. To handle this issue, we created a trap line with 
automatic recording of the time of capture. The device was designed for the widely used, 
all-purpose, and inexpensive snap traps (bar-type). Capture time in all traps in the line is 
recorded and memorized using a standard microcontroller. When the snap trap is initially 
set, the circuit is closed. This closed circuit status of each trap is monitored by microcon-
troller program. When the trap snaps the animal, the circuit is interrupted, and this event 
is registered by the microcontroller, and the trap number and capture time are recorded 
on a microSD memory card. The code was written in C++ language in Atmel Studio envi-
ronment. The results permit describing the circadian activity of small mammals, as well 
as quantifying the actual losses (undercounting) of ectoparasites depending on how long 
the dead animal remained in the trap.

K e y w o r d s: rodents; insectivores; ectoparasites; ticks; mites; fleas; field methods; de-
vice; snap trap.
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Далее программа отслеживает состояние каж-
дой ловушки. При срабатывании ловушки про-
исходит размыкание цепи, что фиксируется ми-
кроконтроллером и сохраняется на карту памя-
ти с указанием номера ловушки и временем ее 
срабатывания (рис. 1, С). Код написан на языке 
C++ в среде Atmel Studio. Программа позволяет 
фиксировать только время срабатывания ловуш-
ки; не предусмотрены никакие приемы анализа 
и ликвидации аварийных ситуаций.

Использование в полевых условиях

Работы проводили в районе Гомсельгского 
научного стационара ИБ КарНЦ РАН (среднета-

ежная подзона Карелии) в течение нескольких 
полевых сезонов. При установке линии в вы-
бранном биотопе каждая пара соединительных 
проводов нумеровалась в соответствии с номе-
ром ловушки (линия состояла из 14 ловушек). 
Ловушки Геро устанавливали последователь-
но в линию на расстоянии 3–5 м друг от друга. 
К каждой ловушке с помощью зажимов «кроко-
дил» подключали два провода (к рамке и сто-
рожку), связывающие ее с микроконтроллером. 
Закрепляли приманку и настораживали ловуш-
ку. Далее включали питание контроллера.

Проверка линии осуществлялась 1 раз в день 
(обычно в период с 8.00 до 9.00). В начале про-
верки отключается питание контроллера, затем 

Рис. 1. Устройство для отлова мелких млекопитающих с регистрацией времени срабатыва-
ния ловушки:
А – общий вид: основной блок (с микроконтроллером и аккумулятором) и катушка проводов; B – на-
стороженная ловушка (цепь замкнута); C – файл с информацией: Start experiment condition (состояние 
каждой ловушки на время начала работ): on – ловушка исправна, есть контакт и off – нет контакта (на-
пример, повреждение провода); Experiment data: end – время срабатывания конкретной ловушки

Fig. 1. Small mammal trap line with capture time logging:
A – general view: main unit (microcontroller and battery) and wire coil; B – wary trap (circuit closed); C – infor-
mation file: status of each trap at time of Start (‘on’ – trap is OK, and ‘off’ – no contact), Experiment data – 
time of trap actuation (end)
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проверяется линия ловушек, снимаются добы-
тые животные (при этом необходимо отмечать 
номер ловушки), заряжаются сработанные ло-
вушки и снова включается питание контролле-
ра. При использовании аккумуляторной бата-
реи емкостью 20 тыс. mAh продолжительность 
автономной работы линии составляла 4 суток. 
По окончании работы данные с SD карты микро-
контроллера переносили на компьютер.

Полученные результаты позволяют описать 
суточную активность мелких млекопитающих 
(рис. 2) и оценить потери (недоучеты) эктопа-
разитов в связи с продолжительностью пребы-
вания погибшего животного в ловушке.

Основные проблемы при использовании

Как правило, для отлова мелких млекопита-
ющих используют линии из 25 или 50 ловушек. 
Собранное устройство состояло только из 14 
ловушек (сделано для облегчения конструкции), 
поэтому снижается вероятность поимки живот-
ного и, соответственно, удлиняется время нако-
пления данных для репрезентативного анализа. 

Технические проблемы были связаны только 
с периодическим «обрывом» цепи. При изготов-
лении устройства использован медный много-
жильный «звуковой» провод, а места крепления 
провода к «крокодилу» и сам «крокодил» были 
закрыты пластиковым футляром (рис. 1, B). При 
длительном нахождении во внешних условиях 
под пластиком скапливается влага, которая по-
сле работы плохо испаряется даже в помеще-
нии. В результате происходит окисление тонких 
медных жил и нарушение контакта. Для миними-
зации этого эффекта следует перейти на про-
вод другой марки и не использовать какие-либо 
футляры в местах крепления проводов.

Возможное усовершенствование 
конструкции

Главные достоинства данной модели заклю-
чаются в простоте схемы и малой стоимости 
изготовления. Вместе с тем имеется необхо-
димость увеличения количества ловушек до 
25, что в свою очередь приведет к увеличению 
суммарной длины проводов (и, как следст-
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Рис. 2. Частота отлова мелких млекопитающих в течение суток (данные нескольких учетов)
Fig. 2. Frequencies of small mammal captures at different times of the day (data from several studies)
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вие, веса конструкции) и к неудобствам рабо-
ты в лесу. Есть два пути решения этой задачи. 
Первый – использование последовательной 
передачи данных по одному кабелю между ло-
вушками, однако в этом случае обрыв провода 
в одном месте приведет к отключению всей ли-
нии после обрыва. Второй основан на приме-
нении беспроводных технологий, когда каждая 
ловушка с подключенным к ней отдельным мо-
дулем связана с общей точкой доступа (серве-
ром), где происходит запись номера ловушки, 
даты и времени срабатывания. Появляется 
возможность передавать на сервер и данные 
об окружающей среде (температуре, относи-
тельной влажности, освещенности). Можно 
установить удаленное управление, организо-
вав выход в Интернет (каждый модуль имеет 
IP-адрес). Данная оптимизация существенно 
повысит стоимость устройства, но сделает его 
более мобильным и универсальным для реше-
ния большего круга задач.

Авторы выражают благодарность Е. П. Иеш‑
ко (ИБ КарНЦ, Петрозаводск) за творче‑
ское участие и содействие в проведении 
исследований.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0075).
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ЗООБЕНТОС ЗАПОЛЯРНОЙ РЕКИ СУЛЫ 
(СЕВЕРНЫЙ ТИМАН, МАЛОЗЕМЕЛЬСКАЯ ТУНДРА)

О. А. Лоскутова
Институт биологии Коми научного центра УрО РАН, Сыктывкар, Россия

Впервые исследован зообентос верховий р. Сула, расположенной за Северным по-
лярным кругом. Вода в период исследований (июль 2016 г.) прогревалась в русле 
до 18–23 °С, в ручьях составляла лишь 3–5 °С. Зообентос верховий реки богат ко-
личественно, но биомасса его невелика: cредняя численность составила 30,3 тыс. 
экз./м2, биомасса – 2,7 г/м2. На перекатах зарегистрирована наибольшая числен-
ность и биомасса зообентоса (до 66,1 тыс. экз./м2 и 6 г/м2) при доминировании хи-
рономид и мошек. На плесах количественное развитие зообентоса было гораздо 
ниже – 5 тыс. экз./м2 и 0,3 г/м2, здесь в составе донных сообществ помимо двукры-
лых отмечена большая доля пиявок и малощетинковых червей. В прибрежье обита-
ет 25 групп гидробионтов при доминировании по численности личинок хирономид 
(40,3 %) и остракод (20,7 %), по биомассе – личинок поденок (44,9 %). На более глу-
боких участках русла бентос был беднее, многочисленными были те же группы, что 
и в прибрежье, в биомассе доминировали олигохеты (57,9 %). Зообентос ручьев 
отличался от русла реки большей численностью амфипод, количественное разви-
тие его было близко к речному. В верховьях р. Сула и ее притоках в составе донной 
фауны обнаружено 28 крупных таксонов гидробионтов. Зообентос курий дополнил 
фауну реки тремя группами: вислокрылками (Megaloptera), клопами (Heteroptera) 
и губками (Porifera). В фауне преобладали древние отряды насекомых: поденки, 
веснянки, ручейники, жуки. Кроме двукрылых (10 семейств) здесь зарегистрирова-
но 52 вида насекомых: 11 видов поденок, 10 – веснянок, 19 – ручейников, 12 видов 
жуков. Приведен список их видового состава. Исследования дополнили фауну ам-
фибиотических и водных насекомых рек Северного Тимана. Подчеркнута необхо-
димость охраны водосбора этого девственного участка Малоземельской тундры.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Арктика; тундра; водотоки; донные сообщества; амфибио-
тические насекомые.

O. A. Loskutova. ZOOBENTHOS OF THE ARCTIC RIVER SULA (NORTHERN 
TIMAN, MALOZEMELSKAYA TUNDRA)

Zoobenthos in the upper course of the Sula River, north of the Arctic Circle, was stu-
died for the first time. During the study period (July 2016), the water was warmed up 
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Введение

Поверхностные воды и их биота занимают 
важнейшее место среди природных ресурсов 
Арктики. Однако водосборы арктических вод-
ных экосистем подвергаются все более воз-
растающему воздействию изменения клима-
та и хозяйственной деятельности. Особенно 
это актуально для водосбора нижнего течения 
р. Печора – крупнейшей реки Европейско-
го Севера. Несмотря на довольно длитель-
ное изучение уральских и тиманских прито-
ков Печоры, арктические водные экосистемы 
реки исследованы слабо. Изучение и сохра-
нение биоразнообразия этих рек необходи-
мо для прогноза и оценки последствий гло-
бальных природных и техногенных изменений  
в Арктике.

Одним из тиманских притоков нижнего те-
чения р. Печора является р. Сула. Тиманский 
кряж представляет собой сглаженный хребет 
длиной 950 км с отдельными невысокими гря-
дами, расположенный на северо-востоке Вос-
точно-Европейской равнины. Кряж тянется 
от Чешской губы Ледовитого океана до истоков 
р. Вычегды в предгорьях Урала. Северный Ти-
ман представляет собой пологую возвышен-
ность, состоящую из четырех гряд, высота ко-
торых достигает 303 м. С восточных склонов 
северной части Тиманского хребта стекает 
река Сула, берущая начало из Сульского озера. 
Сула прорезает Тиманский кряж и течет с запа-
да на восток до р. Печора, впадая на 41 км от ее 
устья в протоку Борщевый Шар (рис.).

Длина реки составляет 353 км, площадь во-
досбора 10 400 км2. В р. Сула впадает 181 при-
ток длиной менее 10 км, общая их длина 501 км 
[Ресурсы…, 1972]. Северная часть Тимана на-
ходится в зоне тундры и лесотундры. По древ-
ней долине Сулы тайга проникает далеко 
на север, образуя уникальный таежный оазис 
в тундре. Берега реки поросли невысокими бе-
резами и елями, вдоль берегов часто наблю-
даются непроходимые заросли низкорослых 
кустарников. В верховьях реки водная поверх-
ность покрыта сплошным «ковром» нардосмии. 
Ширина реки колеблется от 5 до 10 метров, 
глубина – до двух метров. Более широкие 
плесы чередуются с узкими стремительными 
струями. Грунты на быстрых перекатах валун-
но-галечные, на плесах – песчаные с наноса-
ми детрита. Донные отложения часто покрыты 
нитчатыми или сине-зелеными водорослями. 
Верховья р. Сула – малонаселенный труднодо-
ступный район, ранее гидробиологами и энто-
мологами не исследованный. Этим обстоятель-
ством был обусловлен выбор данного района 
Малоземельской тундры.

Цель наших исследований – изучить так-
сономический состав и структуру зообентоса 
арктической реки, определить его количест-
венное развитие, охарактеризовать фауну ам-
фибиотических насекомых.

Материалы и методы

Исследования зообентоса проведены в вер-
ховьях реки 7–23 июля 2016 г. (66°42ʹ29ʺ с. ш. 

to 18–23 °С in the main river channel and only to 3–5 °C in creeks. Zoobenthos in the up-
per reaches of the river has high in numbers but low in biomass. Its average abundance 
was 30.3 thousand individuals per m2, and biomass was 2.7 g/m2. The highest zooben-
thos abundance and biomass (up to 66.1 thousand individuals per m2, and biomass – 
6 g/m2, respectively) were found in riffles, where chironomids and black flies domina-
ted. Zoobenthos quantities in pools were much lower – 5 thousand individuals per m2 
and 0.3 g/m2. In addition to dipterans, pool communities contained large proportions 
of leeches and oligochaetes. Zones along river banks were inhabited by 25 groups of or-
ganisms, with chironomids (40.3 %) and ostracods (20.7 %) dominating in abundance, 
and Ephemeroptera larvae (44.9 %) in biomass. In deeper parts of the river channel, ben-
thos was poorer; the same groups were numerous as near the banks, and oligochaetes 
dominated in biomass (57.9 %). Zoobenthos in brooks differed from the main chan-
nel in having a greater abundance of amphipods, but its quantities were close to those 
in the river. We found 28 large taxa of zoobenthos in the upper reaches of the Sula River 
and its tributaries. In the oxbow, we found three more groups: Megaloptera, Heteroptera 
and Porifera. In general, zoobenthos was dominated by ancient insect orders: mayflies, 
stoneflies, caddis flies, and beetles. In addition to dipterans (10 families), 52 species of in-
sects were recorded: 11 species of mayflies, 10 stoneflies, 19 caddis flies, and 12 beetles. 
There species list is provided in the article. Our research supplemented the fauna of am-
phibiotic and aquatic insects of Northern Timan rivers, and emphasized the need to pro-
tect the catchment area of this pristine Malozemelskaya tundra region.

K e y w o r d s: the Arctic; tundra; watercourses; benthic communities; amphibiotic insects.
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49°02ʹ52ʺ в. д.) при необычайно жаркой пого-
де. Температура воздуха в период работ со-
ставляла 22–30 °С, вода прогревалась от 18 
до 23 °С. Лишь в небольших ручейках, сочив-
шихся с береговых склонов, температура воды 
была около 3–5 градусов. Отбор и камеральную 
обработку проб зообентоса проводили по стан-
дартным методикам, принятым в Институте 
биологии Коми НЦ УрО РАН [Шубина, 2006]. 
При отборе проб с поверхности грунта исполь-
зовали гидробиологический скребок с мешком 
из мельничного газа с ячеей 0,16 мм, площадь 
отбора составляла 30×30 см2. Одновременно 
со сбором бентоса осуществляли замер глу-
бин, температуры воды, скорости течения, от-
мечали характер грунта, наличие обрастаний 
и водной растительности. Для уточнения видо-
вой принадлежности насекомых производили 
лов имаго ловушкой Малеза. Для определения 
фауны беспозвоночных использовали опреде-
лители [Жильцова, 1964; Жильцова, Тесленко, 
1997; Клюге, 1997; Определитель…, 2001; Чер-
топруд, Чертопруд, 2011].

Всего отобрано и обработано 34 пробы зоо-
бентоса, из них на перекатах – 11 проб (7 в при-
брежье, 4 на стрежне); на плесах – 13 (10 в при-
брежье, 3 на стрежне); в ручьях – 6 проб, в ку-
рьях – 4 пробы. Помимо этого проводились 

качественные сборы фауны в зарослях водных 
растений и ежедневно в период исследований 
проверялась ловушка Малеза.

Количественный химический анализ проб 
воды выполнен в экоаналитической лабо-
ратории ИБ ФИЦ Коми НЦ УрО РАН (аттестат 
аккредитации № РОСС RU.0001.511257) по ат-
тестованным методикам измерений.

Результаты

Гидрохимия. Воды верховьев р. Сула низ-
коминерализованные, слабощелочные, с не-
значительным содержанием органического ве-
щества (табл. 1). По химическому составу воды 
относятся к гидрокарбонатному классу и каль-
циевой группе.

Таксономический состав и количест-
венное развитие зообентоса. В верховьях 
р. Сула и ее притоках в составе донной фауны 
обнаружено 28 крупных таксонов гидробион-
тов. Зообентос богат количественно, но био-
масса его невелика (табл. 2). На перекатах чи-
сленность варьировала от 17,9 до 66,1 тыс./м2, 
биомасса – 3,9–6,0 г/м2. Наряду с личинками 
хирономид значительную долю в численности 
на перекатах составляли личинки и куколки 
мошек, а по биомассе мошки всюду входили 

Географическое положение района исследований. Черный квадрат – место проведения работ
Geographical location of the research area. Black square – work area
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в состав доминантов, составляя более 70 % 
от общей биомассы. На узких участках русла 
в струях воды с быстрой скоростью течения 
численность бентоса была 24,6 тыс. экз./м2, 
биомасса – 1,3 г/м2. Наиболее многочисленны 
здесь личинки хирономид, поденок и веснянок. 
Эти же группы, а также личинки ручейников со-
ставляли более 20 % общей биомассы бентоса 
каждая.

На плесах количественные показатели зоо-
бентоса были гораздо ниже, чем на перека-
тах, – 5 тыс. экз./м2 и 0,3 г/м2. Здесь выявле-
на значительно более высокая доля олигохет, 
в биомассе доминировали зарослевые круп-
ные формы поденок, составляя 71 %, менее 
значительна доля хирономид (13,1 %) и пиявок 
(8,4 %).

В прибрежье реки (глубина 0,3–0,7 м) дон-
ное население было количественно богаче 
и разнообразнее более глубоких (около 2 м) 
участков русла. В прибрежье обитает 25 групп 
гидробионтов при доминировании по числен-
ности личинок хирономид (40,3 %) и остра-
код (20,7 %), по биомассе – личинок поденок 
(44,9 %). Численность и биомасса зообентоса 
составляли здесь 36,2 тыс. экз./м2 и 4,0 г/м2, 
на глубине – 19,8 тыс. экз./м2 и 2 г/м2. На глубо-
ких участках русла многочисленными были те 
же группы, что и в прибрежье, в биомассе до-
минировали олигохеты (57,9 %).

Зообентос устьевых участков ручьев отли-
чался от зообентоса реки наличием вислокры-
лок и большей численностью амфипод, коли-
чественное развитие было близко к речному – 
28,1 тыс. экз./м2 и 2,0 г/м2. Массовое развитие 
в ручьях получили хирономиды, по биомассе 

ведущая роль принадлежит, помимо хироно-
мид, личинкам ручейников.

Зообентос двух курий, расположенных 
на расстоянии 500 м друг от друга, дополнил 
фауну русла вислокрылками (Megaloptera), кло-
пами (Heteroptera) и губками (Porifera). Высо-
кую численность зообентоса (44,0 тыс. экз./м2) 
обеспечивали низшие ракообразные (ветви-
стоусые, веслоногие и ракушковые раки) и хи-
рономиды. В биомассе (3,8 г/м2) велика роль 
пиявок, малощетинковых червей, ветвистоусых 
раков и хирономид.

Фауна амфибиотических насекомых. 
В фауне преобладают древние отряды насе-
комых: поденки, веснянки, ручейники, жуки. 
Кроме двукрылых, представленных 10 семей-
ствами, здесь зарегистрировано 52 вида насе-
комых: 11 видов поденок, 10 – веснянок, 19 – 
ручейников, 12 видов жуков (табл. 3).

Среди поденок количественно преоблада-
ли зарослевые формы – Siphlonurus alternatus 
и S. lacustris, Metretopus borealis, а также рео-
фил Ecdyonurus joernensis. Наблюдался вылет 
этих видов насекомых, а также Parameletus 
chelifer, Leptophlebia sp., масса самцов и самок 
Baetis sp. Доля поденок в общей численности 
бентоса была невелика, но они составляли зна-
чительную долю в биомассе, особенно в русле 
реки (табл. 4).

Веснянки представлены в бентосе русла 
реки преимущественно молодыми личинками 
из родов Taeniopteryx, Capnia и Leuctra. Сбо-
ры имаго выявили наличие еще семи видов, 
из которых наиболее многочисленными были 
Nemoura arctica, Diura nanseni, Nemurella pictetii 
и Leuctra hippopus. Менее разнообразной была 

Таблица 1. Некоторые химические показатели воды р. Сула
Table 1. Some chemical indices of the Sula River water

Показатель
Index

Единицы измерения
Unit of measurement

Значение
Value

Показатель
Index

Единицы измерения
Unit of measurement

Значение
Value

pH 7,61 SO4
2– мг/дм3

mg/dm3 2,9

Электропроводность
Electrical conductivity

мкСм/см
µS/cm 112 Cl– « 2,0

Цветность
Colour

градусы
degree 41 PO4

3– « <0,050

ХПК мг/дм3

mg/dm3 12 Si « 0,58

ПО « 4,1 Ca « 15,9

N-NH4
+ « <0,020 Mg « 4,8

N-NO3
– « <0,010 K « 0,22

Примечание. ХПК – химическое потребление кислорода, ПО – перманганатная окисляемость.
Note. ХПК – chemical oxygen demand, ПО – permanganate oxidizability.
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фауна веснянок в ручьях, в курьях обнаружены 
лишь очень мелкие личинки Nemoura (табл. 3).

В бассейне р. Сула выявлено 19 видов 
и форм (надвидовых таксонов) ручейников 
(табл. 3). Наиболее представлены в русле реки 
и ручьях семейства Limnephilidae и Leptoceri-
dae. Личинки и куколки ручейников составля-
ли незначительную долю в общей численности 
зообентоса русла реки и ее притоков, однако 
играли заметную роль в биомассе (табл. 4). Для 
тиманских рек бассейна Цильмы В. Н. Шубина 
[2012] указывает значительно более высокую 
численность (1,7–7,6 тыс. экз./м2) и биомассу 

(0,2–5,5 г/м2) ручейников. По нашим данным, 
особенно велика доля ручейников в биомассе 
бентоса ручьев бассейна р. Сула. Количествен-
ное развитие ручейников на перекатах было 
значительно выше такового на плесах. На пере-
катах численность и биомасса личинок состави-
ли 0,9 ± 0,3 тыс. экз./м2 и 1,5 ± 0,6 г/м2, на пле-
сах – 0,04 ± 0,01 тыс. экз./м2 и 0,009 ± 0,003 г/м2. 
Наиболее многочисленными на перекатах были 
Arctopsyche ladogensis (45 % всех ручейни-
ков), Ceraclea annulicornis (15 %), Hydroptila sp. 
(10 %); на плесах – Apatania crymophila, C. an‑
nulicornis. Наибольшие численность и био-

Таблица 2. Зообентос русла р. Сула (7–19.07.2016 г.)
Table 2. Zoobenthos of the Sula River (7–19.07.2016)

Таксон
Taxon

Средняя численность
Average abundance

Средняя биомасса
Average biomass

экз./м2

ind./m2 % мг/м2

mg/m2 %

Hydrozoa 158,3 0,5 1,3 <0,1
Nematoda 586,1 1,9 0,6 <0,1
Oligochaeta 1064,6 3,5 123,7 4,6
Hirudinea 6,0 <0,1 88,5 3,3
Mollusca 101,1 0,3 59,7 2,2
Cladocera 2734,9 9,0 12,8 0,5
Ostracoda 3320,9 11,0 24,8 0,9
Harpacticoida 1015,7 3,4 7,1 0,3
Др. Copepoda 1087,4 3,6 7,4 0,3
Amphipoda 10,0 <0,1 34,7 1,3
Hydracarina 358,9 1,2 7,6 0,3
Tardigrada 186,1 0,6 0,2 <0,1
Collembola 33,3 0,1 0,3 <0,1
Ephemeroptera, lv. 1517,1 5,0 840,9 31,5
Plecoptera, lv. 1483,9 4,9 88,6 3,3
Megaloptera, lv. 0,5 <0,1 44,1 1,6
Coleoptera, lv. 580,8 1,9 36,1 1,4
Coleoptera, im. 14,6 <0,1 38,4 1,4
Trichoptera, lv. 299,9 1,0 398,7 14,9
Trichoptera, pp. 0,5 <0,1 5,8 0,2
Simuliidae, lv. 811,3 2,7 278,8 10,4
Simuliidae, pp. 2,7 <0,1 0,3 <0,1
Chironomidae, lv. 14630,1 48,3 400,9 15,0
Chironomidae, pp. 113,3 0,4 4,1 0,2
Ceratopogonidae, lv. 42,4 0,1 2,0 0,1
Empididae, lv. 94,0 0,3 6,4 0,2
Limoniidae, lv. 11,2 <0,1 102,3 3,8
Stratiomyidae, lv. 3,2 <0,1 0,2 <0,1
Tipulidae, lv. 1,1 <0,1 54,9 2,1
Psychodidae, lv. 0,5 <0,1 <0,1 <0,1
Diptera n/det., lv. 4,6 <0,1 0,3 <0,1

30275,0 ± 6330,8 100,0 2671,4 ± 0,7 100,0

Примечание. (±) – стандартная ошибка.
Note. (±) – standard error.
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Таблица 3. Фауна насекомых верхнего течения р. Сула
Table 3. Insect fauna of the upper reaches of the Sula River

Семейство, вид
Family, species

Русло реки
River bed

Ручьи
Streams

Курьи
Oxbows

Ephemeroptera
Сем. Siphlonuridae
Siphlonurus alternatus Say, 1824 ♂♂, lv.   –  – 

S. lacustris Eaton, 1870 ♂♂ lv. lv.

Parameletus chelifer Bengtsson, 1908 ♂  –  – 

Сем. Baetidae
Baetis sp. ♂♀, lv. lv.  – 

Сем. Ametropodidae
Metretopus borealis (Eaton, 1871) lv.  –  – 
Сем. Heptageniidae
Ecdyonurus (Afghanurus) joernensis (Bengtsson, 
1909) 

♂, lv.  –  – 

Heptagenia sulphurea Müller, 1912 lv.  –  – 
Сем. Leptophlebiidae
Habrophlebia lauta Eaton, 1884 lv. lv.  – 
Leptophlebia sp. ♀♀, lv.  –  – 

Сем. Caenidae
Caenis horaria (Linnaeus, 1758) lv.  – lv.
Сем. Ephemerellidae
Ephemerella (Serratella) ignita (Poda, 1761) lv.  –  – 
Ephemerella juv.  – lv.  – 
Plecoptera
Сем. Perlodidae
Arcynopteryx compacta (McLachlan, 1872) lv. lv.  – 
Diura nanseni (Kempny, 1900) ♀♀  –  – 

Diura juv.  – lv.  – 
Сем. Taeniopterygidae
Taeniopteryx nebulosa (Linnaeus, 1758) lv. lv.  – 
Сем. Nemouridae
Amphinemura sp.  – lv.  – 
Nemoura avicularis Morton, 1894 ♀♀  –  – 

N. arctica Esben-Petersen, 1910 ♀♀♂♂  –  – 

N. sahlbergi Morton, 1896 ♀♀  –  – 

Nemoura juv.  – lv. lv.
Nemurella pictetii Klapalek, 1900 ♂  –  – 

Сем. Capniidae
Capnia pygmaea (Zetterstedt, 1840) ♀  –  – 

Capnia juv.  – lv.  – 
Сем. Leuctridae
Leuctra hippopus Kempny, 1899 ♂♂  –  – 

Leuctra sp.  – lv.  – 
Trichoptera
Сем. Limnephilidae
Anabolia laevis (Zetterstedt, 1840) lv.  –  – 
Annitella obscurata (McLachlan, 1876) lv. lv.  – 
Chaetopterygopsis maclachlani Stein, 1874 lv. lv.  – 
Limnephilus flavicornis (Fabricius, 1787) lv.  – lv.
L. nigriceps (Zetterstedt, 1810)  –  – lv.
Halesus tesselatus (Rambur, 1842) lv.  –  – 
Limnephilidae, juv.  –  – lv.
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Семейство, вид
Family, species

Русло реки
River bed

Ручьи
Streams

Курьи
Oxbows

Сем. Polycentropodidae
Polycentropus flavomaculatus (Pictet, 1834) lv. lv.  – 
Сем. Apataniidae
Apatania crymophila McLachlan, 1880 lv.  –  – 
Сем. Rhyacophilidae
Rhyacophila nubila Zetterstedt, 1840 lv.  –  – 
Сем. Hydroptiliidae
Oxyethira juv. lv.  –  – 
Hydroptila juv. lv. lv. lv.
Сем. Arctopsychidae
Arctopsyche ladogensis (Kolenati, 1859) lv.  –  – 
Сем. Phryganeidae
Agrypnia sp.  –  – lv.
Сем. Brachycentridae
Micrasema juv. lv.  –  – 
Сем. Lepidostomatidae
Lepidostoma hirtum (Fabricius, 1775) lv.  –  – 
Сем. Leptoceridae
Athripsodes sp. lv.  –  – 
Ceraclea annulicornis (Stephens, 1836) lv. lv.  – 
C. nigronervosa (Retzius, 1783)  –  – lv.
Coleoptera
Сем. Elmidae
Elmis aenea (Müller, 1806) ♂♀, lv.  –  – 

Limnius volckmari (Panzer, 1793) lv.  – lv.
Oulimnius tuberculatus (Müller, 1776) ♂♂♀♀, lv. ♂♂♀♀, lv. ♂♀, lv.
Сем. Dytiscidae
Agabus uliginosus (Linnaeus, 1761)  –  – lv.
Agabus sp.  –  – lv.
Hydaticus sp.  –  – lv.
Hydroporus sp. ♂  –  – 

Ilybius aenescens Thomson, 1870 ♂  –  – 

I. angustior (Gyllenhal, 1808) ♂  –  – 

I. fuliginosus (Fabricius, 1792) ♂♀  –  – 

Oreodytes septentrionalis (Gyllenhal, 1826) lv.  – lv.
Oreodytes sp. lv.  –  – 
Platambus maculatus (Linnaeus, 1758) ♂♂♀  –  – 

Сем. Haliplidae
Haliplus sp.  –  – lv.

Примечание. ♂♀ – самцы и самки имаго, lv. – личинки.
Note. ♂♀ – adult male and female, lv. – larvae.

Окончание табл. 3
Table 3 (continued) 

масса ручейников зарегистрированы в русле 
реки на валунах с водорослевыми обрастания-
ми – 2,6 тыс. экз./м2 и 3,3 г/м2, а наименьшие – 
0,01 тыс. экз./м2 и 0,002 г/м2 – на галечном 
грунте без обрастаний. В ручьях доминиро-
вали P. flavomaculatus и A. obscurata. В курьях 
встречены единично личинки сем. Limnephili-
dae: L. flavicornis и L. nigriceps. В губке из ку-

рьи обнаружен ручейник Ceraclea nigronervosa. 
Этот ручейник является фито- и детритофагом, 
обитает в пресноводных губках, предпочитает 
чистые реки, домик его в значительной части 
секреторный.

Из жуков в русле р. Сула массовыми были 
личинки и имаго Oulimnius tuberculatus, в ручьях 
и курьях его численность была гораздо мень-
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ше. Несколько реже встречались Oreodytes 
septentrionalis и Elmis aenea. Видовой состав 
жуков в курьях отличался от видового состава 
в водотоках, здесь преобладали представители 
рода Agabus (табл. 3).

Обсуждение результатов

В период исследований средняя числен-
ность бентоса р. Сула была сопоставима с его 
численностью в ранее изученных тиманских ре-
ках [Шубина, 2006] – Печорской Пижме и верх-
нем течении р. Ижма (около 30 тыс. экз./м2). 
Более высокая численность бентоса выявлена 
лишь в р. Цильма (чуть ниже 45 тыс. экз./м2). 
Средняя биомасса зообентоса р. Сула (2,7 г/м2) 
была гораздо ниже, чем в ранее исследованных 
реках (7–14 г/м2). Доминантами по численно-
сти в р. Сула, как и в другой реке Северного Ти-
мана – Цильме, являлись двукрылые (хироно-
миды и мошки), однако состав субдоминантов 
отличался. В р. Цильма помимо двукрылых пре-
обладали клещи, поденки и веснянки. В р. Сула 
кроме поденок и веснянок многочисленны ма-
лощетинковые черви и жуки.

Видовой состав хирономид в настоящее 
время не определен. Ранее [Кузьмина и др., 
2003] в тиманских реках, в основном для бас-
сейна Северной Двины, было указано нахожде-
ние 180 видов хирономид из 76 родов, 5 под-
семейств. Наиболее разнообразными были 
подсем. Orthocladiinae – 94 вида и Chironomi-
nae – 65 видов. Остальные подсемейства обла-
дали гораздо более бедным видовым соста-
вом: Tanypodinae – 15, Diamesinae и Prodiamesi-
nae – по 3 вида.

Списки ряда групп насекомых рек Тима-
на приведены в монографии В. Н. Шубиной 
[2006]. Для Тиманских рек ею указано 43 вида 

поденок. Сборы на р. Сула дополнили список 
поденок Тимана следующими видами: Para‑
meletus chelifer, Ecdyonurus joernensis, Habro‑
phlebia lauta, Caenis horaria (табл. 3). Список 
веснянок тиманских рек ранее включал 23 вида 
[Лоскутова, 2006], на р. Сула выявлено нахо-
ждение еще трех видов из семейства Nemou-
ridae: N. arctica, N. sahlbergi, Nemurella pictetii. 
К списку жуков Тимана добавлены виды Oreo‑
dytes septentrionalis, Agabus uliginosus, три вида 
из рода Ilibius, личинки р. Hydaticus.

Ранее для фауны зообентоса бассейна 
р. Цильма, расположенной южнее р. Сула, 
указывалось 15 видов и форм ручейников, 
20 таксонов было определено из питания рыб 
[Шубина, 2006]. В настоящее время фауна ру-
чейников Северного Тимана включает 35 ви-
дов и форм, к имеющемуся ранее списку 
В. Н. Шубиной [2012] добавлено пять видов 
[Лоскутова, Рафикова, 2018]. Всего в реках 
Тимана на сегодняшний день установлены 
63 вида и формы ручейников. Выявленные 
на Северном Тимане виды ручейников имеют 
различное географическое распространение. 
Наибольшее значение имеют транспалеарк-
тические (12) и европейские (6) виды. В си-
бирско-североевропейский комплекс видов 
входят A. ladogensis, H. nevae, A. crymophila 
и Chaetopterygopsis maclachlani. Не обнаруже-
ны ранее указанные для тиманских рек [Шу-
бина, 2006] представители сем. Hydraenidae  
и Helophoridae.

Интересной особенностью реки и ее при-
токов является присутствие в бентосе гамма-
русов Gammarus lacustris Sars – группы гидро-
бионтов, крайне редко встречающихся в реках 
европейского Северо-Востока и ранее обна-
руженных лишь на Среднем Тимане в р. Вымь 
(бассейн Северной Двины) [Шубина, 2006]. 

Таблица 4. Доля основных групп беспозвоночных в водных объектах р. Сула (%)
Table 4. Main groups of invertebrates in the water bodies of the Sula River (%)

Группы
Taxon

По численности
By abundance

По биомассе
By biomass

Русло
River bed

Ручьи
Streams

Курьи
Oxbow

Русло
River bed

Ручьи
Streams

Курьи
Oxbow

Oligochaeta 3,5 6,3 2,5 4,6 2,6 18,5
Hirudinea <0,1  – <0,1 3,3  – 19,1
Amphipoda <0,1 <0,1  – 1,3 0,1  – 
Ephemeroptera 5,0 0,6 0,1 31,5 7,6 7,7
Coleoptera, lv. 1,9 0,2 0,1 1,4 0,1 2,2
Trichoptera, lv. 1,0 0,4 0,1 14,9 24,8 1,1
Chironomidae, lv. 48,3 59,5 18,4 15,0 51,2 13,7
Simuliidae, lv. 2,7 1,6  – 10,4 0,8  – 
Limoniidae, lv. <0,1 0,5  – 3,8 1,5  – 
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Наличие их в составе зообентоса, вероятно, 
связано с обильными зарослями макрофитов 
и водорослей в русле реки, которые служат бо-
коплавам убежищами и пищей.

Заключение

Верхнее течение р. Сула характеризуется 
высокой численностью, но низкой биомассой 
зообентоса, что характерно для тундровых рек 
Севера. Таксономическая структура донных со-
обществ реки и придаточных водоемов богата 
и включает 30 групп беспозвоночных, из кото-
рых наиболее обильны и разнообразны дву-
крылые. Проведенные исследования допол-
нили наши знания о фауне амфибиотических 
и водных насекомых рек Северного Тимана. 
В настоящее время водосбор р. Сула является 
чистым, не затронутым антропогенным влия-
нием участком лесотундры. Однако в низовьях 
реки в поморском с. Коткино расположена база 
геологов, разведывающих Тиманское место-
рождение нефти и газа. По необорудованным 
переправам через реку в зимнее время авто-
мобильным транспортом доставляются на бу-
ровые грузы и химреагенты, что чревато эко-
логическими проблемами. Необходима охрана 
водосбора этого девственного участка Малозе-
мельской тундры.

Автор благодарит Ю. С. Рафикову за по‑
мощь в определении ручейников и жуков.

Работа выполнена в рамках государственно‑
го задания по теме «Распространение, систе‑
матика и пространственная организация фау‑
ны и населения животных таежных и тундровых 
ландшафтов и экосистем Европейского Се‑
веро‑Востока России», № гр. 0414‑2018‑0005 
(АААА‑А17‑117112850235‑2).
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К 75‑летию КарНЦ РАН

ИСТОРИЯ КАРЕЛЬСКОГО НАУЧНОГО ЦЕНТРА РАН: 
ЛЮДИ И СОБЫТИЯ

ВЛАДИМИР ИВАНОВИЧ ЕРМАКОВ 
(1919–1999)

Один из ведущих ученых Советского Союза 
и Российской Федерации в области селекции 
лесных древесных растений Владимир Ива-
нович Ермаков родился 15 октября 1919 года 
в селе Горелое Лысогорского района Там-
бовской области. В 1924 г. семья переехала 
в Тамбов. После окончания школы в 1937 г. он 
поступил в Воронежский лесохозяйственный 
институт (ныне Воронежский государственный 
лесотехнический университет им. Г. Ф. Моро-
зова). Великая Отечественная война прервала 
обучение, и Владимир Иванович, будучи сту-
дентом 5 курса, в октябре 1941 г. был призван 
в армию, в войска Северо-Западного фронта. 
В марте 1942 г. его направили на курсы млад-
ших лейтенантов, а затем он сам преподавал 
на курсах усовершенствования офицерского 
состава Прибалтийского военного округа. В де-
кабре 1945 г. был демобилизован для оконча-
ния учебы в Воронежском лесохозяйственном 
институте, а через год получил диплом с отли-
чием инженера лесного хозяйства и рекомен-
дацию для поступления в аспирантуру.

Научную деятельность В. И. Ермаков начал 
в 1947 г., когда поступил в аспирантуру при 
Всесоюзном научно-исследовательском ин-
ституте лесного хозяйства – ВНИИЛХ (ныне 
Всероссийский научно-исследовательский 
институт лесоводства и механизации лесного 
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хозяйства, ВНИИЛМ) в Пушкино Московской 
обл. Трехлетние результаты исследований 
явились основой для подготовки кандидатской 
диссертации на тему «Методы акклиматиза-
ции секвойи в лесах Южного берега Крыма». 
После ее успешной защиты в 1950 г. Владимир 
Иванович до 1954 г. работал старшим научным 
сотрудником лаборатории селекции ВНИИЛХ. 
В этот период на базе Ивантеевского лесно-
го селекционного питомника (Московская об-
ласть) В. И. Ермаков организовал и провел 
межвидовое скрещивание пихты сибирской 
(отличается высокой морозоустойчивостью) 
и пихты Вича (имеет декоративную форму кро-
ны и окраску хвои). Два наиболее удачных ги-
брида пихты после государственных сортои-
спытаний получили статус сорта с названиями 
Пушкинская оригинальная и Ермаковская и ре-
комендованы для целей озеленения и создания 
лесных культур.

С 1954 по 1958 г. Владимир Иванович Ерма-
ков был командирован в Китайскую Народную 
Республику в качестве советника по селекции 
и семеноводству лесных технических культур 
(г. Гуанчжоу (Кантон), остров Хайнань). В ре-
зультате совместной деятельности с китай-
скими учеными в КНР были созданы высоко-
продуктивные плантации гевеи бразильской – 
источника натурального каучука, являющегося 
стратегическим сырьем для производства раз-
личных резинотехнических изделий. Память 
о работе В. И. Ермакова на острове Хайнань 
сохранилась в виде подаренной ему китайски-
ми коллегами коллекции гербарных листов, 
пополнившей в 2001 г. гербарий Петрозавод-
ского государственного университета (PZV)1. 
Коллекция включает 30 гербарных листов ге-
веи бразильской и эвкалиптов (последний вы-
саживали в качестве сопутствующей породы 
для защиты плантаций гевеи от иссушающего 
действия ветра), а также каучуковые пластины, 
полученные при разных способах переработки 
млечного сока гевеи.

После возвращения из КНР в 1958 г. В. И. Ер-
маков работал в ВНИИЛМе, а затем по конкур-
су перешел в Институт леса АН СССР (с. Успен-
ское Кунцевского района Московской обл.). 
Здесь он участвовал в разработке методики 
индивидуального отбора наилучших (плюсо-
вых) деревьев сосны обыкновенной и способов 
выполнения прививок с их участием. В ноябре 
1959 г. В. И. Ермаков Президиумом АН СССР 
был утвержден в должности заместителя пред-

1 Антипина Г. С. «Китайская» коллекция В. И. Ермако-
ва в Гербарии ПетрГУ // Ученые записки ПетрГУ. 2017. 
№ 2(163). С. 7–15.

седателя Президиума Карельского филиала 
(КФ) АН СССР по научной работе.

Научная деятельность. Приехав в 1959 г. 
в Карелию, В. И. Ермаков продолжил работы 
по отбору плюсовых деревьев сосны и созда-
нию на их основе опытных лесосеменных план-
таций. В 1960 г. на базе лаборатории селекции 
Владимир Иванович инициировал создание 
лаборатории цитологии, генетики и селекции 
древесных растений и содействовал развитию 
исследований в области цитоэмбриологии го-
лосеменных растений.

С 1961 по 1991 г. основным объектом его се-
лекционно-генетических исследований стали 
разные виды березы (включая карельскую бе-
резу), произрастающие в Карело-Мурманском 
регионе. Экспедиции по Карелии, на Кольский 
полуостров и в Прибалтику, организованные 
В. И. Ермаковым, позволили ему выявить и опи-
сать эколого-морфологические особенности 
березы повислой и березы пушистой в различ-
ных природно-климатических условиях. Позд-
нее результаты этих исследований явились 
основой для подготовки монографии (1986 г.). 
В этот период Владимир Иванович разработал 
метод долгосрочного прогнозирования обилия 
цветения и плодоношения разных видов бере-
зы с учетом количества заложившихся мужских 
сережек (соцветий), которые визуально замет-
ны в кроне дерева более чем за год до сбора 
семян. В 80-е годы эта методика использова-
лась в лесном хозяйстве при формировании 
плана заготовки семян карельской березы.

Поворотным моментом в изучении карель-
ской березы в Карелии стали опыты по контро-
лируемому опылению ее между собой и с уча-

В. И. Ермаков в период экспедиции в Латвии. 1974 г.



121

стием березы повислой и березы пушистой, ор-
ганизованные Владимиром Ивановичем в 1964 
и 1969 гг. Для проведения этой работы была 
выбрана природная популяция карельской бе-
резы, расположенная вблизи дер. Каккорово 
(с 1984 г. – ботанический заказник «Каккоров-
ский»). Полученное семенное потомство стало 
основой для создания питомника и опытных 
участков на Агробиологической станции (АБС) 
Института биологии КФ АН СССР. Изучение 
характера проявления признаков в гибридном 
потомстве показало, что узорчатая текстура 
в древесине карельской березы наследуется, 
а береза повислая и береза пушистая, несмо-
тря на их разную плоидность, легко скрещива-
ются между собой и формируют зрелые семе-
на. Большое внимание В. И. Ермаков уделял 
разработке способов вегетативного размно-
жения карельской березы, для этого лучшие ее 
деревья отбирались в разных районах Карелии. 
Участок испытания клонов, полученных путем 
прививки, в настоящее время является уни-
кальным «генетическим донором», сохранив-
шим на АБС генотипы, большинство из которых 
в силу разных причин уже утрачены в природе.

Наряду с решением практических задач 
Владимир Иванович уделял большое внима-
ние вопросам происхождения карельской бе-
резы и механизмам формирования узорчатой 
древесины. По его мнению, первопричиной 
появления узорчатой текстуры могла стать 
рекомбинация (или перераспределение) ге-

В. И. Ермаков и Э. Вацлав (Чехословакия) в бота-
ническом заказнике у дер. Царевичи, середина 
1970-х годов

Сотрудники группы В. И. Ермакова (в центре), участвующие в изучении карельской березы. Слева 
направо: З. Д. Бумагина, Л. В. Конина (Ветчинникова), С. Н. Зимина и Л. А. Барильская
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нетического материала в верхушечных почках 
отдельных растений березы, например, под 
действием неблагоприятных факторов среды. 
Однако дальнейшее формирование узорчато-
го рисунка происходило только у тех растений, 
у которых этот признак закрепился генетически 
и наследовался. Карельскую березу В. И. Ерма-
ков считал более древней в эволюционном пла-
не по сравнению с березой повислой и березой 
пушистой. Важную роль в подтверждении ге-
нетической природы карельской березы сыг-
рали проведенные Владимиром Ивановичем 
опыты по пересадке тканей коры от деревьев, 
обладающих узорчатой текстурой в древесине, 
на стволы деревьев с прямоволокнистой струк-
турой древесины. Кроме того, по результатам 
этих опытов он сформулировал принцип «эф-
фекта ранения», согласно которому ускоренное 
развитие в древесине узорчатой текстуры мож-
но инициировать путем внешнего воздействия 
(например, лезвием садового (прививочного) 
ножа). В случае обычной березы подобные из-
менения в текстуре древесины в ответ на по-
вреждение отсутствуют или являются кратков-
ременными (за счет формирования каллусной 
ткани) и по структуре отличаются от древесины 
карельской березы. Важным результатом дан-
ного периода в изучении карельской березы 
явилась монография В. И. Ермакова с соавто-
рами (1991 г.).

В. И. Ермаков являлся соруководителем 
подготовки двух кандидатских диссертаций 
(Л. В. Кониной (Ветчинниковой) и Л. Л. Новиц-
кой). Им лично и в соавторстве опубликовано 
около 80 работ, среди которых 2 монографии 
и 9 авторских свидетельств на изобретение. Он 
активно печатался в газетах, выступал по радио 
и телевидению. Результаты научно-исследова-
тельских работ неоднократно докладывались 
им на Всесоюзных совещаниях и конференци-
ях, экспонировались на ВДНХ СССР. Владимир 
Иванович был редактором ряда сборников на-
учных работ сотрудников института и матери-
алов конференций, проводимых в институте 
в разные годы.

Владимир Иванович Ермаков часто прово-
дил опыты с древесными растениями, которые 
сам выращивал на территории, прилежащей 
к его участку на краю дачного кооператива «По-
рожки». В 2001 г. этот опытный участок под од-
ноименным названием получил статус государ-
ственного ботанического заказника региональ-
ного значения.

Научно-организационная деятельность. 
С 1959 г. В. И. Ермаков работал в должности 
заместителя председателя Президиума Ка-
рельского филиала АН СССР по научной рабо-

те, с 1962 по 1963 г. временно исполнял обя-
занности председателя Президиума КФ АН 
СССР. В связи с реорганизацией КФ АН СССР 
в 1964–1966 гг. В. И. Ермаков руководил объ-
единенным Карельским научно-исследова-
тельским институтом лесной промышленности 
и лесного хозяйства (КарНИИЛПХ). Этот инсти-
тут был создан на базе Карельского института 
леса и Карельского научно-исследовательско-
го института лесной промышленности. В на-
чале 1967 г. в связи с восстановлением КФ АН 
СССР Владимир Иванович временно исполнял 
обязанности заместителя, а затем и предсе-
дателя Президиума филиала. С 1968 г. в тече-
ние 18 лет В. И. Ермаков возглавлял Институт 
леса Карельского филиала АН СССР. После 
ухода с этого поста в июне 1986 г. и по апрель 
1991 г. Владимир Иванович работал в долж-
ности старшего научного сотрудника в лабо-
ратории цитологии, генетики и селекции дре-
весных растений Института леса Карельского 
филиала, а затем Карельского научного центра 
АН СССР.

Будучи директором Института леса КФ АН 
СССР, В. И. Ермаков много сделал для укрепле-
ния материально-технической базы института, 
а также для выполнения планов НИР. Его заслу-
гой явилось развитие в институте комплексных 

В. И. Ермаков – директор Института леса КФ АН СССР, 
середина 1980-х годов
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исследований лесных экосистем, фундамен-
тальных исследований в области цитоэмбрио-
логии и экофизиологии хвойных растений, ра-
бот, связанных с конструированием орудий 
и механизмов для лесного хозяйства республи-
ки, с созданием малоотходных технологий пе-
реработки древесного сырья, а также развитие 
направлений, связанных с охраной природы. 
На основе результатов научно-исследователь-
ских работ институтом был сформирован и пе-
редан производству ряд рекомендаций, а также 
подготовлены материалы, например, об увели-
чении использования древесных отходов, дро-
вяной древесины и древесины лиственных по-
род в Карелии и по строительству цехов по про-
изводству технологической щепы.

Во многом благодаря усилиям Владимира 
Ивановича Ермакова в Институте леса в раз-
ные годы были организованы лаборатория ох-
раны природы, лаборатория химии древесины 
и лаборатория технических проблем лесно-
го хозяйства. Он явился инициатором многих 
Всесоюзных совещаний, посвященных, в част-
ности, вопросам генетики и селекции древес-
ных растений, развитию методов электронной 
микроскопии и т. д. Способствовал развитию 
международных связей. Под его руководством 
Институт леса стал ведущим научно-исследо-
вательским учреждением по лесобиологиче-
ской тематике на территории таежной зоны ев-
ропейской части России.

В. И. Ермаков был одним из инициаторов 
создания первого в стране научного общества 
школьников – Малой лесной академии (МЛА) 

при Институте леса КФ АН СССР (1971 г.) и дол-
гое время являлся ее ректором.

Общественная работа. Наряду с научной 
и научно-организационной работой В. И. Ер-
маков вел большую общественную работу. Он 
был председателем правления Карельско-
го отделения Советского общества дружбы 
с ГДР, членом Президиума Карельского коми-
тета защиты мира, входил в состав различных 
комиссий при Карельском обкоме КПСС и Пе-
трозаводском горкоме КПСС. В. И. Ермаков 
был председателем координационного совета 
по проблеме «Воспроизводство лесных ре-
сурсов и их рациональное использование», 
членом Проблемного совета по лесной гене-
тике, селекции, семеноводству и интродукции 
Госкомитета лесного хозяйства СССР, членом 
Технического совета Министерства лесного 
хозяйства КАССР, членом Президиума респу-
бликанского отделения общества «Знание», 
членом Президиума Карельского республи-
канского совета Всесоюзного общества охра-
ны природы и др.

В. И. Ермаков – участник Великой Отече-
ственной войны. Награжден орденами Крас-
ной Звезды (1943 г.), Великой Отечественной 
войны II степени (юбилейный выпуск, 1985 г.), 
Знак Почета (1976 г.), медалями «За победу 
над Германией в Великой Отечественной вой-
не 1941–1945 гг.» (1945 г.), «За доблестный 
труд в ознаменование 100-летия со дня рож-
дения В. И. Ленина» (1970 г.) и другими меда-
лями, в том числе ГДР и КНР, а также Почетны-
ми грамотами Президиума Верховного Совета 
КАССР (1969 г.) и РСФСР (1979 г.), Почетной 
грамотой Совета Министров КАССР (1969 г.), 
Президиума АН СССР и Президиума ЦК проф-
союза работников просвещения, высшей шко-
лы и научных учреждений (1982 г.). Награжден 
дипломом, золотой и серебряной медалями 
Выставки достижений народного хозяйства 
(ВДНХ). В 1974 г. ему присвоено звание заслу-
женного деятеля науки КАССР.

Л. В. Ветчинникова
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В 2020 году исполнилось 90 лет со дня рож-
дения одного из ведущих ученых Российской 
Федерации в области физиологии растений 
Станислава Николаевича Дроздова.

Он родился 2 июня 1930 года в г. Ставропо-
ле-Кавказском в семье Николая Адриановича 
и Екатерины Станиславовны Дроздовых. Его 
отец был крупным ученым в области растение-
водства и одним из первых пропагандистов 
кукурузы в России. Великая Отечественная 
война началась, когда Станиславу Николаеви-
чу было 11 лет. В то время они жили в г. Пуш-
кине Ленинградской области. Однако весной 
1941 г. семья переехала в Ленинград, а осе-
нью этого же года город оказался в блокадном 
кольце. Только весной 1942 г. по «Дороге жиз-
ни» через Ладожское озеро семья Дроздовых 
была эвакуирована в г. Павловск Алтайского 
края вместе с эвакуированным из Ленинграда 
сельскохозяйственным институтом. В 1944 г. 
семья по вызову отца, ранее направленного 
министерством для восстановления институ-
та в г. Пушкине, вернулась в Пушкин, где Ста-
нислав Николаевич окончил мужскую среднюю 
школу. После ее окончания в 1949 г. он посту-
пил в Ленинградский сельскохозяйственный 
институт (ЛСХИ), который окончил в 1954 г. 
с красным дипломом, и был оставлен для даль-
нейшей учебы в аспирантуре. Уже со второго 
курса института С. Н. Дроздов заинтересовал-
ся научной работой, избрав темой исследова-
ний роль микроэлементов в жизни растений, 
в то время слабо изученный раздел физиоло-
гии растений. Неслучайно уже первые его ре-
зультаты в 1952 году были опубликованы в пре-
стижном отечественном журнале «Доклады АН 
СССР». В 1957 г. Станислав Николаевич успеш-
но защитил кандидатскую диссертацию на тему 
«Потребность яровой пшеницы в микроэлемен-
тах в различные стадии ее развития», основ-
ным положением которой было эксперимен-
тальное доказательство необходимости ряда 
микроэлементов (бора, меди и марганца) для 

нормальной жизнедеятельности растений яро-
вой пшеницы, с определением в ее развитии 
критических по потребности в каждом из этих 
элементов периодов. После аспирантуры 
С. Н. Дроздов какое-то время работал на кафе-
дре агрохимии ЛСХИ, где вел курс «Радиобио-
логия и система удобрений в севообороте».

Научная деятельность. В 1958 году 
С. Н. Дроздов приехал в г. Петрозаводск для 
работы в Институте биологии Карельского фи-
лиала АН СССР в должности младшего науч-
ного сотрудника лаборатории экологической 
физиологии растений. А. И. Коровин, возглав-
лявший в те годы лабораторию, сразу включил 
молодого ученого в активную работу, выделив 
самостоятельный научный раздел и назначив 
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ответственным за строительство эксперимен-
тальной базы для его выполнения, а также от-
ветственным за строительство вегетационного 
домика на Агробиологической станции (АБС) 
и начальником экспедиции по внедрению науч-
ных разработок института в Олонецком районе.

Совместно с сотрудниками института 
(Е. Ф. Винниченко, В. И. Волковой, Ю. Е. Но-
вицкой, Н. П. Будыкиной и др.) Станиславом 
Николаевичем были проведены многолетние 
производственные опыты по внедрению на-
учно обоснованной системы удобрений, в том 
числе и так называемой «северной дозы», 
предложенной А. И. Коровиным. Они оказа-
лись пионерами применения в полеводстве 
Карелии минеральных удобрений. Основные 
опыты проводились в колхозе «Пламя» Оло-
нецкого района и в Мегрегском отделении 
совхоза «Олонецкий». Наиболее всесторонне, 
как в производственных условиях, так и в ве-
гетационных мелкоделяночных опытах, иссле-
дованы вопросы минерального питания карто-
феля с изучением выноса основных элементов 
с урожаем и оценкой эффективности удобре-
ний в зависимости от их дозы. По инициативе 
руководства республики предложенная сис-
тема внесения удобрений под культуру кар-
тофеля была испытана в совхозе «Водлозер-
ский» и показала прекрасные результаты. За 
эти работы Станислав Николаевич награжден 

медалью ВДНХ. Больших успехов сотрудники 
лаборатории достигли и в повышении продук-
тивности растений защищенного грунта. Эта 

А. И. Коровин, акад. Е. Н. Павловский, Е. В. Потаевич, С. Н. Дроздов и В. П. Дадыкин

Ю. Е. Новицкая и С. Н. Дроздов
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работа проводилась на созданном опорном 
пункте в совхозе «Тепличный» и на АБС. На ос-
новании ее результатов получено 9 авторских 
свидетельств (Н. П. Будыкина, Р. И. Волкова, 
С. Н. Дроздов).

В своих исследованиях С. Н. Дроздов осо-
бое внимание уделял методической части, что 
предполагало необходимость развития и улуч-
шения экспериментальной базы. Совместно 
с д. б. н. В. К. Курцом и инженером Н. И. Хил-
ковым он создал серию вегетационных камер 
с возможностью регулирования основных па-
раметров внешней среды в широком диапа-
зоне и контроля газообмена растений. Наря-
ду с этим была разработана методика созда-
ния искусственных заморозков, а несколько 
позже – методика количественной оценки так 
называемой экологической характеристики 
растений.

Изучение роли микроэлементов в жизни 
растений показало большое значение для фи-
зиологических процессов дозы действующего 
фактора. В дальнейшем, при изучении влияния 
заморозков, а позднее и свето-температурных 

условий внешней среды на жизнедеятельность 
растений, эти положения трансформирова-
лись в гипотезу зонального влияния факторов 
среды на биологические процессы. Зарожде-
нию гипотезы способствовало осмысление 
многочисленных экспериментальных данных 
по влиянию факторов внешней среды на фор-
мирование заморозкоустойчивости растений, 
которые обобщены в докторской диссертации 
С. Н. Дроздова «Эколого-физиологическое ис-
следование устойчивости полевых культур к за-
морозкам», успешно защищенной в 1971 г.

В 1974 году Станиславом Николаевичем сов-
местно с д. б. н. В. К. Курцом и д. б. н. А. Ф. Ти-
товым выдвинута «зональная» гипотеза вли-
яния температуры на устойчивость активно 
вегетирующих растений, в соответствии с ко-
торой весь диапазон температур, действую-
щих на растения, было предложено разделить 
на пять зон – фоновую, две закаливающие 
и две повреждающие (в области низких и вы-
соких температур соответственно), в которых 
температуры качественно по-разному влияют 
на устойчивость. «Зональная» гипотеза легла 
в основу методики постановки планируемого 
многофакторного эксперимента на основе си-
стемного подхода, которая была разработана 
д. б. н. В. К. Курцом с участием к. б. н. Э. Г. По-
пова и к. б. н. А. В. Таланова, что, в свою оче-
редь, позволило перейти к количественному 
определению эколого-физиологической ха-
рактеристики фоновой зоны и определению 
условий внешней среды, обеспечивающих 
достижение оптимума видимого фотосинте-
за, необходимого для формирования высокой 
продуктивности растений. В 1994 г. по резуль-
татам этих исследований коллектив лаборато-

Р. И. Волкова, С. Н. Дроздов и Н. П. Будыкина

С. Н. Дроздов на защите докторской диссертации



128

рии, возглавляемой С. Н. Дроздовым, офици-
ально признан ведущей научной школой стра-
ны в области физиологии растений, а в 1995 г. 
работы по изучению эффективности СО2-об-
мена интактных растений в зависимости от ус-
ловий среды отмечены Всесоюзным общест-
вом физиологов растений премией им. Гунара. 
Кроме того, трижды (1994–1997, 1997–2000 
и 2000–2003 гг.) работы С. Н. Дроздова были 
удостоены Государственной научной стипен-
дии для выдающихся ученых России.

Проводимые в лаборатории исследования 
привлекли значительный интерес научной об-
щественности, о чем свидетельствуют при-
глашения Станислава Николаевича в качестве 
пленарного докладчика на заседание, откры-
вающее Всесоюзное совещание по устойчиво-
сти растений к экстремальным условиям сре-
ды (г. Ленинград, 1981), на Съезд физиологов 
растений Украины (г. Киев, 1990), на доклады 
в Институт физиологии растений им. К. А. Ти-
мирязева РАН (г. Москва) и на Докучаевских 
чтениях в Ботаническом институте им. В. Л. Ко-
марова РАН (г. Ленинград), а также многочи-
сленные запросы на публикации в различных 
научных журналах.

За период научной деятельности С. Н. Дроз-
довым лично и в соавторстве опубликова-
но 575 работ, среди которых 3 монографии, 
284 статьи, в том числе в ведущих российских 
и международных журналах, таких как «До-
клады АН СССР», «Доклады РАН», «Доклады 
РАСХН», «Физиология растений», «Агрохимия», 
«Ботанический журнал», «Сельскохозяйствен-
ная биология», «Вестник ВАСХН», «Journal of Ex-
perimental Botany» и др. Получено 9 авторских 
свидетельств.

Научно-организационная деятельность. 
В 1961 г. по инициативе д. б. н. В. П. Дадыки-
на – в то время Председателя Президиума КФ 
АН СССР – С. Н. Дроздов, несмотря на свою 
молодость (31 год), назначен директором Ин-
ститута биологии, которым затем с успехом ру-
ководил в течение 35 лет.

На протяжении своего пребывания в этой 
должности Станислав Николаевич основное 
внимание уделял усилению фундаментальной 
направленности в исследованиях лабораторий 
института, повышению методического уровня 
проводимых исследований, подготовке кадров 
высшей квалификации и укреплению прибор-
но-аналитической и материально-технической 
базы. Особое внимание уделялось повышению 
квалификации сотрудников института, для чего 
использовались различные формы: проведе-
ние приемки опытов членами Ученого совета, 
ежегодные отчеты сотрудников по итогам года 

с публикацией тезисов, организация молодеж-
ных школ и семинаров с привлечением ведущих 
ученых страны, прикомандирование молодых 
сотрудников в центральные институты. Институт 
биологии одним из первых в Карельском фили-
але АН обеспечил каждую лабораторию, а позд-
нее практически каждого научного сотрудника 
персональными компьютерами. Для освоения 
сотрудниками разговорного английского языка 
по инициативе руководства института в филиа-
ле были организованы бесплатные курсы.

Помимо этого Станислав Николаевич ак-
тивно поддерживал развитие международ-
ного научного сотрудничества, прежде всего 
с Финляндией. Он входил в состав Советско-
Финляндской комиссии АН СССР по биологии, 
способствовал установлению прямых контак-
тов с соответствующим отделом Президиума 

С. Н. Дроздов выступает с докладом

С. Н. Дроздов – директор Института биологии
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Академии. Все это положительно сказалось 
на расширении международных связей инсти-
тута с Финляндией, Польшей, ГДР, Чехослова-
кией и другими странами и в целом на научном 
уровне работ института.

Значительное место в работе администра-
ции института в то время занимали вопросы 
укрепления экспериментальной базы и улуч-
шения условий труда сотрудников, в том числе 
во время проведения полевых исследований. 
С этой целью была реконструирована АБС, 
в частности, построены летние лаборато-
рии, вегетационный домик, теплицы, теплый 
гараж, склады. Построены и оборудованы 
ряд стационаров: Корзинский – мелиоратив-
ный, Лижменский – речной ихтиологический, 
Березовский – физиологический, Пряжин-
ский – зоологический, Гомсельгский – пара-
зитологический, Ладожский – орнитологиче-
ский, Костомукшский – мелиоративный, Ся-
мозерский – ихтиологический. По инициативе 
С. Н. Дроздова построены здание на пр. Уриц-
кого (ныне пр. А. Невского) и лабораторные по-
мещения на ул. Красноармейской.

Все это способствовало повышению уров-
ня проводимых исследований, а также росту 
квалификации сотрудников, о чем свидетель-
ствуют успешные защиты кандидатских и док-
торских диссертаций (число докторов наук 
после полного отсутствия в 1963 г. выросло 
до 16 к 1995 г., а в дальнейшем до 25), избра-
ние двух сотрудников института (А. Ф. Титов, 
Н. Н. Немова) членами-корреспондентами РАН 

и официальное признание в институте двух 
российских научных школ: по экологической 
физиологии растений и экологической биохи-
мии. Сам Станислав Николаевич участвовал 
в подготовке более 20 кандидатов и 4 докторов 
наук по специальности «физиология растений», 
из числа которых А. Ф. Титов стал чл.-корр. 
РАН и председателем Президиума КарНЦ РАН, 
а Е. Ф. Марковская – заведующей кафедрой 
ПГУ. Кроме того, три доктора наук (А. Ф. Титов, 
Е. Ф. Марковская и В. К. Курец) стали профес-
сорами, носят звание заслуженного деятеля 
науки и уже сами имеют учеников и последова-
телей, в т. ч. докторов наук.

С 1961 по 1996 гг. Станислав Николаевич вхо-
дил в состав Президиума КарНЦ РАН, а с 1991 
по 1996 гг. – в состав бюро Отделения биоло-
гических наук (ООБ) РАН. Многие годы являлся 
членом координационных советов по биологии 
и экологии при ООБ АН СССР. Был инициато-
ром создания при институте специализирован-
ного совета по защите кандидатских диссер-
таций по физиологии растений и возглавлял 
его работу в течение ряда лет, входил в состав 
специализированных советов Всероссийского 
института растениеводства им. Н. И. Вавилова 
(ВАСХНИЛ, г. Ленинград), ЛСХИ, ПГУ.

В целом можно сказать, что за 35 лет Ин-
ститут биологии под руководством С. Н. Дроз-
дова проделал большой путь в своем развитии 
и превратился в одно из наиболее сильных на-
учных учреждений биологического профиля 
на Севере России. В институте появился це-

С. Н. Дроздов с сотрудниками лаборатории экологической физиоло-
гии растений на АБС
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лый ряд новых научных направлений, научных 
подразделений, значительно возросла штатная 
численность и существенно улучшилась квали-
фикационная структура кадров.

Общественная работа. Наряду с научной 
и научно-организационной работой С. Н. Дроз-
дов всегда принимал активное участие в об-
щественной жизни научного центра, города 
и республики. Он избирался председателем 
общества «Знание» Карельского филиала АН 
СССР (1969–1972 гг.), председателем общест-
ва «Знание» г. Петрозаводска (1970–1982 гг.), 
членом горкома КПСС (1977–1982 гг.), два-
жды избирался депутатом Ленинского района 
г. Петрозаводска (1975–1977 гг.) и городского 
Совета депутатов трудящихся (1977–1982 гг.). 
В 1985–1990 гг. Станислав Николаевич был 
избран в Верховный Совет Карельской АССР, 
где возглавлял Комиссию по охране природы. 
Помимо этого он дважды избирался председа-
телем Карельского отделения Всероссийско-
го общества охраны природы (1988–1996 гг.), 
членом Центрального совета этого общества 
(1991–1996 гг.), председателем Карельского 
отделения Российского общества физиологов 
растений (1988–2007 гг.).

В период работы Станислава Николаевича 
председателем комиссии Верховного Совета 
КАССР была впервые проведена сессия по во-
просам состояния экологии и охраны природы 
в республике. При активном содействии этой 
комиссии осуществлена реконструкция кам-
нелитейного завода в г. Кондопоге, построены 
очистные сооружения в ряде районов респуб-
лики, исключены из планов мелиорации значи-
тельные площади болот-ягодников, включены 

в перечень особо охраняемых природных тер-
риторий уникальные по своим характеристи-
кам территории будущих национальных парков 
«Паанаярви» и «Водлозерский» и ряд других 
объектов, в т. ч. Муромский заказник. Несколь-
ко позднее руководством республики Стани-
слав Николаевич был назначен председателем 
Совета по координации научных исследований 
в области сельского хозяйства Карелии. Для 
привлечения внимания руководства республи-
ки и населения к охране природы и биологиче-
ских ресурсов С. Н. Дроздовым опубликовано 
в СМИ более 50 статей и по вопросам внедре-
ния научных достижений в сельскохозяйствен-
ное производство – более 40.

За многолетний добросовестный труд 
С. Н. Дроздов награжден: юбилейной медалью 
«За доблестный труд» (1970), орденом «Знак 
Почета» (1975), Бронзовой медалью за достиг-
нутые успехи в развитии народного хозяйства 
СССР (1976), медалью «Ветеран труда» (1986), 
орденом Дружбы (1986). Он также удостоен по-
четного звания «Заслуженный деятель науки 
Карельской АССР» (1972) и «Заслуженный де-
ятель науки РСФСР» (1980). Кроме того, награ-
жден Почетными грамотами АН СССР (1974), 
Всесоюзного общества «Знание» (1976, 1978), 
Республики Карелия (2000), Петрозаводского 
горкома КПСС и Исполкома городского Совета 
народных депутатов (1978), Исполнительного 
комитета Петрозаводского городского Совета 
народных депутатов (1982), Совета Министров 
Карельской АССР (1990), Президиума, партий-
ного комитета и Объединенного комитета проф-
союза Карельского филиала АН СССР (1978, 
1980, 1983, 1987, 1990, 1995), Карельского науч-
ного центра РАН (2000, 2005, 2006, 2007, 2010).

С. Н. Дроздов с коллегами на IX Съезде Все-
российского общества охраны природы (Москва, 
1991 г.)

А. Ф. Титов и С. Н. Дроздов
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Другие награды С. Н. Дроздова: знак «50 лет 
прорыва блокады Ленинграда» (1993), медали 
«50 лет Победы в ВОВ» (1995), «Жителю бло-
кадного Ленинграда «300 дней и 300 ночей» 
(2003), «В честь 60-летия полного освобожде-
ния Ленинграда» (2005), «60 лет победы в ВОВ» 
(2005), «65 лет победы в ВОВ» (2010), знаки 
«50 лет СССР», «60 лет СССР» и др.

Таким мы знали и помним Станислава Ни-
колаевича Дроздова – выдающегося ученого, 
крупного организатора науки и активного об-
щественного деятеля. Таким, мы уверены, он 
сохранится в памяти коллег, родных и друзей.

А. Ф. Титов, Н. М. Казнина, 
Е. С. Холопцева, А. А. Игнатенко
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15 апреля 2020 г. исполнилось 70 лет вы-
дающемуся ученому в области экологической 
биохимии, члену-корреспонденту РАН, про-
фессору, доктору биологических наук, руково-
дителю научного направления «биологические 
науки» КарНЦ РАН, главному научному сотруд-
нику лаборатории экологической биохимии Ин-
ститута биологии КарНЦ РАН Нине Николаевне 
Немовой.

Нина Николаевна родилась в Карелии, 
в г. Беломорске. В период с 1967 по 1972 г. учи-
лась на биологическом факультете Петроза-
водского государственного университета, ко-
торый окончила по специальности «биология». 
В Институте биологии она работает с 1972 г., 
где в 1982 г. под руководством известного 
ученого-биохимика Виктора Сергеевича Си-
дорова подготовила и защитила кандидатскую 
диссертацию на тему «Катепсины лососевых 
рыб в процессах оогенеза и эмбриогенеза». 
В 1989 г. по направлению КФ АН СССР она по-
сту пи ла в оч ную док то ран ту ру Института био хи-
мии им. А. Н. Ба ха (г. Мо ск ва) и в 1992 г. успеш-
но за щи ти ла докторскую диссертацию на те му 
«Внут ри кле точ ные про теи на зы в эколого-био-
химических адап та ци ях у рыб».

Основным направлением исследований 
Нины Николаевны является изу че ние фун-
даментальных и прикладных ас пек тов био хи-
мии, био ло гии раз ви тия, ток си ко ло гии и эко-
ло гии вод ных ор га низ мов, ме ха низ мов их 
адап та ций к фак то рам раз лич ной при ро ды. 
На основе результатов многолетних сравни-
тельных эколого-биохимических исследова-
ний пресноводных и морских организмов (рыб 
и водных беспозвоночных) из различных водо-

емов европейской части северных широт Нина 
Николаевна и руководимый ею коллектив пред-
ложили к использованию методы и подходы 
оценки состояния водных организмов. Особую 
ценность имеют комплексные исследования 
по изучению эколого-биохимических механиз-
мов, обеспечивающих устойчивость водных 
экосистем Севера в условиях техногенных воз-
действий (тяжелые металлы, нефтепродукты, 
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общее загрязнение водоемов), значительно 
расширяющие представления об адаптивных 
возможностях гидробионтов. Результаты этих 
фундаментальных и прикладных исследований 
широко апробированы и представлены в виде 
докладов на российских и международных кон-
грессах и коллоквиумах, где встречают живой 
отклик и побуждают научную дискуссию среди 
коллег.

Результаты исследований широко опубли-
кованы. Нина Николаевна – автор более 930 
научных работ, в их числе научные публикации 
в авторитетных и высокорейтинговых россий-
ских и зарубежных научных журналах, таких как 
«Онтогенез», «Прикладная биохимия и микро-
биология», «Вопросы ихтиологии», «Сибирский 
экологический журнал», «Биология внутренних 
вод», «Известия Российской академии наук», 
«Экология», «International Journal of Molecular 
Sciences», «Biomolecules», «Comparative Phy-
siology and Biochemistry», «Polar Biology», «Polar 
Record» и другие. Ею опубликовано 5 моногра-
фий в академическом издательстве «Наука»: 
«Биохимическая индикация состояния рыб» 
(2004), «Биохимическая индикация накопления 
ртути у рыб» (2005), «Внутриклеточная Ca2+-
зависимая протеолитическая система живот-
ных» (2006), «Механизмы апоптоза лейкозной 
клетки» (2006); «Лизосомы и лизосомальные 
ферменты рыб» (2008), 6 монографий в науч-
ном издательстве КарНЦ РАН: «Внутриклеточ-
ные протеолитические ферменты рыб» (1994), 
«Перспективы использования фуллеренов 
в терапии болезней органов дыхания» (2009), 
«Ли пид ный со став мидий Mytilus edulis L. Бе ло-
го мо ря. Влия ние некоторых фак то ров сре ды 
оби та ния» (2010), «Протеолитическая регуля-
ция биологических процессов» (2011), «Биота 
северных озер в условиях антропогенного воз-
действия» (2012), «Эколого-биохимический 
статус молоди атлантического лосося Salmo sa‑
lar L. из некоторых рек бассейна Белого моря» 
(2016), а также три главы в монографиях зару-
бежных издательств: «Molecular evolution within 
protease family C2, or calpains» (в книге «Protein 
engineering», InTech, 2012), «Changes in fatty acid 
composition during embryogenesis and in young 
age groups (0+) of Atlantic salmon Salmo salar 
L. The role of rheotactic behavior and lipid compo-
sition of fry in the formation of phenotypic groups 
of salmon in large Arctic rivers» (в книге «Salmon: 
Biology, Ecological Impacts and Economic impor-
tance», Nova Science Publishers, 2014), «Lipid 
composition modifications In the blue mussels 
(Mytilus edulis L.) from the White Sea» (в книге 
«Organismal and molecular malacology», InTech, 
2017). Кроме того, результаты исследований 

оформлены в базы данных, автором которых 
является Нина Николаевна. Также она соавтор 
патента «Штамм бактерии Aeromonas sobria – 
продуцент протективного антигена».

Ис сле дования, проводимые и воз глав ляе-
мые Н. Н. Не мо вой, по сто ян но под дер жи ва ют ся 
кон курс ны ми гран та ми Программы фундамен-
тальных исследований Президиума РАН («Био-
логическое разнообразие» на 2009–2011 гг., 
«Живая природа: современное состояние 
и проблемы развития» на 2012–2014 гг., «Про-
блемы происхождения жизни и становления 
биосферы» на 2012–2014 гг., «Фундаменталь-
ные науки – медицине» на 2012–2014 гг., «По-
исковые фундаментальные научные исследо-
вания в интересах развития Арктической зоны 
Российской Федерации» на 2014–2016 гг., 
«Биоразнообразие природных систем», Под-
программа «Биоразнообразие: состояние 
и динамика» на 2015–2017 гг.); Программы 
фундаментальных исследований ОБН РАН 
(«Биологические ресурсы России: оценка со-
стояния и фундаментальные основы монито-
ринга» на 2009–2011 гг., «Биологические ре-
сурсы России: динамика в условиях глобальных 
климатических и антропогенных воздействий» 
на 2012–2014 гг.); Федеральными целевыми 
программами («Исследования и разработ-
ки по приоритетным направлениям развития 
научно-технологического комплекса России 
на 2007–2012 годы», «Научные и научно-пе-
дагогические кадры инновационной России 
на 2009–2013 гг.»). За последнее десятилетие 
под руководством и с участием Нины Никола-
евны выполнялось более пяти инициативных 
научных проектов РФФИ, а также экспедици-
онные и научно-организационные проекты. 
В 2014 г. проект «Лососевые рыбы Северо-За-
пада России: эколого-биохимические меха-
низмы раннего развития» получил финансовую 
поддержку РНФ в рамках конкурса «Проведе-
ние фундаментальных научных исследований 
и поисковых научных исследований коллек-
тивами существующих научных лабораторий 
(кафедр)» (2014–2016 гг.). В 2017 году заявка 
на продление проекта в рамках соответствую-
щего конкурса была поддержана, исследова-
ния продолжились (2017–2019 гг.). С 2019 г. 
и по настоящее время Нина Николаевна воз-
главляет новый проект «Влияние физических 
факторов на эффективность искусственного 
(заводского) воспроизводства молоди атлан-
тического лосося Salmo salar: физиолого-био-
химическая и молекулярно-генетическая ха-
рактеристика», получивший финансовую под-
держку РНФ в рамках конкурса «Проведение 
фундаментальных научных исследований и по-
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исковых научных исследований отдельными 
научными группами». Кроме того, Н. Н. Немова 
являлась соруководителем и координатором 
ряда международных проектов.

Активная научно-исследовательская жизнь 
(Нина Николаевна старается лично принимать 
участие в экспедиционной и эксперименталь-
ной работе), смелая научная позиция, широкая 
эрудиция, щедрость и открытость к общению 
привлекают не только коллег, но и студентов 
и аспирантов, что определяет еще один вид 
ее деятельности – научно-образовательную 
в области подготовки высококвалифицирован-
ных кадров. С 1999 по 2020 г. Нина Николаевна 
возглавляла кафедру молекулярной биологии, 
биологической и органической химии ПетрГУ, 
где разрабатывала и читала лекции по таким 
дисциплинам, как «Биохимия», «Экологическая 
биохимия», «Биохимическая экология». Нина 
Николаевна является автором и соавтором се-
рии учебных пособий для студентов вузов. Она 
продолжает руководить бакалаврскими и маги-
стерскими работами студентов, а также прини-
мает активное участие в подготовке студентов 
в рамках Эколого-биологического учебно-науч-
ного центра ИБ КарНЦ РАН. Под ее руководст-
вом за щи ще но 16 кандидатских диссертаций, 
она яв ля лась на учным кон суль тан том 5 док-
торских диссертаций. Нина Николаевна созда-
ла (в 2003 г.) и возглавляет школу по экологи-
ческой биохимии, обучение в которой прошли 
многие молодые ученые ИБ КарНЦ РАН, в со-
ставе научного коллектива работают ведущие 
российские специалисты, научный коллектив 
проводит междисциплинарные исследования 
по ключевым направлениям научно-техноло-
гического развития России. Данная научная 
школа имеет научное признание и входит в чи-
сло ведущих научных школ России, получив со-
ответствующую государственную поддержку 
Президента РФ.

С 2002 по 2015 г. Н. Н. Немова руководи-
ла лабораторией экологической биохимии ИБ 
КарНЦ РАН. В течение 20 лет (с 1996 по 2016 г.) 
она возглавляла ИБ КарНЦ РАН в должности 
директора. Являясь инициативным и ярким де-
ятелем науки, Нина Николаевна также успешно 
занималась и научно-организационной рабо-
той. В это время она председательствовала 
в Ученом совете института, являлась членом 
Президиума КарНЦ РАН. За период ее руко-
водства институтом произошло его переосна-
щение технологичным оборудованием, позво-
ляющим проводить передовые и современные 
молекулярно-генетические, биохимические 
и микроскопические исследования, ставить но-
вые задачи и применять результаты исследова-

ний в прикладных сферах, актуальных для ре-
гиона. В этот период проводится активная под-
готовка научных кадров: обучавшиеся в стенах 
института студенты продолжают научную де-
ятельность в аспирантуре, а многие молодые 
ученые продолжают в Институте биологии свои 
исследования. Ведется активная международ-
ная научная деятельность, расширяется гео-
графия совместных международных проектов – 
от Финляндии до Мексики. Институт ежегодно 
проводит международные и российские науч-
ные конференции, симпозиумы и съезды, а так-
же круглые столы и семинары. С 2016 г. Нина 
Николаевна является руководителем научно-
го направления «биологические науки» КарНЦ 
РАН, формирует научную концепцию и разра-
батывает научно-исследовательские направле-
ния деятельности и развития центра.

Н. Н. Немова является экспертом РАН, РНФ, 
РФФИ, уже много лет она член Бюро научного 
совета по ихтиологии и гидробиологии РАН, 
межведомственной ихтиологической комис-
сии (МИК), а также член Гидробиологического 
общества при РАН. Входит в состав редакцион-
ных советов и редколлегий таких рейтинговых 
российских научных журналов, как «Вопросы 
ихтиологии», «Известия РАН. Серия биоло-
гическая», «Биология внутренних вод», «При-
кладная биохимия и микробиология», «Труды 
Карельского научного центра РАН», «Ученые 
записки Петрозаводского государственного 
университета».

Многогранная деятельность Нины Никола-
евны неоднократно находила многочисленные 
положительные рецензии и отзывы коллег, 
а также отмечена наградами разного уровня. 
Ей присвоено почетное звание «Заслуженный 
деятель науки Республики Карелия» (2000 г.), 
почетное звание «Заслуженный деятель нау-
ки Российской Федерации» (2003 г.), она на-
граждена Почетной грамотой Совета Минис-
тров Республики Карелия (1993 г.), Почетной 
грамотой РАН и Профсоюза работников РАН 
(2000 г.), Почетной грамотой Минпромнауки 
РФ (2003 г.), Почетными грамотами Карель-
ского научного центра РАН (1996, 2000 гг.). 
В 2010 г. она награждена орденом Дружбы, 
в 2011 г. ей присуждена Премия Благотвори-
тельного фонда поддержки науки им. В. Е. Со-
колова в области биологии и экологии. Указом 
Президента РФ от 15 марта 2021 года за боль-
шой вклад в развитие науки и многолетнюю до-
бросовестную работу Н. Н. Немова награждена 
орденом Почета.

Сердечно и искренне поздравляем Нину 
Николаевну с 70-летием! Желаем крепкого 
здоровья, творческих успехов и воплощения 
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задуманных идей в жизнь, трудолюбивых и та-
лантливых учеников и новых последователей. 
Вы являетесь источником жизненной энергии 
и мудрости, неиссякаемого оптимизма и при-
мером профессионализма и трудолюбия. 
Пусть Ваши замечательные качества человека, 
ученого и организатора вдохновляют Вас и кол-
лектив для новых научных поисков, продолже-
ния инициативной и плодотворной работы, ко-
торая приведет к успеху и открытиям!

С. А. Мурзина

ОСНОВНЫЕ НАУЧНЫЕ ТРУДЫ 
Н. Н. НЕМОВОЙ ЗА 2012–2020 гг.

2012. Oogenesis and lipids in gonad and  liver 
of daubed shanny (Leptoclinus maculatus) fe-
males from Svalbard waters // Fish Physiolo-
gy and Biochemistry. Vol. 38(5). P. 1393–1407. 
(Совместно с S. A. Murzina, C. A. Meyer Ottesen, 
S. Falk-Petersen, H. Hop, O. G. Poluektova.)

2013. Lipids in the daubed shanny (Teleostei: 
Leptoclinus maculatus) in Svalbard waters // Polar 
Biology. Vol. 36, no. 11. P. 1619–1631. (Совместно 
с S. A. Murzina, Z. A. Nefedova, S. Falk-Petersen, 
H. Hop, T. R. Ryokolainen, C. A. Meyer Ottesen, 
P. O. Ripatti, J. Berge.)

Lipid Status of the Two High Latitude Fish Spe-
cies, Leptoclinus maculatus and Lumpenus fa‑
bricii // International Journal of Molecular Scien-
ces. Vol. 14, no. 4. P. 7048–7060. (Совместно 
с S. A. Murzina, Z. A. Nefedova, S. Falk-Petersen, 
P. O. Ripatti, T. R. Ruokolainen, S. N. Pekkoeva.)

2014. Metabolic enzymes activity and histo-
morphology in the liver of whitefish (Coregonus 
lavaretus L.) and pike (Esox lucius L.) inhabit-
ing a mineral contaminated lake // Environmen-
tal Science and Pollution Research. Vol. 21(23). 
P. 13342–13352. (Совместно с M. V. Churova, 
S. A. Murzina, O. V. Meschcheryakova.)

2015. Влияние экологических условий оби-
тания на динамику жирных кислот у молоди 
атлантического лосося (Salmo salar L.) // Эко-
логия. № 3. С. 206–211. (Совместно с З. А. Не-
федовой, С. А. Мурзиной, А. Е. Веселовым, 
П. О. Рипатти, Д. С. Павловым.)

Липидный статус молоди и взрослых осо-
бей беломорской сельди Clupea pallasi maris 
albi Berg (Clupeiformes, Clupeidae) // Докла-
ды АН. Т. 460, № 4. С. 475–480. (Совместно 
с С. А. Мурзиной, З. А. Нефедовой, С. Н. Пекко-
евой, П. О. Рипатти.)

Сравнительная характеристика липидного 
и жирнокислотного статуса икры атлантическо-
го лосося на стадии пигментации глаз в естест-
венных и искусственных условиях // Известия 

РАН. Серия биологическая. № 6. С. 581–588. 
(Совместно с З. А. Нефедовой, С. А. Мурзиной, 
А. Е. Веселовым, П. О. Рипатти.)

Features in the lipid status of two generations 
of fingerlings (0+) of Atlantic salmon (Salmo sa‑
lar L.) inhabiting the Arenga River (Kola Peninsu-
la) // International Journal of Molecular Scien-
ces. Vol. 16, iss. 8. P. 17535–17545. (Совместно 
с Z. A. Nefedova, S. A. Murzina, A. E. Veselov.)

2016. Активность лизосомальных проте-
иназ (катепсинов B и D) в органах сельди Clu‑
pea pallasimaris albi Berg (Clupeidae) из разных 
заливов Белого моря // Труды КарНЦ РАН. 
№ 6. С. 74–80. (Совместно с М. Ю. Крупновой, 
С. А. Мурзиной.)

Особенности энергетического метаболиз-
ма беломорской сельди Сlupea pallasii marisal‑
bi berg (Сlupeiformes, Сlupeidae) Онежского, 
Двинского и Кандалакшского заливов Белого 
моря // Доклады АН. Т. 469, № 1. С. 173–177. 
(Совместно с О. В. Мещеряковой, М. В. Чуро-
вой, С. А. Мурзиной.)

2017. Активность Na+/K+-АТФазы и содер-
жание фосфолипидов у мидий Mytilus edulis L. 
при изменении температуры окружающей сре-
ды // Прикладная биохимия и микробиология. 
Т. 53, № 6. С. 611–615. (Совместно с Е. И. Кяй-
вяряйнен, Н. Н. Фокиной.)

Белковая деградация в скелетных мышцах 
пестряток и смолтов атлантического лосося 
Salmo salar L. // Известия РАН. Серия биологи-
ческая. № 1. С. 63–68. (Совместно с Н. П. Кан-
церовой, Л. А. Лысенко, А. Е. Веселовым.)

Роль фосфолипидов в развитии молоди арк-
тическо-бореального вида Leptoclinus macula‑
tus (Stichaeidae) // Вопросы ихтиологии. T. 57, 
№ 4. C. 467–471. (Совместно с С. Н. Пеккоевой, 
С. А. Мурзиной, З. А. Нефедовой, Т. Р. Руоко-
лайнен, S. Falk-Petersen, J. Berge, O. J. Lønne.)

Сезонные изменения липидного соста-
ва тканей радужной форели Рarasalmo mykiss 
(Walbaum, 1792), выращенной на различных 
кормах // Ученые записки ПетрГУ. № 6(167). 
С. 12–21. (Совместно с М. А. Назаровой, 
О. Б. Васильевой.)

Экологическая роль липидов и жирных 
кислот в раннем постэмбриональном разви-
тии люмпена пятнистого Leptoclinus macula‑
tus (Fries, 1838) из Конгсфьорда (о. Западный 
Шпицберген) в зимний период // Экология. 
№ 3. С. 186–191. (Совместно с С. Н. Пеккоевой, 
С. А. Мурзиной, З. А. Нефедовой, П. О. Рипат-
ти, S. Falk-Petersen, J. Berge, O. Lonne.)

Activity of metabolic enzymes and muscle-spe-
cific gene expression in parr and smolts Atlantic sal-
mon Salmo salar L. of different age groups // Fish 
Physiology and Biochemistry. Vol. 43, iss. 4. 
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P. 1117–1130. (Совместно с M. V. Churova, 
O. V. Meshcheryakova, A. E. Veselov, D. Efremov.)

Intracellular proteolysis in Atlantic salmon Sal‑
mo salar fingerlings (0+) from different biotopes 
in an Arctic river (Varzuga River, White Sea Ba-
sin) // Polar Record. P. 153–159. (Совместно 
с E. I. Kaivarainen, M. Yu. Krupnova, A. E. Veselov, 
S. A. Murzina, D. S. Pavlov.)

Protein degradation systems in the skeletal mus-
cles of parr and smolt Atlantic salmon Salmo salar 
L. and brown trout Salmo trutta L. // Fish Physiol. 
Biochem. Vol. 43, no. 4. P. 1187–1194. (Совместно 
с N. P. Kantserova, L. A. Lysenko, A. E. Veselov.)

Skeletal muscle protease activities in the ear-
ly growth and development of wild Atlantic sal-
mon (Salmo salar L.) // Comp. Biochem. Physi-
ol. Part B. Vol. 211С. P. 22–28. (Совместно 
с L. A. Lysenko, N. P. Kantserova, H. I. Kaivarainen, 
M. Ju. Krupnova.)

2018. Влияние геомагнитной бури на каль-
цийзависимые протеиназы семейства каль-
паинов некоторых видов беспозвоночных 
и рыб // Биоорганическая химия. Т. 44, № 1. 
С. 71–77. (Совместно с Н. П. Канцеровой, 
В. В. Крыловым, Л. А. Лысенко.)

Жирнокислотный статус пресноводной 
и морской форм молоди кумжи (Salmo trutta 
L.) // Сибирский экологический журнал. Т. 25, 
№ 3. С. 353–358. (Совместно с С. А. Мурзиной, 
З. А. Нефедовой, С. Н. Пеккоевой, А. Е. Весело-
вым, М. А. Ручьевым.)

Липидный и жирнокислотный статус печени 
и гонад трехиглой колюшки Gastrosteus acu‑
leatus (сем. Колюшковые, Gastrosteidae) с раз-
ных нерестилищ в Белом море // Известия 
РАН. Серия биологическая. № 6. С. 593–602. 
(Совместно с С. А. Мурзиной, З. А. Нефедовой, 
С. Н. Пеккоевой, В. П. Ворониным, Д. Л. Лайу-
сом, Т. С. Ивановой.)

Сравнительная характеристика жирнокис-
лотного профиля смолтов кумжи Salmo trutta L. 
и атлантического лосося Salmo salar L. в период 
смолтификации (река Индера, бассейн Белого 
моря) // Известия РАН. Серия биологическая. 
№ 2. С. 144–149. (Совместно с З. А. Нефедо-
вой, С. А. Мурзиной, С. Н. Пеккоевой.)

Экологические группы арктическо-бореаль-
ного вида люмпена пятнистого Leptoclinus ma‑
culatus (Fries, 1838) в процессах роста и ран-
него развития // Экология. № 3. С. 225–233. 
(Совместно с С. Н. Пеккоевой, С. А. Мурзиной, 
Е. П. Иешко, З. А. Нефедовой, S. Falk-Petersen, 
J. Berge, O. Lonne.)

Dynamics of estradiol level during metamor-
phosis in the Daubed Shanny (Leptoclinus macula‑
tus Fries, 1838) from Spitsbergen Island // Dokla-
dy Biological Sciences. Vol. 482. P. 188–190. 

(Совместно с N. L. Rendakov, S. N. Pekkoeva, 
K. M. Nikerova, S. A. Murzina.)

The effect of intertidal habitat on seasonal lipid 
composition changes in blue mussels, Mytilus edu‑
lis L., from the White Sea // Polar Record. Vol. 54, 
iss. 2. P. 133–151. (Совместно с N. N. Fokina, 
T. R. Ruokolainen.)

2019. Жирные кислоты колюшки трехиглой 
(Gasterosteus aculeatus) Белого моря // При-
кладная биохимия и микробиология. Т. 55, № 1. 
С. 93–97. (Совместно с С. А. Мурзиной, З. А. Не-
федовой, С. Н. Пеккоевой, Д. Л. Лайусом.)

Липидный профиль молоди атлантическо-
го лосося Salmo salar в реке Летняя Золоти-
ца (Архангельская область, бассейн Бело-
го моря) // Вопросы ихтиологии. Т. 59, № 3. 
С. 337–344. (Совместно с З. А. Нефедовой, 
С. А. Мурзиной, С. Н. Пеккоевой, Т. Р. Руоко-
лайнен, А. Е. Веселовым, Д. А. Ефремовым.)

Содержание жирных кислот в кормовых 
объектах молоди лососевых рыб рек бассей-
на Онежского озера // Биология внутренних 
вод. Раздел Экологическая физиология и био-
химия гидробионтов. № 1. С. 65–72. (Сов-
местно с С. А. Мурзиной, З. А. Нефедовой, 
С. Н. Пеккоевой, А. Е. Веселовым, И. А. Бары-
шевым, П. О. Рипатти.)

Эколого-биохимический статус атлантиче-
ского лосося Salmo salar L. и кумжи Salmo trutta 
L. в раннем развитии // Журнал общей биологии. 
Т. 80, № 3. С. 175–186. (Совместно с С. А. Мур-
зиной, Л. А. Лысенко, О. В. Мещеряковой, 
М. В. Чуровой, Н. П. Канцеровой, З. А. Нефедо-
вой, М. Ю. Крупновой, С. Н. Пеккоевой, Т. Р. Ру-
околайнен, А. Е. Веселовым, Д. А. Ефремовым.)

Changes in lipid composition and lipid peroxi-
dation products content in the freshwater mussel 
Anodonta cygnea L. under cadmium effect // Lim-
nology and Freshwater Biology. Vol. 5. P. 286–296. 
(Совместно с N. N. Fokina, O. B. Vasil’eva, 
T. R. Ruokolainen.)

First data on the parasite fauna of daubed shanny 
Leptoclinus maculatus (Fries, 1838) (Actinopterygii, 
Perciformes: Stichaeidae) in Svalbard waters // Po-
lar Biology. Vol. 42, no. 4. P. 831–834. (Совместно 
с S. A. Murzina, S. G. Sokolov, S. N. Pekkoeva, 
E. P. Ieshko, R. Kristoffersen, S. Falk-Petersen.)

Muscle-specific gene expression and meta-
bolic enzyme activities in Atlantic salmon Salmo 
salar L. fry reared under different photoperiod re-
gimes // Comparative Biochemistry and Physio-
logy Part B: Biochemistry and Molecular Biology. 
P. 110330. (Совместно с M. Churova, N. Shulgina, 
A. Kuritsyn, M. Krupnova.)

2020. Сравнительная характеристика жир-
нокислотного состава липидов заводской и ди-
кой молоди атлантического лосося Salmo sa‑



lar L. // Сибирский экологический журнал. Т. 27, 
№ 2. С. 197–204. (Совместно с З. А. Нефe-
довой, С. А. Мурзиной, С. Н. Пеккоевой, 
В. П. Ворониным.)

Суточная динамика липидов и жирных кис-
лот и активность ферментов энергетического 
и углеводного обмена у молоди лептоклинуса 
пятнистого Leptoclinus maculatus (Fries, 1838) 
разных стадий развития в условиях поляр-
ной ночи // Онтогенез. Т. 51, № 2. С. 143–153. 
(Совместно с С. А. Мурзиной, С. Н. Пеккоевой, 
М. В. Чуровой, З. А. Нефедовой, К. А. Филиппо-
вой, С. Фальк-Петерсеном.)

Dietary supplement with dihydroquercetin 
and arabinogalactan affects growth performance, 
intracellular protease activities and muscle-spe-
cific gene expression in bacterially infected On‑
corhynchus mykiss // Int. Aquatic Res. Vol. 12(1). 
P. 63–73. (Совместно с N. Kantserova, L. Lysen-
ko, M. Churova, E. Tushina, I. Sukhovskaya.)

Fatty acid composition of the postlarval daubed 
shanny (Leptoclinus maculatus) during the polar 
night // Polar Biology. Vol. 43. P. 657–664. (Сов-
местно с S. N. Pekkoeva, S. A. Murzina, Z. A. Ne-
fedova, S. Falk-Petersen, J. Berge, O. J. Lonne.)

The effect of the photoperiod on the fatty acid 
profile and weight in hatchery-reared underyear-
lings and yearlings of Atlantic salmon Salmo sa‑
lar L. // Biomolecules. Vol. 10, no. 845. P. 1–20. 
(Совместно с Z. A. Nefedova, S. N. Pekkoe-
va, V. P. Voronin, N. S. Shulgina, M. V. Churova, 
S. A. Murzina.)

Tiny but fatty: lipids and fatty acids in the daubed 
shanny (Leptoclinus maculatus), a small fish 
in Svalbard waters // Biomolecules. Vol. 10(3). 
P. 368. (Совместно с S. A. Murzina, S. N. Pekkoe-
va, E. A. Kondakova, Z. A. Nefedova, K. A. Filippo-
va, A. M. Orlov, J. Berge, S. Falk-Petersen.)
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10 декабря 2020 года скоропостижно ушел 
из жизни выдающийся российский ученый-
биофизик, доктор физико-математических 
наук, главный научный сотрудник лаборатории 
экологической биохимии Института биологии 
КарНЦ РАН Александр Львович Рабинович.

Он родился 16 мая 1948 года в г. Уфе. Свою 
научную и творческую жизнь Александр Льво-
вич неразрывно связал с Институтом биоло-
гии, где работал с 1971 года после окончания 
физико-математического факультета Петро-
заводского государственного университета. 
В 1987 году он защитил кандидатскую диссер-

тацию на тему «Континуум-модель для задач 
конформационной статистики макромоле-
кул», а в 2006 году – докторскую диссертацию 
«Свойства ненасыщенных липидных мембран-
ных систем и их компонентов: компьютерное 
моделирование». Александр Львович возглав-
лял исследования по таким направлениям, как 
молекулярная биофизика, физика и химия ма-
кромолекул, самоорганизующиеся системы, 
он занимался компьютерным моделированием 
мембран, изучением устойчивых тенденций 
во взаимосвязях между структурой, свойства-
ми и функциональной ролью жирнокислотных 
цепей фосфолипидов. В рамках этих научных 
направлений неоднократно проводились кон-
ференции, семинары и научные школы различ-
ного уровня, в организации которых активное 
участие принимал Александр Львович.

Им впервые теоретически исследованы рав-
новесные свойства более 300 углеводородных 
(жирнокислотных) цепей разного строения, со-
держащих до шести двойных связей (для этого 
был разработан и использован пакет программ 
для имитации методом Монте-Карло), а также 
свойства совокупности моно- и бислоев из мо-
лекул липидов с аналогичными жирнокислот-
ными цепями (использован метод молекуляр-
ной динамики). В коллективе лаборатории им 
предложены критерии оценки состояния систе-
мы по биохимическим показателям. В послед-
ние годы он занимался разработкой подхода 
для описания некристаллографических симме-
трийных свойств жирнокислотных цепей и их 
фрагментов.

А. Л. Рабинович – автор более 500 научных 
работ, в т. ч. в журналах «Биологические мем-

Труды Карельского научного центра РАН 
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УТРАТЫ

АЛЕКСАНДР ЛЬВОВИЧ РАБИНОВИЧ 
(1948–2020)



браны» (1999, 2007); «Биофизика (1985, 1990, 
1994–1998, 2000, 2008); «Высокомолекуляр-
ные соединения» (1983, 1984, 1986, 1990); 
«Доклады Академии наук» (1983, 1990, 1999); 
«Журнал физической химии» (1994, 1998, 2000, 
2002, 2004, 2015); «Кристаллография» (2019, 
2020); «Труды КарНЦ РАН» (2004, 2012, 2013, 
2017); «Успехи современной биологии» (1994); 
«Biochimica et Biophysica Acta» (1991, 2016); 
«Chemistry and Physics of Lipids» (1991); «Euro-
pean Biophysics Journal» (2018); «Journal of Bio-
logical Physics» (1999); «The Journal of Chemical 
Physics» (2005); «Journal of Physics: Conferen-
ce Series» (2014); «Macromolecular Chemistry 
and Physics» (1991); «Physical Review E.» (2003, 
2007); «Polymer Science C.» (2013); «Soft Matter» 
(2011). Он являлся ответственным редактором 
и автором трех глав книги «Методы компью-
терного моделирования для исследования по-
лимеров и биополимеров» (отв. ред. В. А. Ива-
нов, А. Л. Рабинович, А. Р. Хохлов. М.: Книжный 
дом «Либроком», 2009); автором главы в книге 
«Biomembrane simulations. Computational Stu-
dies of Biological Membranes» (Ed. M. L. Berko-
witz. Boca Raton, London, N. Y.: CRC Press, 2019).

Александр Львович вел большую проектную 
деятельность, его исследования регулярно 
получали поддержку российских и междуна-
родных фондов. Под его руководством и с его 
участием успешно выполнены проекты РФФИ, 

ФЦН, он являлся одним из ведущих ученых кол-
лектива научной школы по экологической био-
химии (рук. Н. Н. Немова), получившей гранто-
вую поддержку Совета по грантам Президента 
РФ. Он был деятельным участником междуна-
родных проектов NWO (Нидерланды, Россия), 
INTAS (Венгрия, Италия, Россия), Visby (Шве-
ция, Россия), программы FP7 Евросоюза (Ир-
ландия, Швеция, Великобритания, Россия).

Александр Львович активно занимался науч-
но-педагогической и научно-организационной 
работой, являясь членом совета по защите док-
торских и кандидатских диссертаций ПетрГУ, 
экспертом отдела «Химия» РФФИ.

За научные достижения А. Л. Рабинович удо-
стоен степени лауреата государственной на-
учной стипендии для выдающихся ученых РФ. 
Ему присвоено почетное звание «Заслуженный 
деятель науки РК». Александр Львович неод-
нократно награждался почетными грамотами 
Президиума РАН, Президиума КарНЦ РАН.

В лице Александра Львовича Рабиновича 
российская наука и международное научное 
сообщество понесли невосполнимую утрату. 
Память об Александре Львовиче как о ярком 
ученом, инициативном организаторе науки, не-
вероятно отзывчивом и прекрасном человеке 
навсегда сохранится в коллективе лаборатории 
экологической биохимии, а его исследования 
будут продолжены.
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ОБЩИЙ ПОРЯДОК РАСПОЛОЖЕНИЯ ЧАСТЕЙ СТАТЬИ

Элементы статьи должны располагаться в следующем порядке: УДК к у р с и в о м  на первой страни-
це, в левом верхнем углу; заглавие статьи на русском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м 
ш р и ф т о м; инициалы, фамилии всех авторов на русском языке п о л у ж и р н ы м  ш р и ф т о м; полное на-
звание организации – места работы каждого автора в именительном падеже на русском языке к у р с и в о м 
(если авторов несколько и работают они в разных учреждениях, следует отметить арабскими цифрами со-
ответствие фамилий авторов учреждениям, в которых они работают; если все авторы статьи работают в од-
ном учреждении, можно не указывать место работы каждого автора отдельно); аннотация на русском языке; 
ключевые слова на русском языке; инициалы, фамилии всех авторов на английском языке п о л у ж и р н ы м 
ш р и ф т о м; название статьи на английском языке з а г л а в н ы м и  б у к в а м и  п о л у ж и р н ы м  ш р и ф -
т о м; аннотация на английском языке; ключевые слова на английском языке; текст статьи (статьи экспери-
ментального характера, как правило, должны иметь разделы: Введение. Материалы и методы. Резуль-
таты и обсуждение. Выводы либо Заключение); благодарности и указание источников финансирования 
выполненных исследований; списки литературы: с библиографическими описаниями на языке и алфавите 
оригинала (Литература) и транслитерированный в латиницу с переводом русскоязычных источников на ан-
глийский язык (References); двуязычные таблицы (на русском и английском языках); рисунки; подписи к ри-
сункам на русском и английском языках.

С в е д е н и я  о б  а в т о р а х: фамилии, имена, отчества всех авторов полностью на русском и английском 
языке; полный почтовый адрес каждой организации (с указанием почтового индекса) на русском и англий-
ском языке; должности, ученые звания, ученые степени авторов; адрес электронной почты каждого автора; 
телефон для контактов с авторами статьи (можно один на всех авторов).

3АГЛАВИЕ СТАТЬИ должно точно отражать содержание статьи* и состоять из 8–10 значимых слов.
АННОТАЦИЯ должна быть лишена вводных фраз, создавать в о з м о ж н о  п о л н о е  п р е д с т а в л е н и е 

о  с о д е р ж а н и и  с т а т ь и  и иметь объем не менее 200 слов. Рукопись с недостаточно раскрывающей со-
держание аннотацией может быть отклонена.

Отдельной строкой приводится перечень КЛЮЧЕВЫХ СЛОВ (не менее 5). Ключевые слова или словосо-
четания отделяются друг от друга точкой с запятой, в конце фразы ставится точка. Слова, фигурирующие 
в заголовке статьи, ключевыми являться не могут.

Раздел «Материалы и методы» должен содержать сведения об объекте исследования с обязательным 
указанием латинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. Транс-
крипция географических названий должна соответствовать атласу последнего года издания. Единицы фи-
зических величин приводятся по Международной системе СИ. Желательна статистическая обработка всех 
количественных данных. Необходимо возможно точнее обозначать местонахождения (в идеале – с точным 
указанием географических координат).

Изложение результатов должно заключаться не в пересказе содержания таблиц и графиков, а в выявле-
нии следующих из них закономерностей. Автор должен сравнить полученную им информацию с имеющейся 
в литературе и показать, в чем заключается ее новизна. Следует ссылаться на табличный и иллюстративный 
материал так: на рисунки, фотографии и таблицы в тексте (рис. 1, рис. 2, табл. 1, табл. 2 и т. д.), фотографии, 
помещаемые на вклейках (рис. I, рис. II). Обсуждение завершается формулировкой в разделе «Заключение» 
основного вывода, которая должна содержать конкретный ответ на вопрос, поставленный во «Введении». 
С с ы л к и  н а  л и т е р а т у р у  в  т е к с т е  даются фамилиями, например: Карху, 1990 (один автор); Рамен-
ская, Андреева, 1982 (два автора); Крутов и др., 2008 (три автора или более) либо начальным словом библио-
графического описания источника, приведенного в списке литературы, и заключаются в квадратные скобки. 
При перечислении нескольких источников работы располагаются в хронологическом порядке, например: 
[Иванов, Топоров, 1965; Успенский, 1982; Erwin et al., 1989; Атлас…, 1994; Longman, 2001].

ТАБЛИЦЫ нумеруются в порядке упоминания их в тексте, каждая таблица имеет свой заголовок. Заго-
ловки таблиц, заголовки и содержание столбцов, строк, а также примечания приводятся на русском и ан-
глийском языках. На полях бумажного экземпляра рукописи (слева) карандашом указываются места рас-
положения таблиц при п е р в о м  упоминании их в тексте. Д и а г р а м м ы  и  г р а ф и к и  н е  д о л ж н ы 
д у б л и р о в а т ь  т а б л и ц ы . Материал таблиц должен быть понятен без дополнительного обращения 
к тексту. Все сокращения, использованные в таблице, поясняются в Примечании, расположенном под ней. 
При повторении цифр в столбцах нужно их повторять, при повторении слов – в столбцах ставить кавычки. 
Таблицы могут быть книжной или альбомной ориентации (при соблюдении вышеуказанных параметров  
страницы).

РИСУНКИ при первичной подаче материала в редакцию вставляются в общий текстовый файл. При 
сдаче материала, принятого в печать, все рисунки должны быть представлены в виде отдельных фай-
лов в формате T I F F  ( * . T I F )  и л и  J P G. Графические материалы должны быть снабжены распе-
чатками с указанием желательного размера рисунка, пожеланий и требований к конкретным иллю-
страциям. На каждый рисунок должна быть как минимум одна ссылка в тексте. И л л ю с т р а ц и и 
о б ъ е к т о в ,  и с с л е д о в а н н ы х  с  п о м о щ ь ю  ф о т о с ъ е м к и ,  м и к р о с к о п а  (оптического, элек-

* Названия видов приводятся на латинском языке КУРСИВОМ, в скобках указываются высшие таксоны (семейства), 
 к  которым относятся объекты исследования.
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тронного трансмиссионного и сканирующего), должны сопровождаться масштабными линейками, при-
чем в подрисуночных подписях надо указать длину линейки. Приводить данные о кратности увеличения 
необязательно, поскольку при публикации рисунков размеры изменятся. К р у п н о м а с ш т а б н ы е  к а р -
т ы  желательно приводить с координатной сеткой, обозначениями населенных пунктов и/или названия-
ми физико-географических объектов и разной фактурой для воды и суши. В углу карты желательна врезка 
с мелкомасштабной картой, где был бы указан участок, увеличенный в крупном масштабе в виде основной  
карты.

ПОДПИСИ К РИСУНКАМ приводятся на русском и английском языках, должны содержать достаточно пол-
ную информацию, для того чтобы приводимые данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта 
информация уже не дана в другой иллюстрации). Аббревиации расшифровываются в подрисуночных под-
писях, детали на рисунках следует обозначать цифрами или буквами, значение которых также приводится 
в подписях.

ЛАТИНСКИЕ НАЗВАНИЯ. В расширенных латинских названиях таксонов не ставится запятая между фа-
милией авторов и годом, чтобы была понятна разница между полным названием таксона и ссылкой на пу-
бликацию в списке литературы. Н а з в а н и я  т а к с о н о в  р о д а  и  в и д а  п е ч а т а ю т с я  к у р с и в о м. 
Вписывать латинские названия в текст от руки недопустимо. Для флористических, фаунистических и таксо-
номических работ при первом упоминании в тексте и таблицах приводится русское название вида (если та-
кое название имеется) и полностью – латинское, с автором и желательно с годом, например: водяной ослик 
(Asellus aquaticus (L., 1758)). В дальнейшем можно употреблять только русское название или сокращенное 
латинское без фамилии автора и года опубликования, например, для брюхоногого моллюска Margarites 
groenlandicits (Gmelin, 1790) – М. groenlandicus или для подвида М. g. umbilicalis.

СОКРАЩЕНИЯ. Разрешаются лишь общепринятые сокращения – названия мер, физических, химических 
и математических величин и терминов и т. п. Все сокращения должны быть расшифрованы, за исключением 
небольшого числа общеупотребительных.

БЛАГОДАРНОСТИ. В этой рубрике выражается признательность частным лицам, сотрудникам учрежде-
ний и фондам, оказавшим содействие в проведении исследований и подготовке статьи, а также указываются 
источники финансирования работы.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ. Пристатейные ссылки и/или списки пристатейной литературы следует офор-
млять по ГОСТ Р 7.0.5-2008. Библиографическая ссылка. Общие требования и правила составления 
(http://www.bookchamber.ru/GOST_P_7.0.5.-2008). Список работ представляется в алфавитном порядке. Все 
ссылки даются на языке оригинала (названия на японском, китайском и других языках, использующих нела-
тинский шрифт, пишутся в русской транскрипции). Сначала приводится список работ на русском языке и на 
языках с близким алфавитом (украинский, болгарский и др.), а затем – работы на языках с латинским алфа-
витом. В списке литературы между инициалами ставится пробел.

ТРАНСЛИТЕРИРОВАННЫЙ СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ (REFERENCES). Приводится отдельным списком, по-
вторяя все позиции основного списка литературы. Библиографические описания русскоязычных работ да-
ются в латинской транслитерации, рядом в квадратных скобках помещается их перевод на английский язык. 
Выходные данные приводятся на английском языке (допускается транслитерация названия издательства). 
При наличии переводной версии источника можно указать ее. Описания прочих работ приводятся на языке 
оригинала. Для составления списка рекомендуется использование бесплатных онлайн-сервисов транслите-
рации, вариант BSI.

Внимание! С 2015 года каждой статье, публикуемой в «Трудах Карельского научного центра РАН», редак-
цией присваивается уникальный идентификационный номер цифрового объекта (DOI) и статья включается 
в базу данных Crossref. Обязательным условием является указание в списках литературы DOI для тех 
работ, у которых он есть.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ 1-Й СТРАНИЦЫ

УДК 631.53.027.32:635.63

ВЛИЯНИЕ РАЗЛИЧНЫХ РЕЖИМОВ ПРЕДПОСЕВНОГО ЗАКАЛИВАНИЯ СЕМЯН  
НА ХОЛОДОУСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ ОГУРЦА

Е. Г. Шерудило1, М. И. Сысоева1, Г. Н. Алексейчук2, Е. Ф. Марковская1

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН

2 Институт экспериментальной ботаники НАН Республики Беларусь им. В. Ф. Купревича

Аннотация на русском языке

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; кратковременное снижение температуры; устойчивость.
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E. G. Sherudilo, M. I. Sysoeva, G. N. Alekseichuk, E. F. Markovskaya. EFFECTS  
OF DIFFERENT REGIMES OF SEED HARDENING ON COLD RESISTANCE IN CUCUMBER PLANTS

Аннотация на английском языке

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; temperature drop; resistance.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ

Таблица 2. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последействии 10-минутного охлаждения (2 °С) 
проростков или корней пшеницы
Table 2. Ultrastructure of leaf mesophyll cells after the exposure of wheat seedlings or roots to 10 min of chilling at 2 °С 

Показатель 
Index

Контроль
Control

Охлаждение 
проростков

Seedling chilling

Охлаждение 
корней

Root chilling
Площадь среза хлоропласта, мкм2

Chloroplast cross-sectional area , µm2
10,0 ± 0,7 13,5 ± 1,1 12,7 ± 0,5

Площадь среза митохондрии, мкм2

Mitochondria cross-sectional area, µm2
0,4 ± 0,03 0,5 ± 0,03 0,6 ± 0,04

Площадь среза пероксисомы, мкм2

Peroxisome cross-sectional area, µm2
0,5 ± 0,1 0,5 ± 0,1 0,7 ± 0,1

Число хлоропластов на срезе клетки, шт.
Number of chloroplasts in cell cross-section

9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

Число митохондрий на срезе клетки, шт.
Number of mytochondria in cell cross-section

8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

Число пероксисом на срезе клетки, шт.
Number of peroxisomes in cell cross-section

2 ± 0,3 2 ± 0,3 3 ± 0,4

Примечание. Здесь и в табл. 3: все параметры ультраструктуры измеряли через 24 ч после охлаждения.
Note. Here and in Tab. 3 all ultrastructure parameters were measured 24 h after chilling.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ПОДПИСИ К РИСУНКУ

Рис. 1. Северный точильщик (Hadrobregmus confuses Kraaz.)
Fig. 1. Woodboring beetle Hadrobregmus confuses Kraaz.

Рис. 5. Результаты изучения кристаллитов и демпферных зон в образце кварца из Дульдурги:
(а) – электронная микрофотография кварца; (б) – картина микродифракции, полученная для участка 1 в области кристал-
литов; (в) – картина микродифракции, отвечающая участку 2 в области демпферных зон

Fig. 5. Results of the study of crystallites and damping zones in a quartz sample from Duldurga:
(а) – electron microphotograph of the quartz sample; (б) – microdiffraction image of site 1 in the crystallite area; (в) – microdiffrac-
tion image corresponding to site 2 in the damping area
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