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ОБЗОРНЫЕ СТАТЬИ

Reviews

УДК 581.1

О ПРИЧИНАХ ФОТОПОВРЕЖДЕНИЯ ЛИСТЬЕВ РАСТЕНИЙ 

В УСЛОВИЯХ АНОМАЛЬНЫХ СВЕТО-ТЕМНОВЫХ ЦИКЛОВ

А. В. Мамаев*, Т. Г. Шибаева

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11,  

Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910), *adgsn@yandex.ru

Феномен фотоповреждения листьев в виде потенциально летального межжил-

кового хлороза и некроза, наблюдаемый у некоторых видов растений (томат, ба-

клажан, огурец и др.) в условиях длинных фотопериодов, включая круглосуточное 

освещение (КО), был впервые описан более 100 лет назад, однако причины его 

до сих пор не вполне ясны. В последние годы интерес к этому явлению заметно 

усилился, поскольку выращивание растений в условиях КО при относительно не-

высокой плотности потока фотонов считается одним из возможных эффективных 

способов экономии ресурсов и повышения продуктивности растений в теплицах 

и на фабриках растений с искусственным освещением. В статье обобщены и про- 

анализированы литературные и собственные данные в поддержку или против име-

ющихся на сегодняшний день гипотез, объясняющих причины фотоповреждения 

листьев в условиях длинных фотопериодов. Среди них называют фотоокисление, 

гипераккумуляцию крахмала и растворимых сахаров, индукцию процесса старе-

ния, несоответствие между частотой внутренних (циркадных) биоритмов и внешних 

свето-темновых циклов и др. Авторы констатируют, что, несмотря на почти вековую 

историю изучения, пока так и не найден однозначный ответ на вопрос, почему КО 

оказывает положительное воздействие на одни виды и отрицательное на другие 

и каковы причины фотоповреждения листьев. Ни одна из существующих гипотез 

пока не нашла надежного экспериментального подтверждения. По-видимому, в 

условиях КО фотоповреждение листьев у чувствительных видов возникает в силу 

ряда причин, из которых трудно выделить одну главную, но, возможно, первой в це-

почке последовательных событий, заканчивающихся хлорозом и некрозом листь-

ев, является циркадная асинхрония, то есть сбой эндогенной циркадной ритмики 

многих процессов, возникающий в растениях в результате воздействия аномаль-

ного свето-темнового цикла. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: фотопериод; круглосуточное освещение; хлороз; циркадные 

ритмы

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Мамаев А. В., Шибаева Т. Г. О причинах фотоповреждения  

листьев растений в условиях аномальных свето-темновых циклов // Труды Карель-

ского научного центра РАН. 2026. № 5. С. 5–15. doi: 10.17076/eb2343

Ф и н а н с и р о в а н и е. Исследование выполнено при финансовой поддержке из 

средств федерального бюджета на выполнение государственного задания КарНЦ 

РАН (FMEN-2022-0004).
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A. V. Mamaev*, T. G. Shibaeva. ON THE CAUSES OF PHOTODAMAGE  

TO PLANT LEAVES UNDER ABNORMAL LIGHT-DARK CYCLES

Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences  

(11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia), *adgsn@yandex.ru

The phenomenon of leaf photodamage, characterized by potentially lethal interveinal 

chlorosis and necrosis, observed in some plants (tomato, eggplant, cucumber, etc.) un-

der long photoperiods, including continuous 24h lighting (CL), was first described over 

100 years ago. However, its causes remain unclear. Interest in this phenomenon has 

been rising significantly in recent years, as plant cultivation under CL with relatively low 

photon flux is considered as a potentially effective way to conserve resources and aug-

ment plant productivity in greenhouses and plant factories with artificial lighting. This ar-

ticle summarizes and analyzes the literature and own data supporting or contradicting  

currently existing hypotheses explaining the causes of leaf photodamage under long 

photoperiods. These include photooxidation, hyperaccumulation of starch and soluble  

sugars, induction of senescence, discrepancy between the frequency of internal (circa-

dian) biorhythms and external light-dark cycles, etc. Despite nearly a century of research, 

a definitive answer to the question of why CL has a positive effect on some species and  

a negative effect on others and what causes leaf photodamage has yet to be found. None 

of the existing hypotheses has yet gained reliable experimental confirmation. Most likely, 

CL-induced leaf photodamage in sensitive species occurs for a number of reasons, of 

which it is difficult to single out one primary cause, but perhaps the first in the chain of 

events terminating in leaf chlorosis and necrosis is circadian asynchrony, that is, a disrup-

tion of the endogenous circadian rhythm of many processes that occurs in plants as a 

result of exposure to an abnormal light-dark cycle.

K e y w o rd s: photoperiod; continuous lighting; chlorosis; circadian rhythms

F o r  c i t a t i o n: Mamaev A. V., Shibaeva T. G. On the causes of photodamage to plant leaves 

under abnormal light-dark cycles. Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transac- 

tions of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 5. P. 5–15. doi: 10.17076/eb2343

F u n d i n g. This study was supported by federal budget allocations under state assign-

ment to the Karelian Research Centre RAS, FMEN-2022-0004.

Введение

В последние годы во всем мире стремитель-

но растет интерес к выращиванию растений в 

условиях интенсивной светокультуры на так на-

зываемых фабриках растений или вертикаль-

ных фермах, позволяющих производить све-

жую продукцию в непосредственной близости 

от потребителей. Развитие этого направления 

напрямую связано с выращиванием растений 

полностью без естественного освещения или 

с применением режимов досветки и, следова-

тельно, требует разработки новых технологий, 

отличающихся от традиционных способов вы-

ращивания растений в условиях защищенного 

грунта. Новым фактором производства расте-

ний в закрытых системах является не только 

отсутствие зависимости от солнечного света, 

но и то, что нет необходимости ориентировать-

ся на 24-часовую продолжительность суток. 

Это позволяет производителям использовать 

любые режимы освещения, выходя за преде-

лы 24 ч, то есть применять аномальные свето-

темновые циклы (abnormal light / dark cycles),  

которые могут быть как короче, так и длиннее 

24 ч [Chang et al., 2013]. Круглосуточное осве-

щение (КО) является, по сути, частным случаем 

длинного свето-темнового цикла. Например, 

при выращивании растений в условиях КО в 

течение 2 недель цикл будет считаться 336/0 ч 

(336 ч света и 0 ч темноты). В конце XX – начале 

XXI веков режим КО растений стал достаточно 

широко изучаться, и оказалось, что исполь-

зование КО с относительно низким уровнем 

освещенности дает возможность снизить пер-

воначальные и операционные затраты на осве-

щение и охлаждение воздуха в закрытых систе-

мах [Koontz, Prince, 1986]. Кроме того, у ряда 

видов растений (салат Lactuca sativa L., редис 

Raphanus sativus L., картофель Solanum tu-

berosum L., розы Rosa L. и др.) КО положитель-

но сказывается на продуктивности и качестве 

урожая, а, к примеру, выращивание роз при КО 

позволяет избежать заболевания мучнистой 

росой [Sysoeva et al., 2010; Velez-Ramirez et al., 

2011]. В то же время имеются многочислен-

ные данные, свидетельствующие о негативном 

влиянии длинных фотопериодов (>17–20 ч),  
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и прежде всего КО (24 ч), на рост и продуктив-

ность растений [Demers, Gosselin, 2002; Sy-

soeva et al., 2010; Velez-Ramirez et al., 2011]. 

Cреди широко культивируемых культур имеют-

ся виды, в основном тропического происхожде-

ния (томат Solanum lycopersicum L., баклажан 

S. melongena L., огурец Cucumis sativus L. 

и др.), у которых КО вызывает световые повре-

ждения, проявляющиеcя в виде характерного 

и потенциально летального хлороза и некроза 

листьев [Murage et al., 1996, 1997; Murage, Ma-

suda, 1997; Demers, Gosselin, 2002; Wolff, Lange-

rud, 2006; Velez-Ramirez et al., 2011; Shibaeva, 

Markovskaya, 2013; Shibaeva et al., 2022а].

Несмотря на то что феномен светового по-

вреждения листьев у растений, находящихся в 

условиях КО, был описан почти 100 лет назад 

[Arthur et al., 1930; Arthur, 1936; Withrow, Withrow, 

1949; Hillman, 1956], его причины до сих пор не 

вполне ясны. Тем не менее интерес к этому яв-

лению не угасает и даже заметно усилился, по-

скольку выращивание растений в условиях КО 

при относительно невысокой плотности пото-

ка фотонов считается потенциально одним из 

эффективных способов экономии ресурсов и 

повышения продуктивности растений в тепли-

цах и на фабриках растений с искусственным 

освещением.

В статье обобщены и проанализированы ли-

тературные и собственные данные в поддержку 

или против имеющихся на сегодняшний день 

гипотез, объясняющих причины фотоповрежде-

ния листьев в условиях длинных фотопериодов. 

Среди них называют фотоокисление, гиперак-

кумуляцию крахмала и растворимых сахаров, 

индукцию процесса старения, несоответствие 

между частотой внутренних (циркадных) био-

ритмов и внешних свето-темновых циклов (цир-

кадная асинхрония) и др. [Velez-Ramirez et al., 

2011, 2014, 2017а, b; Shibaeva et al., 2023а].

Реакция растений на круглосуточное 

освещение

Разноплановые исследования, проведен-

ные для понимания механизмов реакции ра-

стений на КО, показали, что у чувствительных 

к КО растений (баклажан, томат, огурец, табак 

Nicotiana tabacum L.) в условиях КО наблюдает-

ся эпинастия листьев (опускание и уклонение 

их от прямого действия света – парагелиотро-

пизм) (рис. 1), а затем появляются фотоповре-

ждения листьев в виде межжилкового хлороза 

и некротических пятен (рис. 2). Вместе с тем 

происходят характерные изменения в пиг-

ментном комплексе (уменьшение содержания 

хлорофилла, увеличение соотношения хлоро-

филлов а/b, уменьшение соотношения хлоро-

филлов и каротиноидов, редукция светособи-

рающего комплекса) [Demers, Gosselin, 2002; 

Sysoeva et al., 2010; Velez-Ramirez et al., 2011; 

Шибаева, Титов, 2017; Shibaeva et al., 2022а, 

2023b, c]. Все эти изменения направлены на 

снижение поглощения света фотосинтетиче-

ским аппаратом (ФСА) для предотвращения 

фотоингибирования. 

Рис. 1. Эпинастия листьев растений томата (Solanum lycopersicum L.) (а) 

и огурца (Cucumis sativus L.) (б), вызванная круглосуточным освещением

Fig. 1. Epinasty of tomato (Solanum lycopersicum L.) (а) and cucumber (Cu-

cumis sativus L.) (б) leaves caused by 24-hour illumination

а б
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У относительно устойчивых к КО видов 

(сладкий перец Capsicum annuum L., брокко-

ли Brassica oleracea var. italica Plenck, мизуна 

B. rapa ssp. L. nipposinica (L. H. Bailey) Hanelt, 

рукола Eruca vesicaria sp. sativa Mill. и цвет-

ная капуста Brassica oleracea L. var. botrytis L.) 

снижение содержания хлорофилла не проис-

ходит и наблюдается увеличение содержания 

антиоксидантов (каротиноидов, антоцианов, 

пролина), а также усиление активности антиок-

сидантных ферментов [Шибаева, Титов, 2017; 

Shibaeva et al., 2022b, 2023b, c]. У чувствитель-

ных видов КО ингибирует фотосинтез и дыха-

ние, причем фотосинтез в большей степени, 

что существенно увеличивает соотношение 

дыхания и фотосинтеза, т. е. смещает баланс 

углерода в сторону бóльших потерь, выступая 

тем самым в качестве фактора, лимитирующе-

го рост и продуктивность растений [Ikkonen et 

al., 2022]. В условиях длительного КО у чувст-

вительных растений значительно тормозится 

накопление биомассы (рис. 3). Существенно, 

что в условиях длительного действия КО вос-

становление активности ФСА с течением вре-

мени не происходит, что говорит об отсутствии 

у таких растений способности к адаптации ФСА 

к КО [Ikkonen et al., 2022]. Интересно, что у ра-

стений местной флоры Европейского Севера 

и у растений, интродуцированных в условиях 

Субарктики в Полярно-альпийском ботаниче-

ском саду (Кировск, Мурманская обл.), в усло-

виях естественного КО (в период белых ночей 

и полярного дня) также отмечено снижение 

содержания хлорофиллов, увеличение соотно-

шения хлорофиллов а/b и уменьшение соотно-

шения хлорофиллов и каротиноидов, хотя при-

знаков повреждения листьев при этом не отме-

чается [Shibaeva et al., 2024b].

Рис. 3. Растения баклажана (Solanum melongena L.) (а) и табака (Nicotiana tabacum L.) 

(б), выращенные при фотопериоде 16 ч (слева) и 24 ч (справа)

Fig. 3. Eggplants (Solanum melongena L.) (а) and tobacco plants (Nicotiana tabacum L.) (б), 

grown under a photoperiod of 16 h (left) and 24 h (right)

Рис. 2. Здоровые листья растений томата 

(Solanum lycopersicum L.) (а), огурца (Cucu-

mis sativus L.) (в) и баклажана (Solanum me-

longena L.) (д) и листья с признаками харак-

терного, межжилкового, пятнистого хлороза 

(б, г, е) и некроза (е), вызванных круглосу-

точным освещением

Fig. 2. Healthy leaves of tomato (Solanum ly-

copersicum L.) (а), cucumber (Cucumis sati-

vus L.) (в) and eggplant (Solanum melongena 

L.) (д) and leaves showing characteristic inter-

veinal, spotty chlorosis (б, г, е) and necrosis (е) 

caused by 24-hour illumination

а б

а

в

д

б

г

е
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Гипотезы о причинах фотоповреждения 

листьев при круглосуточном освещении

Фотоокислительный стресс 

в результате избыточного 

поступления световой энергии

КО обеспечивает непрерывное поступле-

ние световой энергии для фотосинтеза и по-

стоянное сигнальное воздействие на фото-

рецепторы растений [Moglich et al., 2010]. 

Поэтому естественным образом возникает 

вопрос: повреждения, возникающие в услови-

ях КО, вызваны непрерывностью поступления 

света (сигнальный компонент) или же погло-

щением избыточного света (энергетический 

компонент)? Ряд авторов полагают, что одним 

из факторов фотоповреждений, вызванных 

КО, является более высокий интеграл днев-

ного освещения (ИДО) в сравнении с более 

короткими и неповреждающими фотоперио-

дами [Shibaeva et al., 2022а]. Так, например, 

на основании морфологических и физиоло-

гических реакций растений салата в ответ на 

КО разной интенсивности был сделан вывод, 

что фотоокислительный стресс, вызванный 

КО, связан с более высоким ИДО, а не с цир-

кадной асинхронией [Zha et al., 2019]. Со-

гласно этим результатам, энергетические 

компоненты в большей степени ответствен-

ны за фотоповреждения, вызванные КО, чем 

сигнальные компоненты. Однако результаты 

экспериментов, включающих различные ком-

бинации интенсивности света и длительности 

фотопериода, обеспечивающие разный или 

одинаковый ИДО для растений, выращенных 

в условиях КО или 14-часового фотоперио-

да, показали, что в вариантах с одинаковым 

ИДО у растений томата и огурца в условиях 

КО развились симптомы хлороза, подобные 

тем, что наблюдались у растений в услови-

ях КО с более высоким ИДО [Shibaeva et al., 

2022а]. При этом растения проявляли полный 

спектр реакций на увеличение продолжитель-

ности дня: эпинастические движения листьев 

и черешков, хлороз, существенное снижение 

значений потенциального квантового выхо-

да фотохимической активности ФСII (F
v
/F

m
) и 

эффективного квантового выхода ФСII, уве-

личение соотношения хлорофиллов а/b, сни-

жение соотношения хлорофилл/каротинои-

ды и доли хлорофилла в светособирающем 

комплексе, усиление перекисного окисления 

липидов и активности антиоксидантных фер-

ментов. Отмечено, что эпинастические движе-

ния листьев в условиях КО наблюдались даже 

при относительно невысокой освещенности. 

Так, выраженная эпинастия листьев томата и 

огурца происходит даже при интенсивности 

света 120–170 мкмоль/(м2 сут), которая обес-

печивает ИДО 10,3–14,4 моль/(м2 сут) [Shibae-

va, Markovskaya, 2013], что значительно ниже 

уровня ИДО, рекомендуемого для этих куль-

тур, – 20–30 моль/(м2 сут). Данные результаты 

согласуются и с результатами других исследо-

ваний [Matsuda et al., 2014; Haque et al., 2015а] 

и позволяют сделать важный вывод, что более 

высокий ИДО не является единственной или 

основной причиной развития фотоповрежде-

ний при КО и сам по себе длинный фотопериод 

может являться причиной избытка поглощенно-

го света и, соответственно, вызывать фотопо-

вреждения листьев, даже если ИДО не выше, 

чем обычно требуется растениям при более 

коротких фотопериодах [Shibaeva et al., 2022а].

Гипераккумуляция крахмала 

и растворимых сахаров

Многие авторы [Arthur, 1936; Bradley, Janes, 

1985; Murage et al., 1996; Globig et al., 1997; De-

mers, Gosselin, 2002; Dorais, Gosselin, 2002; Mat-

suda et al., 2014] считают накопление углеводов 

и, в частности, гипераккумуляцию крахмала в 

листьях главным фактором, вызывающим по-

явление и развитие повреждений растений 

под влиянием КО или длинных фотопериодов. 

В недавнем обзоре [Shibaeva et al., 2023а] 

обобщены и проанализированы данные в под-

держку или против этой гипотезы и сделан вы-

вод о том, что накопление углеводов не являет-

ся главной и тем более единственной причиной 

повреждения листьев растений при КО, хотя и 

исключить роль этого фактора в развитии фо-

топовреждений тоже нельзя.

Индукция процесса старения

Еще одна из гипотез предполагает, что по-

вреждения, вызванные КО, являются призна-

ками ускоренного старения листьев [Cushman 

et al., 1995; Cushman, Tibbitts, 1998; Velez-

Ramirez et al., 2011]. При этом высокие концен-

трации сахара и этилена предположительно 

являются триггерами старения листьев, выз-

ванного КО [Lim et al., 2007]. Однако при всем 

очевидном сходстве между этими процесса-

ми имеются и фундаментальные различия. 

Старение – это заключительный и закономер-

ный этап онтогенеза, носящий однонаправ-

ленный и необратимый характер. Его резуль-

татом является функциональная и структурная 

деградация и снижение жизнеспособности 

организма, что в итоге приводит к его гибели. 
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В отношении воздействия КО на растения 

имеются многочисленные свидетельства то-

го, что нарушения и даже повреждения, инду-

цированные КО, являются обратимыми [With-

row, Withrow, 1949; Hillman, 1956; Haque et al., 

2015b]. Степень восстановления при этом 

зависит от возраста и размера листа, а сам 

процесс восстановления идет в порядке, 

обратном тому, как развивался хлороз. После 

возвращения в условия нормального фотопе-

риода в листьях томата восстанавливается до 

уровня контроля не только содержание хло-

рофилла, но и устьичная проводимость, ско-

рость фотосинтеза и содержание углеводов в 

листьях [Haque et al., 2015b]. Эти наблюдения 

и рассуждения привели авторов к выводу, что 

КО не является фактором индукции или уско-

рения процесса старения, а, подобно другим 

стрессорам, вызывает у чувствительных ви-

дов многочисленные изменения и наруше-

ния, часть из которых аналогичны наблюда-

ющимся при старении растений [Шибаева 

и др., 2025].

Поскольку влияние энергетического и сиг-

нального компонентов КО на растения про-

исходит одновременно, то однозначно опре-

делить, какой из них является первопричиной 

повреждения листьев, очень трудно. Энерге-

тический компонент может вызывать повре-

ждения, приводя к углеродному дисбалансу 

и в результате к фотоокислению. Сигнальный 

компонент также может играть важную роль 

в развитии повреждений, на что, в частности, 

указывает тот факт, что при выращивании ра-

стений в условиях термопериода (перемен-

ных суточных температур) у чувствительных 

растений степень хлороза намного ниже или 

он не развивается вообще [Cao, Tibbitts, 1991; 

Cushman, Tibbitts, 1991; Cushman et al., 1995; 

Murage et al., 1997; Demers, Gosselin, 2002; 

Sysoeva et al., 2012; Ikkonen et al., 2015, 2023; 

Haque et al., 2017]. Кроме того, имеются убе-

дительные доказательства участия фитохро-

мов в регуляции повреждений томатов, выз-

ванных КО [Velez-Ramirez et al., 2019]. Пока-

зано, что добавление дальнего красного света 

снижает степень повреждений у томатов в 

условиях КО, а сверхэкспрессия гена PHYA 

(фитохром А) обеспечивает полную устойчи-

вость томата к КО.

Циркадная асинхрония

Очень важными являются результаты 

опытов с использованием аномальных свето-

темновых циклов (6/6 ч, 24/24 ч), в ответ на 

которые у чувствительных растений (баклажан 

и томат) также развиваются повреждения 

в виде хлороза и некроза [Shibaeva et al., 

2024b]. Это доказывает, что отсутствие темно-

ты в суточном цикле не является причиной фо-

топовреждений листьев. Таким образом, ги-

потеза о том, что причиной фотоповреждений 

является несоответствие между эндогенными 

циркадными ритмами и внешними свето-тем-

новыми циклами, находит в последние годы 

новые подтверждения [Velez-Ramirez et al., 

2011, 2017b; Shibaeva et al., 2024a]. Известно, 

что основными характеристиками циркадных 

часов являются эндогенность и индуцируе-

мость. Предполагается, что когда при ано-

мальном свето-темновом цикле постоянная 

внешняя среда изменяется, то эндогенный 

механизм растения нарушается и биологиче-

ский ритм сбрасывается, чтобы обеспечить 

синхронизацию с новым циклом окружающей 

среды, что и называется индуцируемостью. 

Система циркадных ритмов состоит из мно-

жества самоподдерживающихся клеточных 

осцилляторов. Световой и темновой сигнал 

считается самым мощным генератором сиг-

нала времени, который может переустанав-

ливать все генераторы на полную их синхро-

низацию [Fukuda et al., 2013]. Предполагает-

ся, что аномальные свето-темновые циклы 

(отличные от обычного 24-ч цикла смены дня 

и ночи) действуют как временной внешний 

фактор в системе циркадных часов растений 

[Сhen et al., 2022]. КО тоже является аномаль-

ным свето-темновым циклом, который может 

быть обозначен не только как 24/0 ч, а, напри-

мер, как 48/0 ч (в случае 2 суток) или 240/0 ч 

(в случае 10 суток) и т. д. [Shibaeva, Titov, 

2025]. Известно, что защитные способности 

растений подвержены суточным ритмам, ко-

торые устанавливаются циркадными часами 

[Facella et al., 2008]. Когда внешний световой 

период совпадает с никтофильным эндоген-

ным периодом, вероятно, происходит фото-

окислительное повреждение [Velez-Ramirez 

et al., 2011].

Поиски ответа на вопрос о причинах фо-

топовреждения листьев осложняются еще и 

фактом существования возрастной измен-

чивости в чувствительности листьев и расте-

ний к КО. В чувствительности листьев к КО 

главную роль играет фаза роста листа, на 

которой он подвергается действию КО [Hill-

man, 1956; Shibaeva et al., 2021]. С увели-

чением возраста растений их устойчивость 

к КО повышается, что также может служить 

объяснением некоторых противоречий су-

ществующих литературных данных [Shibaeva 

et al., 2021].
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Заключение

Таким образом, приходится констатировать, 

что, несмотря на многочисленные исследова-

ния, за 100 лет так и не найден однозначный 

ответ на вопрос, почему КО оказывает поло-

жительное воздействие на одни виды и отри-

цательное на другие и каковы причины фото-

повреждения листьев. Ни одна из высказанных 

гипотез не нашла надежного эксперименталь-

ного подтверждения и не способна непротиво-

речивым образом объяснить все наблюдаемые 

в ответ на КО анатомо-морфологические и фи-

зиолого-биохимические изменения. По-види-

мому, в условиях КО фотоповреждения листьев 

у чувствительных видов возникают в силу не-

скольких причин, из которых трудно выделить 

одну главную, но, возможно, первой в цепочке 

последующих событий, заканчивающихся хло-

розом и некрозом листьев, является циркадная 

асинхрония, то есть сбой эндогенной циркадной 

ритмики многих процессов в результате воздей-

ствия на растения аномального свето-темно-

вого цикла. В естественных условиях Севера в 

период полярного дня растениям удается избе-

жать повреждений, скорее всего, благодаря су-

точным колебаниям других факторов среды (ин-

тенсивность света, температура и влажность), 

которые также могут выступать в роли задатчи-

ка ритма и тем самым поддерживать эндоген-

ную ритмику растений [Shibaeva et al., 2024b].

При дальнейшем поиске ответа на вопрос о 

причинах фотоповреждения растений в усло-

виях КО следует, вероятно, учесть следую-

щие факты: а) некоторые дикие виды томатов 

(Solanum hirsutum и S. pimpinellifolium) устойчи-

вы к КО [Daskaloff, Ognjanova, 1965]; б) привив-

ка устойчивого к КО побега на чувствительное 

к КО растение обеспечивает защитный эффект, 

что делает весьма вероятным зависимость 

данного явления от все еще не выявленного 

подвижного вещества (веществ) [Velez-Ramirez 

et al., 2015]. Для физиологии растений раскры-

тие механизма повреждения растений, выз-

ванного КО, позволит лучше понять механизмы 

светового и циркадного контроля, регулирую-

щие жизненные процессы в ответ на внешние 

сигналы, а для растениеводства сулит перспек-

тиву создания путем селекции устойчивых к КО 

сортов ведущих с.-х. культур, что позволило 

бы существенно увеличить за счет этого про-

изводство определенных видов растительной 

продукции. Последнее, в свете проблем про-

довольственной безопасности, имеет особое 

значение и уже в силу этого обстоятельства 

должно рассматриваться в качестве одной из 

приоритетных задач биологической науки. 
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РОЛЬ микроРНК В КОНТРОЛЕ ВРЕМЕНИ ЦВЕТЕНИЯ 

(НА ПРИМЕРЕ МОДЕЛЬНОГО ВИДА ARABIDOPSIS THALIANA)

М. В. Зарецкая

Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910)

Начало цветения у растений регулируется сложными генными сетями, которые ин-

тегрируют множественные экологические и эндогенные сигналы, чтобы гарантиро-

вать, что цветение произойдет в подходящее время. Это достигается путем точно-

го контроля экспрессии ключевых генов цветения как на транскрипционном, так и 

на посттранскрипционном уровне. В последние годы показано, что класс малых не-

кодирующих РНК, называемых микроРНК (miRNAs), регулирует экспрессию генов 

в ряде процессов развития растений. У A. thaliana переход к цветению контролиру-

ется несколькими генетическими путями. Это автономный путь, опосредованный 

этапами развития, фотопериодический, яровизационный и путь с участием гиббе-

реллиновой кислоты. В результате формируется регуляторная сеть, которая согла-

сует эндогенное состояние развития растения с сигналами окружающей среды. 

В данном обзоре представлены известные сведения, касающиеся механизмов ре-

гуляции экспрессии генов цветения с помощью растительных miRNAs, участвующих 

в различных генетических путях, их способ действия и множественные регулятор-

ные функции. Подробно обсуждаются роли семейств miR156, miR172, miR159/319, 

miR390 и miR394 в регуляторной сети времени цветения у A. thaliana.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: miRNA; Arabidopsis thaliana; время цветения растений; 

экспрессия генов

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Зарецкая М. В. Роль микроРНК в контроле времени цветения 

(на примере модельного вида Arabidopsis thaliana) // Труды Карельского научного 

центра РАН. 2026. № 5. С. 16–28. doi: 10.17076/eb2193
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M. V. Zaretskaya. THE ROLE OF miRNA IN CONTROLLING FLOWERING 

TIMING (CASE STUDY OF A MODEL SPECIES ARABIDOPSIS THALIANA)

Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences 

(11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia)

Flowering initiation in plants is regulated by complex gene networks which integrate mul-

tiple environmental and endogenous signals to ensure that flowering occurs at the appro-

priate time. This is achieved by precisely controlling the expression of key flowering genes 
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at both the transcriptional and post-transcriptional levels. In recent years, a class of small 

non-coding RNAs, known as microRNAs (miRNAs), has been shown to regulate gene ex-

pression in a number of plant developmental processes. In A. thaliana, the transition to 

flowering is controlled by multiple genetic pathways. These include the plant-autonomous 

pathway, the photoperiodic pathway, the vernalization pathway, and the gibberellic acid 

pathway. This results in a regulatory network that aligns the endogenous developmen-

tal state of the plant with environmental signals. This review presents the mechanisms 

through which flowering gene expression is regulated by plant miRNAs involved in different 

genetic pathways, their mode of action, and their multiple regulatory functions. The roles 

of the miR156, miR172, miR159/319, miR390, and miR394 families in the flowering time 

regulatory network of A. thaliana are discussed in detail.

K e y w o rd s: miRNA; Arabidopsis thaliana; flowering timing; gene expression

F o r  c i t a t i o n: Zaretskaya M. V. The role of miRNA in controlling flowering timing (case 

study of a model species Arabidopsis thaliana). Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra 

RAN = Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 5. P. 16–28. doi: 

10.17076/eb2193

F u n d i n g. The studies were funded from the federal budget through state assignment to 

KarRC RAS (FMEN-2022-0009).

Введение

Исследование механизмов адаптации живых 

организмов к условиям окружающей среды име-

ет важное фундаментальное значение. Растения 

ведут прикрепленный образ жизни и не могут 

использовать стратегию «избегания» при дейст-

вии неблагоприятных факторов среды. В связи 

с этим они выработали широкий круг приспо-

соблений для обеспечения выживания, эффек-

тивной репродукции и конкурентоспособности 

в фитоценозе. Решающее значение в адаптации 

растений играют время начала цветения и сроки 

прорастания семян (или покой семян). Цвете-

ние должно происходить строго в определенное 

время, чтобы обеспечить максимальный репро-

дуктивный успех. Это достигается путем точного 

контроля экспрессии ключевых генов цветения 

как на транскрипционном, так и на посттран-

скрипционном уровне. У A. thaliana переход к 

цветению контролируется несколькими генети-

ческими путями. Это автономный путь, фотопе-

риодический, яровизационный и путь с участием 

гиббереллиновой кислоты. В последнее время 

исследователи выделяют и генетический конт-

роль цветения, опосредованный этапами раз-

вития растений [Li et al., 2023; Zhou et al., 2023]. 

В результате формируется регуляторная сеть, 

которая согласует эндогенное состояние разви-

тия растения с сигналами окружающей среды.

В регуляции экспрессии генов на посттран-

скрипционном уровне в ряде процессов раз-

вития растений участвуют малые некодиру-

ющие РНК, называемые микроРНК (miRNAs). 

МикроРНК высококонсервативны среди эука-

риот, и считается, что они представляют собой 

жизненно необходимый и эволюционно древ-

ний компонент системы регуляции экспрессии 

генов [Samad et al., 2017; Dong et al., 2022]. 

Впервые растительные miRNAs были обнару-

жены в 2002 году у A. thaliana. К miRNA относятся 

эндогенные РНК (размером 20–24 нуклеотида), 

которые не кодируют белки и играют ключевую 

роль в подавлении экспрессии генов. Репрес-

сия происходит путем расщепления транскрип-

тов этих генов или за счет блокирования транс-

ляции мРНК [Dong et al., 2022]. МикроРНК также 

участвуют в модификации гистонов и метили-

ровании ДНК в области промоторов, что влияет 

на экспрессию генов-мишеней [Yao et al., 2019]. 

Таким способом miRNAs могут контролировать 

уровень экспрессии почти половины извест-

ных генов, кодирующих факторы транскрипции 

[Медведев, Шарова, 2010]. В процессах, свя-

занных с цветением, таких как инициация цвете-

ния, формирование соцветия и органов цветка, 

участвуют различные семейства miRNAs. 

В данном обзоре представлены различные 

роли микроРНК в контроле времени цветения, 

их способ действия и множественные регуля-

торные функции. Подробно обсуждаются роли 

семейств miR156, miR172, miR159/319, miR390 

и miR394 в регуляторной сети времени цвете-

ния у Arabidopsis thaliana.

Регуляция экспрессии генов 

с помощью микроРНК

Большинство miRNAs растений регулируют 

экспрессию генов, кодирующих факторы транс-

крипции (TF), хотя некоторые из них также уча-

ствуют в регуляции экспрессии других генов. 
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МикроРНК могут регулировать экспрессию 

генов путем модификации активности хрома-

тина или посредством посттранскрипционных 

механизмов [Samad et al., 2017]. В цитоплаз-

ме miRNA интегрируется в белковый комплекс 

RISC, в котором она взаимодействует с ком-

плементарной ей целевой мРНК и активирует 

каталитическую часть комплекса RISC – белок 

AGO (ARGONAUTE), что приводит к подавле-

нию трансляции или разрезанию целевой мРНК 

[Voinnet, 2009]. Помимо расщепления мРНК 

miРНК также могут регулировать трансляцион-

ные процессы, например, нарушая связывание 

мРНК с рибосомами [Sun, 2012]. Так, экспрес-

сия гомеозисного гена APETALA2 (AP2) регули-

руется miR172 посредством трансляционного 

ингибирования мРНК [Chen, 2004]. Таким обра-

зом, очевидно, что растительные miRNAs регу-

лируют экспрессию генов, используя оба меха-

низма: посредством расщепления или ингиби-

рования трансляции мРНК генов-мишеней. 

МикроРНК преимущественно нацелены 

на TF. Эти два типа регуляторов принимают 

участие в регуляции экспрессии генов у всех 

многоклеточных организмов [Hobert, 2008]. 

Если miRNAs регулируют экспрессию генов на 

посттранскрипционном уровне, то TF действуют 

на транскрипционном уровне. Как определен-

ные TF, так и miRNA могут регулировать десят-

ки целевых генов; и напротив, обнаружено, что 

многие отдельные гены регулируются различ-

ными TF и miRNA [Joshi et al., 2010; Samad et al., 

2017]. Автор работы [Sun, 2012] обобщил спи-

сок miRNAs и их мишеней и подтвердил их воз-

можные функции в растениях. МикроРНК уча-

ствуют в регуляции эмбрионального развития, 

морфогенеза листьев, ветвления побегов и кор-

ней, времени цветения, ответа на биотические 

и абиотические стресс-факторы [Sun, 2012].

Участие микроРНК в контроле экспрессии 

генов – регуляторов цветения 

на разных стадиях развития растений

Стадия развития растения – один из опре-

деляющих факторов инициации цветения. 

В большинстве случаев только после перехода 

от ювенильной к взрослой вегетативной фазе 

растения зацветают в ответ на различные сиг-

налы окружающей среды, такие как фотопери-

од или низкая температура. Переход от юве-

нильной к взрослой фазе сопровождается сни-

жением экспрессии miR156 (miRNA156/157) 

[Poethig, Fouracre, 2024]. В процессе раз-

вития растений снижение количества этой 

miRNA связано с увеличением репрессивных 

гистоновых меток: триметилирование лизина 

27 по гистону 3 (H3K27me3) [Cheng et al., 2021; 

Poethig, Fouracre, 2024]. Обнаружено, что 

miR156 является критическим регулятором 

ювенильной фазы у растений: его повышенная 

экспрессия (сверхэкспрессия) способствует 

ее продлению, тогда как блокирование экс-

прессии приводит к преждевременному пере-

ходу к этапу зрелости и размножения. Таким 

образом, miR156 необходима для поддержа-

ния ювенильного состояния растения.

МикроРНК miR157 (21 нуклеотид) на один 

нуклеотид длиннее miR156 (20 нуклеотидов) 

и отличается от miR156 тремя нуклеотидами в 

последовательности. Также они имеют схожие 

функции, поэтому в последнее время их объ-

единяют в одну группу [Gao et al., 2022]. Ми-

шенями miRNA156/157 у A. thaliana являются 

гены, кодирующие 11 членов семейства факто-

ров транскрипции Squamosa Promoter Binding 

Protein-Like (SPL). МикроРНК miR156/157 по-

давляет их экспрессию путем расщепления 

транскрипта [Huijser, Schmid, 2011; Yamaguchi, 

Abe, 2012; Li et al., 2023]. С возрастом сни-

жение содержания miR156 приводит к повы-

шению уровня экспрессии SPL и активации 

экспрессии APETALA1 (AP1), SUPPRESSOR OF 

OVEREXPRESSION OF CO 1 (SOC1), FRUITFULL 

(FUL). Белки, кодируемые указанными генами, 

активируют транскрипцию гена LEAFY (LFY), 

играющего ведущую роль в инициации цвете-

ния растений A. thaliana. При достижении поро-

гового уровня экспрессии LFY происходит об-

разование флоральной меристемы из недиф-

ференцированных клеток на периферии апикса. 

При этом время перехода к цветению зависит 

от уровня экспрессии LFY [Siriwardana, Lamb, 

2012; Крылова, 2020; Yamaguchi, 2021]. 

МикроРНК miR390 участвует в контроле 

времени начала цветения, продлевая юве-

нильную фазу, что в результате задерживает 

цветение [Fahlgren et al., 2006; Garcia, 2008]. 

У A. thaliana семейство miR390 кодируется 

двумя генами. Высококонсервативная miR390 

играет важную роль в различных процессах 

роста и развития растений, включая апи-

кальное доминирование, старение листьев, 

формирование корней, а также в реакциях 

на абиотический и биотический стресс. Кро-

ме того, было показано, что некоторые гены 

транскрипционных факторов, реагирующих 

на ауксин – AUXIN RESPONSE FACTOR (ARF), 

являются мишенями miR390. miR390 конт-

ролирует образование транс-действующих 

малых интерферирующих РНК (ta-siRNAs) 

из локуса TAS3, связывающих и разрушаю-

щих мРНК генов транскрипционных факторов 

ARF3 и ARF4 [Rubio-Somoza, Weigel, 2011]. 
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Усиление активности этих транскрипционных 

факторов способствует переходу от вегетатив-

ной фазы к репродуктивной. Повышение экс-

прессии miR390 подавляет цветение посред-

ством продления вегетативной фазы. Фло-

ральный репрессор APETALA2 (AP2) подавляет 

экспрессию гена ARF3, напрямую связываясь 

с его промотором [Yant et al., 2010]. Повышение 

содержания ARF3 и ARF4 может увеличивать 

экспрессию генов группы SPL, которая, в свою 

очередь, регулируется miR156 [Rubio-Somoza, 

Weigel, 2011]. Таким образом, снижение коли-

чества miR156 способствует переходу от юве-

нильного к взрослому состоянию (рис.).

Роль miRNA 172 в регуляции 

фотопериодического пути цветения

Для многих видов растений фотопериод 

(продолжительность суточного светового пе-

риода) имеет решающее значение для опреде-

ления времени перехода к цветению. A. thaliana 

относится к факультативным растениям длин-

ного дня (ДД) [Turck et al., 2008; Giakountis 

et al., 2010], то есть переходит к цветению 

при превышении продолжительностью дня 

порогового значения, но может зацветать и в 

условиях короткого дня (КД), хотя это требует 

большего времени. 

МикроРНК-семейства, участвующие в контроле времени начала цветения:

LFY (LEAFY) – фактор транскрипции, отвечающий за дифференцировку цветочной меристемы и переход к цветению, 

ГК – гиббереллиновая кислота, GID (GA-INSENSITIVE DWARF) – рецептор ГК, ядерные белки DELLA, MYB и TCP – транс-

крипционные факторы, ARF (AUXIN RESPONSE FACTOR) – транскрипционный фактор, чувствительный к ауксину, SPL 

(Squamosa Promoter Binding Protein-Like) – семейство факторов транскрипции, FLC (FLOWERING LOCUS C) – белок-

репрессор, который подавляет цветение у растений, GI (GIGANTEA), CO (CONSTANS) и FT (FLOWERING LOCUS T), SOC1 

(SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CO 1), AP2 (APETALA2) – флоральный репрессор, miR (микроРНК)

The miRNA families involved in the regulation of flowering:

LFY (LEAFY) is a transcription factor responsible for the differentiation of the floral meristem and the transition to flowering, 

GA is gibberellic acid, GID (GA-INSENSITIVE DWARF) is a GA receptor, nuclear proteins DELLA, MYB and TCP are transcription 

factors, ARF (AUXIN RESPONSE FACTOR) is an auxin-sensitive transcription factor, SPL (Squamosa Promoter Binding Protein-

Like) is a family of transcription factors, FLC (FLOWERING LOCUS C) is a repressor protein that suppresses flowering in plants, 

GI (GIGANTEA), CO (CONSTANS) and FT (FLOWERING LOCUS T), SOC1 (SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CO 1), 

AP2 (APETALA2) is a floral repressor, miR (microRNA)
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В регуляции фотопериодического пути 

цветения участвует микроРНК семейства 

miR172. Первичные транскрипты микроРНК 

(pre-miRNAs) данного семейства закодирова-

ны в пяти различных участках генома (напри-

мер: pre-miR172a и d во второй хромосоме; 

pre-miR172c и d – в третьей и пятой соответст-

венно). Уровни микроРНК miR172a–c увеличи-

ваются по мере того, как растения вступают в 

репродуктивную фазу развития, в то время как 

экспрессия miR172d и miR172e крайне низка 

во время этой фазы [Jung et al., 2007].

Главную роль в контроле фотопериодиче-

ской активации цветения играют гены FLAVIN-

BINDING KELCH REPEAT F-BOX1(FKF1), GIGAN-

TEA (GI), CONSTANS (CO) и FLOWERING LOCUS 

T (FT) [Sawa et al., 2007]. Специфический для 

растений белок GI и убиквитин-лигаза FKF1, 

являющаяся рецептором голубого света, коди-

руются генами, экспрессия которых обладает 

суточной периодичностью с пиком во второй 

половине светового дня [Baudry et al., 2010; 

de Montaigu et al., 2010]. После индукции голу-

бым светом в течение ДД FKF1 взаимодействует 

с GI, что приводит к деградации репрессоров 

транскрипции гена CO, белков CYCLING DOF 

FACTOR (CDF) [Sawa et al., 2007; Song et al., 

2012b]. Таким образом, в конце ДД экспрессия 

CO возрастает. Ген CO кодирует транскрипци-

онный фактор с доменом «цинковые пальцы», 

который участвует в регуляции цветения с по-

мощью специфического связывания с нуклео-

тидной последовательностью ДНК гена FT.

GIGANTEA (GI) регулирует уровень ми-

кроРНК miR172. Таким образом, паттерн экс-

прессии miR172 также зависит от суточных 

ритмов растений, в частности от фотопериода. 

При этом miR172, подавляя уровни мРНК АР2, 

регулирует количество транскриптов гена FT 

независимо от репрессора транскрипции CO 

(рис.). У мутанта gi уровни miR172 снижены; 

однако уровни первичного транскрипта miR172 

(pri-MIR172) фактически повышены, что указы-

вает на роль GI в процессинге miR172, а не в 

его транскрипции [Jung et al., 2007].

Показано, что экспрессия miR172 зависит 

от длины дня и температуры окружающей сре-

ды. Как у мутантов gi, так и у растений дикого 

типа экспрессия miR172 была выше при длин-

ном дне. Изменение температуры с 16 до 23 °C 

также приводило к увеличению уровня miR172 

[Lee et al., 2010]. В ответе растений на изме-

нение температуры выращивания в регуляции 

экспрессии miR172 важную роль играет SVP 

(SHORT VEGETATIVE PHASE). SVP представля-

ет собой MADS-box фактор транскрипции, ко-

торый действует как репрессор цветения. 

Уровень miR172 постепенно увеличивается 

во время перехода от вегетативной к репро-

дуктивной фазе, что указывает на решающую 

роль miR172 в контроле развития растений 

[Jung et al., 2012; Li et al., 2023]. У трансгенных 

растений A. thaliana, сверхэкспрессирующих 

miR172, наблюдалось ускоренное цветение 

в условиях как ДД, так и КД [Wu et al., 2009]. 

С помощью метода иммунопреципитации хро-

матина и использования трансгенных линий 

A. thaliana, в которых сверхэкспрессия SPL9 

приводила к повышенным уровням miR172, 

продемонстрировано, что SPL9 и SPL10 явля-

ются прямыми транскрипционными активато-

рами экспрессии miR172b. Как уже упомина-

лось, уровень мРНК этих генов контролируется 

miR156. У A. thaliana miR172 отрицательно ре-

гулирует экспрессию AP2 и пяти генов, подоб-

ных AP2: TARGET OF EAT 1 (TOE1), TOE2, TOE3, 

SCHNARCHZAPFEN (SNZ) и SCHLAFMUTZE 

(SMZ) [Chen, 2004; Yamaguchi, Abe, 2012; Sang 

et al., 2022]. МикроРНК miR172 контролиру-

ет уровень транскриптов генов в первую оче-

редь путем трансляционного ингибирования. 

Есть также сведения, что она участвует в про-

цессинге мРНК этих генов [Sang et al., 2022]. 

Все гены, подобные AP2, действуют как ре-

прессоры генов, ответственных за формиро-

вание цветка, и задерживают цветение, ин-

гибируя экспрессию генов-интеграторов: FT, 

FUL, LFY и SOC1 [Zhu et al., 2011; Li et al., 2023].

Таким образом, miR172 играет решающую 

роль в развитии растений и фотопериодиче-

ском пути цветения.

Значение микроРНК в регуляции 

гиббереллинового пути цветения

Важнейшим индуктором цветения у расте-

ний A. thaliana является гиббереллиновая кис-

лота (ГК). Гиббереллины представляют собой 

большое семейство тетрациклических дитер-

пеновых фитогормонов, которые выполняют 

в растениях разнообразные функции, свя-

занные с контролем удлинения гипокотиля, 

прорастания семян, зацветания. Сигнал ГК 

воспринимается рецептором GA-INSENSITIVE 

DWARF1 (GID1), который первоначально был 

идентифицирован в рисе и имеет три ортоло-

га (GID1A, GID1B и GID1C) у A. thaliana [Ueguchi-

Tanaka et al., 2005; Nakajima et al., 2006]. Они 

опосредуют деградацию ядерных белков DELLA, 

подавляющих рост растений. DELLA напрямую 

регулируют активность семейства факторов 

транскрипции класса I TCP, специфичных для 

растений, ключевых регуляторов пролифера-

ции клеток. TF класса I TCP напрямую связывают 
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промоторы основных генов клеточного цикла в 

клетках верхушек побегов A. thaliana, в то вре-

мя как DELLA блокируют функцию TCP, связы-

ваясь с их доменом распознавания ДНК [Da-

vière et al., 2014]. В отсутствие ГК белки DELLA 

ингибируют экспрессию генов цветения SOC1 

и LFY [Hauvermale et al., 2012]. Повышение 

уровня ГК приводит к деградации транскрип-

ционных репрессоров группы DELLA, увеличе-

нию содержания miR159, способствуя индук-

ции цветения в условиях короткого дня (рис.) 

[Galvão et al., 2015; Yu, Wang, 2020].

Значение miR159 в гиббереллиновом пути 

цветения заключается в регуляции экспрессии 

генов факторов транскрипции MYB33, MYB65 

и MYB101, которые связываются с промото-

ром LFY через (ГК)GA-чувствительные cis-

элементы. У A. thaliana есть три гена MIR159 

(MIR159A, MIR159B и MIR159C), каждый из 

которых кодирует отдельную изоформу, от-

личающуюся от другой на 1–2 нуклеотида 

[Rajagopalan et al., 2006; Palatnik et al., 2007].

 У A. thaliana микроРНК miR159a и miR159b го-

раздо более распространены, чем miR159c 

[Yu, Wang, 2020]. Мутации в MIR159A и MIR159B 

не приводят к изменению фенотипа. В то же 

время у мутантных растений по двум генам 

MIR159 (mir159ab) наблюдаются дефекты раз-

вития семян, листьев и цветов. Мутантные ра-

стения по трем генам MIR159 (mir159abc) не 

отличаются от растений mir159ab, что подра-

зумевает второстепенную функцию miR159c 

у A. thaliana [Allen et al., 2007, 2010]. Паттерны 

экспрессии MIR159A и MIR159B очень похожи, 

оба экспрессируются во всех тканях растения, 

кроме пыльников [Allen et al., 2007]. Напротив, 

экспрессия MIR159C ограничена в основном 

пыльниками и апикальной областью побега 

[Allen et al., 2010].

Сверхэкспрессия miR159 у A. thaliana линии 

Landsberg erecta (Ler) способствует снижению 

экспрессии MYB33, что коррелирует со сни-

жением экспрессии LFY и задержкой цветения 

в условиях короткого дня [Achard et al., 2004]. 

Подтверждением этому являются результаты 

исследований с использованием других видов 

растений, в которых изменяли уровень miR159 

и, как следствие, время цветения. Так, экспе-

риментально вызванное повышение содер-

жания miR159 в проростках риса и пшеницы 

приводит к сокращению времени колошения 

[Tsuji et al., 2006; Wang et al., 2012]. Кроме того, 

у Sinningia speciosa сверхэкспрессия miR159 

задерживала цветение, тогда как ингибирова-

ние miR159 ускоряло время цветения [Li et al., 

2013]. Однако в еще одном исследовании пока-

зано, что сверхэкспрессия miR159 у A. thaliana 

(линия Columbia) не повлияла на время цвете-

ния [Schwab et al., 2005]. Тем не менее сверх-

экспрессия miR159 в обеих линиях (Ler и 

Columbia) привела к мужской стерильности.

Известно, что miR159 вместе с близко-

родственным семейством miR319 участвует 

в регуляции экспрессии miR167, отвечающей 

за развитие органов цветка [Rubio-Somoza, 

Weigel, 2013] (рис.). Молекулярными мише-

нями семейства miR319, кодируемого локуса-

ми MIR319a–c, являются пять мРНК TCP (TCP 

family transcription factor: TCP2, TCP3, TCP4, 

TCP10 и TCP24). Прямое взаимодействие 

транскрипционных факторов MYB и TCP объяс-

няет перекрывающиеся роли miR159 и miR319 

в зацветании и развитии цветков [Schommer 

et al., 2012; Rubio-Somoza, Weigel, 2013]. Транс-

крипционные факторы TCP участвуют в регу-

ляции стадий развития растений, таких как 

образование цветов, развитие листьев и гаме-

тофита [Schommer et al., 2012; Manassero et al., 

2013]. К тому же они действуют как централь-

ные регуляторы циркадных ритмов, активируя и 

взаимодействуя с их основными молекулярны-

ми компонентами (белками): LHY, PRR1, PRR5 

и CCA1[Manassero et al., 2013]. Снижение уровня 

miR319 приводит к образованию более мелких 

цветков с короткими ремневидными лепестками 

и недоразвитыми тычинками; в крайних случаях 

лепестки и тычинки теряются [Schommer et al., 

2012; Rubio-Somoza, Weigel, 2013].

Таким образом, имеются противоречивые 

свидетельства относительно роли miR159 в 

регуляции гиббереллинового пути цветения, 

что требует дальнейших исследований в этой 

области. Также будет важно изучить, какую 

роль функциональная пара miR159 – MYB иг-

рает в процессе зацветания у других видов 

растений.

Участие микроРНК в автономном 

генетическом пути цветения

Переход от вегетативного роста к репро-

дуктивной фазе развития независимо от дли-

ны дня называют автономным. Автономный 

путь инициации цветения направлен на регу-

ляцию центрального репрессора цветения – 

FLOWERING LOCUS C (FLC) [Cheng et al., 2017]. 

Известно, что в регуляции этого пути участ-

вуют несколько генов, например, FLOWERING 

LOCUS CA (FCA), FLOWERING LOCUS D 

(FLD), FLOWERING LOCUS KH DOMAIN (FLK), 

FLOWERING LOCUS PA (FPA), FLOWERING 

LOCUS VE (FVE), FLOWERING LOCUS Y (FY) 

и LUMINIDEPENDENS (LD) [Simpson, 2004; 

Marquardt et al., 2006; Srikanth, Schmid, 2011]. 
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Большинство мутантных растений по выше-

указанным генам являются рецессивными и 

демонстрируют фенотип позднего цветения 

в условиях как длинного, так и короткого дня; 

однако яровизация подавляет этот эффект 

[Abou-Elwafa et al., 2011]. Молекулярные меха-

низмы, лежащие в основе регуляции цветения 

генами автономного пути, связаны с процес-

сингом РНК FLC, модификацией хроматина и, 

наконец, с посттрансляционной модификаци-

ей FLC [Cheng et al., 2017; Wu et al., 2020].

Недавние исследования показали, что 

miR394 участвует в регуляции экспрессии FLC 

(рис.) [Bernardi et al., 2022]. У A. thaliana гены 

MIR394A и MIR394B кодируют идентичную 

20-нуклеотидную miR394, которая регулиру-

ет уровень транскрипта гена LEAF CURLING 

RESPONSIVENESS (LCR), члена семейства бел-

ков F-Box. Регулирование LCR осуществляет-

ся расщеплением его мРНК в кодирующей 

области вблизи 3´ нетранслируемой области 

(3’UTR) [Jones-Rhoades, Bartel, 2004; Song et 

al., 2012a]. Экспрессия miR394 наблюдается 

в тканях различных органов A. thaliana [Song 

et al., 2012a; Litholdo et al., 2016]. Эта miRNA 

регулирует развитие апикальной меристемы 

побега во время эмбрионального развития 

[Knauer et al., 2013] и контролирует морфо-

логию листьев, что приводит к закручиванию 

листьев вверх, когда уровни мРНК LCR ниже, 

чем у растений дикого типа, либо из-за мута-

ций lcr, либо из-за сверхэкспрессии любого из 

генов MIR394 [Song et al., 2012a]. Кроме того, 

показано, что гены, контролирующие этот 

путь, участвуют в реакции на абиотический и 

биотический стресс у A. thaliana и других видов 

растений [Song et al., 2013, 2016; Chand et al., 

2016; Tian et al., 2018; Zhang et al., 2021].

Снижение уровня miR394 приводит к ранне-

му цветению A. thaliana [Bernardi et al., 2022]. 

Такие выводы получены при анализе роста 

и развития растений линий мутантов mir394a 

и mir394b и двойных мутантов mir394a mir394b. 

Двойные мутанты miR394 (mir394a mir394b) 

зацветали раньше растений линии Col-0, у них 

наблюдалось меньшее количество розеточ-

ных листьев, им требовалось меньше дней до 

цветения в условиях длинного дня (16 ч света / 

8 ч темноты) [Bernardi et al., 2022]. Кроме 

того, фенотип раннего цветения не зависел 

от фотопериода, поскольку растения mir394a 

mir394b, выращенные в условиях короткого 

дня (8 ч света / 16 ч темноты), зацвели раньше 

растений Col-0. У растений, мутантных по од-

ному гену mir394a и mir394b, не наблюдалось 

разницы в количестве дней до цветения при 

сравнении с растениями Col-0. Эти результаты 

свидетельствуют о том, что функции miR394a 

и miR394b частично дублируются, т. е. экспрес-

сия каждой из них достаточна для инициации 

цветения A. thaliana. Уровень miR394 влияет на 

экспрессию ряда генов, контролирующих вре-

мя цветения. У 14-дневных (в это время расте-

ния переходят от вегетативной к репродуктив-

ной фазе) двойных мутантов mir394a mir394b 

уровень экспрессии SOC1 и FT в 3,6 раза выше, 

чем у растений линии Col-0, что коррелирует 

с ранним переходом к цветению. На 21-й день 

уровни экспрессии этих генов не отличались. 

Выявлено пятикратное снижение экспрессии 

FLC у мутантных растений на 14-й день. Это по-

зволяет сделать вывод, что miR394 может вли-

ять на время цветения через автономный путь. 

Однако это происходит LCR-независимым 

образом, поскольку учет количества розеточ-

ных листьев при цветении и количества дней 

до цветения у линий растений с измененным 

содержанием мРНК LCR как в большую, так и 

в меньшую сторону не показал статистической 

разницы с Col-0. Также можно предположить, 

что для miR394 потенциально существует до-

полнительная мишень, которая в настоящее 

время неизвестна [Bernardi et al., 2022].

Заключение 

Цветение является важным этапом раз-

вития растений и напрямую связано с репро-

дуктивным потенциалом. Переход к цветению 

регулируется различными путями, интегри-

рующими эндогенные и экзогенные сигна-

лы. Эпигенетические факторы, такие как ми-

кроРНК, играют важнейшую роль в контроле 

времени цветения у растений. МикроРНК ре-

гулируют экспрессию генов на посттранскрип-

ционном уровне и преимущественно нацеле-

ны на TF. Одни могут стимулировать цветение, 

регулируя количество мРНК генов, необходи-

мых для инициации цветения (например, гены 

идентичности цветочной меристемы или гены, 

участвующие в интеграции сигналов цвете-

ния). Другие могут задерживать цветение, по-

давляя функциональную активность генов, от-

вечающих за переход к репродуктивной фазе. 

МикроРНК, участвуя в различных генетических 

путях цветения, взаимосвязаны с биохимиче-

скими и экологическими факторами при коор-

динации этого физиологического процесса. 

Знание молекулярных механизмов действия 

микроРНК в контроле времени цветения мо-

жет стать эффективным инструментом в руках 

селекционеров, в особенности в условиях кли-

матических и антропогенных изменений окру-

жающей среды.
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ГИСТОАРХИТЕКТОНИКА ПЛАЦЕНТЫ НА ПОСЛЕДНИХ 

СРОКАХ БЕРЕМЕННОСТИ У ВАЖЕНОК ДОМАШНЕГО 

СЕВЕРНОГО ОЛЕНЯ (RANGIFER TARANDUS)

В. С. Авдеенко1*, Е. В. Пестерев2, Д. И. Сафронов1, К. Р. Нифонтов2

1Санкт-Петербургский государственный университет ветеринарной медицины 

 (ул. Черниговская, 5, Санкт-Петербург, Россия, 196084), *avdeenko0106@mail.ru
2 Арктический государственный агротехнологический университет (3-й км Сергеляхского 

 шоссе, 3, Якутск, Республика Саха (Якутия), Россия, 677007)

Проведен анализ 15 образцов плацентом (1×1 см), полученных от трех 4-летних 

важенок домашних северных оленей непосредственно в родах. Образцы тканей 

были помещены в 10% раствор нейтрального формалина для фиксации. Далее 

проводилась их дегидратация путем последовательного погружения в спиртовые 

растворы возрастающей концентрации. После подготовки образцов их обработа-

ли хлороформом на гистологическом процессоре Cytadel 2000 (Shendon) для про-

светления, а затем залили в парафин Histomix («Биовитрум»), чтобы подготовить к 

дальнейшему анализу. Парафиновые блоки нарезали на тонкие срезы с помощью 

микротома MICROM HM340E. Микроскопическое исследование и документирова-

ние полученных срезов проводилось на микроскопе AxioScope.A1 (ZEISS), обору-

дованном цифровой камерой AxioCam MRc5. Анализ микропрепаратов не выявил 

прямого контакта между ворсинками хориоаллантоиса и эпителиальными клетка-

ми матки. Исследование установило достаточно хорошее кровоснабжение плацен-

ты, включая амниотическую оболочку и ворсины хориоаллантоиса (как стволовые, 

так и терминальные). Коллагеновые волокна составляли основу как утолщенной 

стромы амниотической оболочки, так и различных типов ворсин хориоаллантоиса. 

Во всех исследованных образцах плаценты были замечены выросты амниотиче-

ской оболочки, покрытые многослойным эпителием. Этот эпителий был пред-

ставлен высокими призматическими клетками, характеризующимися наличием 

множества длинных микроворсинок на апикальной поверхности, формирующих 

выраженную щеточную кайму. Цитоплазма этих клеток содержала значительное 

количество вакуолей и бурых включений, которые оказались ШИК-позитивными. 

Основным компонентом межклеточного вещества были кислые мукополисахари-

ды. В соединительной ткани ворсинок хориоаллантоиса обнаружено значительное 

количество макрофагов. Наблюдаемые особенности гистоархитектоники плацен-

ты важенок домашнего северного оленя отражают адаптивные механизмы жвач-

ных млекопитающих, связанные с успешным вынашиванием и рождением потом-

ства в экстремальных условиях климата Арктической территории Республики Саха 

(Якутия).

К л ю ч е в ы е  с л о в а: плацента домашнего северного оленя; ворсины хориоал-

лантоиса котиледонов; крипты карункулов; гистохимические методы
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Fifteen placenta samples (1×1 cm) obtained from three 4-year-old domestic reindeer dur-

ing delivery were analyzed. Tissue samples were fixed in 10% neutral formalin. Next, they 

were dehydrated by successively immersing them in alcohol solutions of rising concen-

trations. After the preparations, the samples were clarified with chloroform on a Cytadel 

2000 histological processor (Shendon) and embedded in Histomix paraffin (Biovitrum) for 

subsequent analysis. The paraffin blocks were cut into thin slices with a MICROM HM340E 

microtome. Microscopic examination and documentation of the sections was carried out 

using an AxioScope.A1 (ZEISS) microscope with an AxioCam MRc5 digital camera. Analy-

sis of the micro-preparations revealed no direct contact between chorioallantoic villi and 

uterine epithelial cells. The study established a rich and fairly good blood supply to the pla-

centa, including the amniotic membrane and chorioallantoic villi (both stem and terminal). 

Collagen fibers formed the bulk of both the thickened stroma of the amniotic membrane 

and various types of chorioallantoic villi. Outgrowths of the amniotic membrane covered 

with multilayer epithelium were observed in all the studied placenta samples. This epithe-

lium was represented by tall prismatic cells featuring a multitude of long microvilli on the 

apical surface, forming a pronounced brush border. The cytoplasm of these cells con-

tained a substantial number of vacuoles and brown inclusions, found to be PAS-positive. 

The main component of the intercellular substance was acidic mucopolysaccharides. 

A significant number of macrophages were found in the connective tissue of chorioallan-

toic villi. These features of the placental histoarchitecture in domesticated reindeer reflect 

the species-specific adaptive mechanisms for successful gestation and birth of offspring 

in ruminant mammals in the extreme Arctic climate conditions of Yakutia.

K e y w o rd s: reindeer placenta; chorioallantoic villi of cotyledons; carunclar crypts; his-

tochemical methods

F o r  c i t a t i o n: Avdeenko V. S., Pesterev E. V., Safronov D. I., Nifontov K. R. The 

histoarchitecture of the placenta in the last stages of gestation in domesticated reindeer 

(Rangifer tarandus). Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the 

Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 5. P. 29–39. doi: 10.17076/eb2232

F u n d i n g. The study was funded by a Russian Science Foundation grant (https://rscf.ru/
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Введение

Важным эпизоотическим, эпидемиологи-

ческим и экономическим аспектом является 

сохранение репродуктивного здоровья ма-

точного стада и получение биологически без-

опасной животноводческой продукции [Федо-

ров и др., 2020; Sohn et al., 2021; Авдеенко и 

др., 2024а; Крутикова и др., 2024]. Существу-

ет ряд факторов риска [Chen et al., 2019; Lee 

et al., 2022], предрасполагающих животных 

к бесплодию на почве патологических бере-

менности и/или родов, однако патогенети-

ческий механизм данного состояния остает-

ся неясным по причине его многофакторной 

природы и слабых корреляционных связей. 
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Плацента жвачных животных имеет очень од-

нородную структуру, основанную на локальных 

участках сращения плацентом. Однако нет еди-

нообразия ни в количестве или размере этих 

плацентом (6–150), ни в структуре ворсинок 

отдельных плацентом [Авдеенко и др., 2024б]. 

Современные исследования [MacGeady et al., 

2017; Oh et al., 2017; Wooding et al., 2018] рас-

сматривают взаимосвязь между матерью и 

плодом как динамичную саморегулирующую-

ся систему. Эта система, согласно [Meng et al., 

2014; Wilkerson et al., 2018], биологически за-

программирована на обеспечение здорового 

развития плода, рождение жизнеспособного 

новорожденного и реализацию генетического 

потенциала. 

При этом на эффективность работы этой си-

стемы ключевое влияние оказывает среда, кото-

рую создает материнский организм [Holst et al., 

2023]. Основными этиологическими факторами 

развития осложнения беременности на завер-

шающей стадии являются факторы, относящи-

еся к экстрагенитальной патологии, это прежде 

всего гепато- и нефропатии, сопровождаемые 

эндогенной интоксикацией, изменением бел-

кового и липидного состава крови, развитием 

оксидативного стресса. Помимо этого, груп-

па исследователей [Oleński et al., 2018; Fedorov 

et al., 2019] выделяет такие патологические со-

стояния, как снижение иммунной защиты, изме-

нения в системе свертывания крови и наруше-

ния кровотока на микроуровне в развивающей-

ся плаценте. Иммунная система матки жвачных 

животных в период беременности активно функ-

ционирует и участвует в поддержании плодо-

ношения, обеспечении роста плода и защите 

от инфекционных агентов [Wilsher et al., 2019]. 

Фагоцитарные способности нейтрофилов в нор-

мальных условиях в периферической крови у 

беременных жвачных сохраняются на высоком 

уровне как до, так и после родов, однако бакте-

рицидный и бактериостатический потенциал, а 

также оксидативная активность этих клеток сни-

жаются во время родового процесса [Wilsher et 

al., 2020]. Таким образом, защитные механизмы 

матки в значительной степени зависят от состо-

яния иммунной системы роженицы [Sohn et al., 

2021]. Более того, в научной литературе [Acuña et 

al., 2025] отмечается дефицит эксперименталь-

ных данных, позволяющих определить квинтэс-

сенциальные молекулярные биомаркеры, свя-

занные с состоянием котиледонной плаценты на 

последних сроках гестации у жвачных животных.

Цель работы – изучить особенности морфо-

логических изменений в плаценте важенок до-

машнего северного оленя (R. tarandus tarandus) 

на последних сроках гестации.

Материалы и методы

Экспериментальные процедуры насто-

ящего исследования выполнены с учетом 

стандартов Санкт-Петербургского универси-

тета ветеринарной медицины при проведе-

нии экспериментов на животных и получили 

одобрение Комитета по этике исследова-

ний и экспериментов на животных (Протокол 

№ 19/2025-СПбГУВМ). Процесс гистологиче-

ского анализа плаценты начинался с фиксации 

образцов в 10% нейтральном формалине при 

4 °С в течение 4–5 дней. Ткани подвергались 

стандартизированной подготовке, общепри-

нятой в гистологии. Сначала проводилась их 

дегидратация и последующее просветление 

в хлороформе с использованием автомати-

зированного гистопроцессора Cytadel 2000 

(Великобритания). После этого образцы за-

ливались в парафин с помощью системы 

Histomix («Биовитрум», Россия). Полученные 

парафиновые блоки были нарезаны на тонкие 

срезы толщиной 5 микрометров на микрото-

ме MICROM HM340E (Германия) и закрепле-

ны на предметных стеклах. Для общей оценки 

клеточной и тканевой структуры срезы окра-

шивали гематоксилином и эозин-флоксином 

по стандартной процедуре. Для выявления и 

характеристики компонентов внеклеточного 

матрикса применялась окраска по Ван-Гизо-

ну. Исследование содержания кислых и ней-

тральных гликозаминогликанов проводилось 

с помощью двух методов: окрашивания альци-

ановым синим (при рН 3,0) по Стидмену (для 

идентификации сульфатированных мукоидных 

веществ, гиалуроновых кислот и сиаломуци-

нов при окрашивании в синий цвет) и ШИК-

реакции по Мак-Манусу (для обнаружения 

гексозосодержащих мукопротеинов при окра-

шивании в ярко-малиновый цвет). Для лучшей 

визуализации ядер дополнительно применял-

ся гематоксилин Майера. Микроскопическое 

исследование и документирование получен-

ных изображений проводились на микроскопе 

AxioScope.A1 (ZEISS, Германия), оснащенном 

цифровой камерой AxioCam MRc5 (Германия). 

Обработка изображений осуществлялась с 

помощью программного обеспечения ZENpro 

2012 (ZEISS, Германия).

Результаты и обсуждение

При исследовании на стороне амниотиче-

ской оболочки, прилежащей к плоду, выделе-

ны столбчатые эпителиальные клетки, верхняя 

часть которых была покрыта плотным слоем 

микроскопических ворсинок (рис. 1, а). 
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Рис. 1. Фетальная часть плаценты домашнего северного оленя на последних сроках гестации (эпите-

лий амниона с частичным разрушением и перинуклеарной вакуолизацией, стрелки). Окраска: гема-

токсилин и эозин. Увеличение: а – х100, б – х400. Масштабная линейка: 50 мкм

Fig. 1. Fetal part of the placenta of a reindeer in the last stages of gestation (amnion epithelium with par-

tial destruction and perinuclear vacuolization, arrows). The staining is hematoxylin and eosin. Magnification: 

а – x100, б – x400. Scale bar: 50 μm

Амниотическая оболочка оказалась весьма 

толстой, ее ткань представляла собой плот-

ное сплетение тонких коллагеновых нитей. 

В составе волокон обнаружены фибробласты 

и клетки, схожие с макрофагами (рис. 1, б). 

Интенсивное кровоснабжение плаценты до-

машнего северного оленя (важенки) обеспе-

чивалось разветвленной сосудистой сетью, 

расположенной в пределах фетальных обо-

лочек плода (хориональной, аллантоисной и 

амниотической).

Пуповина обеспечивает связь плода с ма-

теринским организмом, транспортируя кровь 

по двум артериям и одной вене. Наружные 

оболочки: и артерии, и вены имели оболочку, 

состоящую из рыхлой соединительной ткани, 

богатой коллагеновыми волокнами и фибро-

бластами. Внутренний слой: эндотелий арте-

рии, выстилающий ее, не имеет хорошо выра-

женной базальной мембраны, которая обычно 

отделяет эндотелий от следующего слоя. Срав-

нивая строение пуповинных сосудов, можно 

отметить существенные различия. Артерии 

характеризуются средним слоем толщиной 

не менее 1,2 мм, где гладкомышечные клетки 

и коллагеновые волокна находятся в равном 

соотношении, что позволяет отнести их к сме-

шанному (переходному) типу. Вены же имеют 

значительно более тонкую стенку. У них четко 

разделены эндотелий и мышечный слой, тол-

щина которого достигает 468 мкм. Состоит он 

преимущественно из гладкомышечных клеток, 

что является признаком вен мышечного типа. 

Таким образом, толщина стенки, особенности 

базальной мембраны эндотелия и соотноше-

ние гладкомышечных клеток и коллагеновых 

волокон в мышечном слое являются ключевыми 

характеристиками пуповинных сосудов и сосу-

дов хориональной оболочки у важенок, влияю-

щими на их функциональные возможности. 

В ходе морфологического исследования 

различных участков плаценты домашнего се-

верного оленя не выявлено никаких специфи-

ческих дополнительных структур в материн-

ской части плаценты. Существует предполо-

жение, что такая особенность обусловливается 

тем, что ворсинки плода плаценты не имеют 

плотного взаимодействия со слизистым эпи-

телием матки, что, в свою очередь, способ-

ствует отсутствию значительного отторжения 

эндометриальной ткани в процессе родов. 

Исследование фетальной части плаценты с 

помощью световой микроскопии выявило, что 

котиледоны во всех исследованных образцах 

характеризуются хорошо сформированной 

структурой стволовых ворсин. Эти стволовые 

ворсины дают начало ветвящимся ворсинкам 

второго и третьего порядка, которые отно-

сятся к промежуточному типу. Большая часть 

стволовых ворсин имеет вытянутую и утолщен-

ную форму, их размеры варьируются от 205 

до 650 микрометров, со средним значением 

370 ± 115 микрометров (рис. 2). Однако в опре-

деленных участках, таких как линия раздела 

между двумя рогами, встречаются отдельные 

стволовые ворсины, длина которых существен-

но превышает средние значения и составляет 

от 29,25 до 41,35 мм (рис. 3).

а б
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Рис. 2. Артерия (1) и вена (2) пуповины плодных оболочек важенки домашнего северного оленя. 

Окраска: гематоксилин и эозин. Увеличение: а – х40; б, в – х400. Масштабная линейка: 20 мкм

Fig. 2. Artery (1) and vein (2) of the umbilical cord of the fetal membranes of a domestic reindeer. The stain-

ing is hematoxylin and eosin. Magnification: а – х40, б and в – x400. Scale bar: 20 μm

Рис. 3. Ворсинки хориоаллантоиса котиледона важенки северного оле-

ня с расщепленным трофобластом. На представленной иллюстрации 

отчетливо видны различия между цитотрофобластом (выделен треу-

гольными стрелками) и синцитиотрофобластом (обозначен стрелками). 

Использована комбинированная окраска: альциановый синий и ШИК-

реакция по методике Мак-Мануса, дополнительно окрасили гематокси-

лином Майера. Увеличение: х400. Масштабная линейка 50 мкм

Fig. 3. Villi of the chorionalantois of the cotyledon of a female reindeer with a 

split trophoblast. The illustration clearly shows the differences between the 

cytotrophoblast (highlighted by triangular arrows) and the syncytiotropho-

blast (indicated by arrows). Combined staining was used: Alcian blue and 

the PAS reaction according to the McManus method, additional staining was 

carried out with Mayer’s hematoxylin. Magnification: x400. Scale bar: 50 μm

а

б в
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Средняя толщина терминальных ворсин 

составляла 39,0 ± 4,9 мкм. Основную поверх-

ность ворсинок хориоаллантоиса котиледона 

занимал двухслойный эпителий, известный 

как трофобласт. Этот эпителий состоял из двух 

четко выраженных слоев: цитотрофобласта и 

синцитиотрофобласта. 

На рис. 4 стрелками показан цитотрофо-

бласт – внутренний слой трофобласта, рас-

положенный у базальной мембраны. Он со-

стоял из плоских клеток с заметными ядрами, 

которые образовывали извилистый, волно-

образный контур. Такое строение обеспечива-

ло плотное покрытие трофобластом ворсинок 

хориоаллантоиса котиледона (рис. 5). Толщина 

синцитиотрофобласта на терминальных вор-

синах в среднем составляла 36,7 ± 0,3 мкм. 

Наружный слой, синцитиотрофобласт, пред-

ставлял собой многоядерную структуру, от-

дельные участки которой (цитоплазма с ядра-

ми) проникали в углубления базальной мем-

браны и цитотрофобласта (рис. 6).

Рис. 4. Фрагмент ворсинки хориона домашнего северного оленя: а – плотный слой трофобласта, по-

крывающий поверхность ворсинки (стрелки); б – клетки трофобласта, имеющие призматическую фор-

му, с выраженной вакуолизацией цитоплазмы и наличием пигментных включений бурого цвета (стрел-

ки). Окраска гематоксилин-эозином. Увеличение: а – х100, б – х400. Масштабная линейка: 20 мкм

Fig. 4. A fragment of a chorionic villus from a domestic reindeer: photomicrograph а shows a dense tropho-

blast layer covering the villus surface (arrows); photomicrograph б shows prismatic trophoblast cells with 

pronounced cytoplasmic vacuolation and brown pigment inclusions (arrows). The staining is hematoxylin 

and eosin. Magnification: а – x100, б – х400. Scale bar: 20 μm

Рис. 5. а) Фрагмент ворсины хориона: цитоплазма высоких призматических эпителиоцитов содержит 

ШИК-позитивные включения. Окраска: альциановый синий, ШИК-реакция с последующей ядерной 

окраской гематоксилином Майера. Увеличение: х400. б) Строма ворсин хориона характеризуется 

высокой плотностью коллагеновых фибрилл (отмечены стрелками). Окраска по Ван-Гизону. Увеличе-

ние: х100. Масштабная линейка: 20 мкм

Fig. 5. а) A fragment of a chorionic villus: the cytoplasm of high prismatic epitheliocytes contains PAS-posi-

tive inclusions. Combined histochemical staining (Alcian blue, PAS reaction) followed by nuclear staining with 

Mayer’s hematoxylin was used. Magnification: х400. б) The stroma of chorionic villi is characterized by a high 

density of collagen fibrils (marked with arrows). Van Gieson staining. Magnification: х100. Scale bar: 20 μm

а б

а б
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Анализ образцов плаценты выявил наличие 

выступов амниотической оболочки, покры-

тых многослойным эпителием. Этот эпителий 

состоял из высоких призматических клеток, 

напоминающих железистые структуры. На их 

верхней поверхности располагалось множест-

во длинных микроворсинок, образующих плот-

ный щетинистый слой. Внутри этих клеток об-

наружены многочисленные пузырьки (вакуоли) 

(рис. 4). Двойное окрашивание на гликозами-

ногликаны (ГАГ) с использованием альцианово-

го синего и модифицированной реакции ШИК 

Мак-Мануса показало, что эти включения поло-

жительно реагируют на ШИК-реакцию (рис. 5). 

Это свидетельствует о синтезе нейтральных 

мукополисахаридов данными клетками и их 

секреторной активности. В ходе исследования 

не выявлено признаков острых нарушений кро-

вообращения между маткой и плацентой, таких 

как обширные кровоизлияния или инфаркты 

плаценты, а также склеротические измене-

ния стромы или фибриноидная дегенерация 

ворсин хориона. Тем не менее были замечены 

некоторые изменения, включая расслоение и 

отторжение клеток трофобласта ворсин хори-

она, а также отечность отдельных ворсин. Эти 

наблюдения, вероятно, свидетельствуют о ес-

тественных изменениях плацентарных струк-

тур, происходящих перед родами, а не о па-

тологической плацентарной недостаточности 

на поздних сроках беременности. Основная 

часть ворсин хориоаллантоиса была покры-

та типичным двухслойным эпителием (тро-

фобластом), состоящим из цитотрофобласта 

и синцитиотрофобласта. Под ним располага-

лась хориальная пластинка из ретикулярной 

волокнистой соединительной ткани. Клетки 

цитотрофобласта имели различную форму: ку-

бическую, округло-овальную трехъядерную и 

уплощенную многоугольную двуядерную. Так-

же были обнаружены клетки фибробластиче-

ского ряда с умеренной или выраженной вну-

триклеточной вакуолизацией, что придавало 

им вид колец или просветленных структур. Это 

указывает на наличие вакуольной дистрофии в 

эпителиальных клетках ворсин хориоаллантои-

са (см. рис. 6).

Отмечается рассеянная полиморфноклеточ-

ная инфильтрация в рыхлой волокнистой сое-

динительной ткани ворсин хориона и стромаль-

ных элементах. Наблюдается резко выраженная 

гиперемия капиллярного русла ворсин. Эпи-

телий ворсин хориона кубический, с умерен-

ной внутриклеточной вакуолизацией, поэтому 

клетки приобретают перстневидную и просвет-

ленную морфологию. В клетках фибробласти-

ческого ряда обнаружены многочисленные по-

лости, заполненные жидкостью (внутриклеточ-

ная вакуолизация). Из-за этого клетки теряют 

свою обычную форму, становясь похожими на 

кольца (перстневидная морфология) или более 

прозрачными (просветленная морфология). 

Эти изменения свидетельствуют о нарушении 

клеточного метаболизма, известном как ваку-

ольная дистрофия, в эпителиальных клетках, 

выстилающих ворсины хориона. В отдельных 

случаях наблюдается отрыв эпителиального 

слоя от нижележащей соединительной ткани. 

Рис. 6. а) Поперечный разрез карункула с котиледоном, демонстрирующий: 1 – крипты, 2 – ворсины 

хориона, 3 – перегородки. Окраска: гематоксилин-эозин. Увеличение: х40. Масштаб: 20 мкм. б) Кро-

веносные сосуды в ворсинах хориона домашнего северного оленя (обозначены стрелками). Окраска 

по Ван-Гизону. Увеличение: х100. Масштабная линейка: 20 мкм

Fig. 6. а) Transverse incision of a caruncle with a cotyledon, demonstrating: 1 – crypts, 2 – chorionic villi, 

3 – septa. The staining is hematoxylin and eosin. Magnification: х40. Scale bar: 20 μm. б) Blood vessels 

in the villi of the chorion of the reindeer (indicated by arrows). Van Gieson staining. Magnification: х100. 

Scale bar: 20 μm

а б
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Под эпителием находится обильная развет-

вленная сеть мелких кровеносных сосудов (ка-

пилляров), которая переполнена кровью (пол-

нокровие). Распределение процессов разру-

шения внеклеточного матрикса и начало родов 

могут регулироваться совместным действием 

плода и материнских тканей. Вместе с тем при-

чины отслойки плодных оболочек после рожде-

ния детеныша у домашнего северного оленя 

почти не исследованы, а существующие гипоте-

зы не подтверждены иммуногистохимическими 

методами.

Исследование, посвященное морфологии 

плаценты у корейского водяного оленя (Hydro-

potes inermis argropus), выявило сходство его 

с морфологией северного оленя (R. tarandus 

tarandus) [Sohn et al., 2021]. Плаценты у этих 

видов обладают овальной формой и сложной 

структурой ворсин, разделенных на три distinct 

layer: глубокий, средний и поверхностный. 

В случае с северным оленем биноклеарные 

клетки трофобласта в основном концентриру-

ются в глубоком слое, что согласуется с син-

эпителиохориальным типом плаценты. Уста-

новлено, что трехъядерные клетки эпителия 

матки свидетельствуют о миграции двуядерных 

клеток трофобласта белохвостого оленя и явля-

ются маркерами динамики двуядерных клеток 

плаценты у различных диких жвачных животных 

[Wooding et al., 2018]. Наша работа также по-

казала, что у домашнего северного оленя пла-

центомы важенок содержат двуядерные клет-

ки трофобласта (15–20 %), которые способны 

мигрировать и сливаться с клетками, высти-

лающими крипты карункулов матки, формируя 

тринуклеатные гибридные клетки и синцити-

альные бляшки. В отличие от водяного оленя у 

северного оленя под эпителием располагается 

густая разветвленная сеть капилляров с выра-

женным полнокровием (гиперемией) [Foster et 

al., 2025]. Капилляры ворсин сильно наполнены 

кровью, что свидетельствует о ярко выражен-

ной гиперемии. Гипоксия, или недостаток кис-

лорода, негативно влияет на репродуктивные 

процессы у млекопитающих, вызывая осложне-

ния во время беременности [Qumsiyeh, Handal, 

2022]. Известно, что гипоксия, то есть недоста-

ток кислорода, может негативно сказываться 

на репродуктивной системе млекопитающих, 

приводя к осложнениям в период беременно-

сти. При изучении плацентации у голубой ан-

тилопы гну (Connochaetes taurinus) [Wilsher et 

al., 2019] установили, что шейка матки разде-

лена на левую и правую части, это ограничива-

ет плацентацию одним ипсилатеральным ро-

гом. Плацента типичная для жвачных животных 

синэпителиохориальная макрокотиледонная, 

с многочисленными плоскими плацентомами, 

развивающимися в роге беременной матки. 

В просвете как беременного, так и неберемен-

ного рога матки накапливалось значительное 

количество экзокринной секреции, а между 

плацентомами наблюдалось разрастание тро-

фобласта в предполагаемые ворсинки. Клетки 

трофобласта межлепесткового, но не лепест-

кового аллантохориона интенсивно окраши-

вались, что указывает на вероятную секрецию 

прогестерона. Исследование охватило анализ 

маток пяти беременных импал, находившихся 

на сроке от 49 до 113 дней, что составляет пе-

риод с начала беременности до ее завершения 

(190 дней) [Wilsher et al., 2020]. Анализ прово-

дился с использованием гистологического и 

иммуногистохимического подходов. Структура 

плацентации у импал, как и у других жвачных 

животных, демонстрирует глубокое проникно-

вение ворсин эмбриональной ткани в крипты 

материнской плаценты. Несмотря на общий тип 

плацентации, по структуре и биохимическим 

характеристикам плацента импалы значитель-

но отличается от плаценты других жвачных жи-

вотных, в том числе домашнего северного оле-

ня. При изучении структуры плаценты важенок 

домашнего северного оленя выявили особен-

ность в строении опорной ткани (строма) ко-

тиледона, которая была рыхлой и состояла из 

тонких коллагеновых волокон (см. рис. 4). Ос-

новным компонентом межклеточного вещества 

были кислые мукополисахариды. В соедини-

тельной ткани ворсин хориоаллантоиса присут-

ствовало небольшое количество макрофагов. 

Однако, в отличие от результатов исследова-

ний плацент крупного и мелкого рогатого скота, 

клетки, подобные клеткам Кащенко – Гофбауэ-

ра, обнаружены в очень малом количестве. Со-

судистая сеть котиледона была представлена 

тонкими капиллярами, в которых находилось 

множество эритроцитов. Большинство феталь-

ных капилляров располагались в центре ворсин 

и под эпителием (см. рис. 5). Стенки этих ка-

пилляров состояли из одного слоя эндотели-

альных клеток. Визуальный анализ показал, что 

большинство основных и конечных ворсин были 

зрелыми и имели хорошее кровенаполнение.

Выводы

Анализ структуры плаценты северного оле-

ня на поздних сроках беременности выявил ряд 

следующих характерных особенностей.

Строение ворсин и их взаимодействие: 

– ворсины хориоаллантоиса в котиледонах 

были равномерно распределены по всей по-

верхности плацентом;
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– важно отметить, что между этими ворси-

нами и железистым эпителием маточных крипт 

(карункулов) не наблюдалось плотного слияния;

– на основании этих данных эмбриональный 

орган северного оленя на поздних стадиях бе-

ременности можно классифицировать как син-

эпителиохориально-аллантоисную плаценту;

кровоснабжение и прочность: 

– обнаружено, что фетальная часть плацен-

ты, в том числе амниотическая оболочка и раз-

личные типы ворсин хориоаллантоиса, отлича-

ется высокой степенью развития кровеносных 

сосудов, что позволяет большому объему кро-

ви поступать в плаценту;

– плотная строма амниотической оболочки и 

ворсин хориоаллантоиса, состоящая преимуще-

ственно из коллагеновых волокон, обеспечивает 

плаценте северного оленя высокую прочность;

функция трофобласта:

– обнаружены специфические трофобла-

стические клетки, которые, предположительно, 

отвечают за синтез и секрецию нейтральных 

мукопротеинов, а также, возможно, гликогена;

особенности плацентом и отделение 

плаценты: 

– плацентомы у важенок домашнего север-

ного оленя, как правило, различаются по раз-

меру и количеству;

– у важенок северного оленя отделение пла-

центы происходит без существенного повреж-

дения клеток обоих типов;

– трофобласт активно поглощают эритро-

циты, накапливая в себе железосодержащий 

пигмент;

– хориоаллантоис плотно прилегает к амни-

ону, но не срастается с ним;

двуядерные клетки трофобласта: 

– плацентомы важенок северного оленя со-

держат двуядерные клетки трофобласта (15–

20 %);

– эти клетки способны мигрировать и сли-

ваться с клетками, выстилающими крипты ка-

рункулов матки, формируя тринуклеатные ги-

бридные клетки и синцитиальные бляшки.

В целом выявленные особенности гистоархи-

тектоники плаценты домашнего северного оленя, 

вероятно, являются отражением усиления адап-

тационных возможностей этого вида жвачных 

млекопитающих к успешному вынашиванию и 

рождению потомства в экстремальных условиях 

арктического климата Республики Саха (Якутия).
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УРОВЕНЬ СD73+ КЛЕТОК В КРОВИ БОЛЬНЫХ 

РАЗНЫМИ ФОРМАМИ МЕТАБОЛИЧЕСКИ 

АССОЦИИРОВАННОЙ ЖИРОВОЙ БОЛЕЗНИ ПЕЧЕНИ

Г. А. Жулай1*, И. В. Курбатова1, О. П. Дуданова2

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

 (ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910), 

 *zhgali-111@yandex.ru
2 Петрозаводский государственный университет (пр. Ленина, 33, Петрозаводск, 

 Республика Карелия, Россия, 185910)

Аденозиновый путь играет важную роль в развитии патологий печени, в частно-

сти за счет ограничения воспалительных реакций. Значение экто-5’-нуклеотидазы 

(CD73), гидролизующей АМФ до внеклеточного аденозина, при развитии метабо-

лически ассоциированной жировой болезни печени (МАЖБП) изучено недоста-

точно. В работе представлены результаты исследования уровня мРНК гена NT5E, 

кодирующего CD73, и содержания CD4+ Т-клеток и CD14+ моноцитов, экспрессиру-

ющих CD73, в крови больных разными формами МАЖБП – стеатозом печени (СП) 

и метаболически ассоциированным стеатогепатитом (МАСГ). В группах здоровых 

людей (n = 29), больных СП (n = 31) и МАСГ (n = 25) в периферической крови опре-

деляли уровень мРНК гена NT5E методом ПЦР в режиме реального времени и со-

держание CD73+ клеток методом проточной цитометрии. Проведена оценка связи 

исследуемых показателей с клинико-лабораторными показателями крови. Несмо-

тря на то что уровень экспрессии гена NT5E в ЛПК обследованных групп не отличал-

ся, нами были обнаружены изменения в содержании отдельных популяций клеток, 

экспрессирующих CD73. У больных МАЖБП как при СП, так и при МАСГ содержа-

ние CD4+CD73+ Т-хелперов оказалось выше, чем у здоровых людей (p = 0,0096 и 

0,0008 соответственно). Содержание CD14+CD73+ моноцитов у больных МАЖБП, 

напротив, было снижено в группе СП (p = 0,0013). Обнаружена положительная кор-

реляция между уровнем мРНК гена NT5E и уровнем С-реактивного белка (r = 0,566, 

p = 0,047) у больных МАСГ. Таким образом, у больных МАЖБП и здоровых доноров 

содержание CD73+ иммунных клеток отличается, что может быть связано с патоге-

незом заболевания и требует дальнейшего исследования.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: метаболически ассоциированная жировая болезнь печени 

(МАЖБП); стеатоз печени; стеатогепатит; CD73; CD14+ моноциты; CD4+ Т-клетки

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Жулай Г. А., Курбатова И. В., Дуданова О. П. Уровень СD73+

клеток в крови больных разными формами метаболически ассоциированной жи-

ровой болезни печени // Труды Карельского научного центра РАН. 2026. № 5. 
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The adenosine pathway plays a key role in the development of liver pathologies, in parti-

cular by limiting inflammatory responses. The role of ecto-5’-nucleotidase (CD73), which 

hydrolyzes AMP to extracellular adenosine, in the development of metabolic-associated 

fatty liver disease (MAFLD) is poorly understood. The aim of this study was to investi-

gate the mRNA level of the CD73-encoding NT5E gene and the frequency of CD4+ T cells 

and CD14+ monocytes expressing CD73 in the blood of patients with different forms 

of MAFLD – hepatic steatosis (HS) and metabolic-associated steatohepatitis (MASH). 

The mRNA level of the NT5E gene in the peripheral blood of healthy individuals (n = 29), 

HS patients (n = 31) and MASH patients (n = 25) was measured by real-time PCR and the 

frequency of CD73+ cells was determined by flow cytometry. The relationship between 

the studied parameters and clinical and laboratory blood parameters was assessed. 

Despite the fact that the examined groups did not differ in NT5E gene expression, we found 

changes in the frequency of individual cell populations expressing CD73. In patients with 

MAFLD, both HS and MASH, the frequency of CD4+CD73+ Th cells was higher than in 

healthy subjects (p = 0.0096 and p = 0.0008, respectively). The frequency of CD14+CD73+ 

monocytes in patients with HS, on the contrary, was reduced (p = 0.0013). A significant 

positive correlation between the level of NT5E gene mRNA and the level of C-reactive 

protein (r = 0.566, p = 0.047) was found in patients with MASH. Thus, the frequency of 

CD73+ immune cells in MAFLD was shown to differ from that in healthy individuals, which 

may be associated with the pathogenesis of the disease and requires further research.

K e y w o rd s: metabolic-associated fatty liver disease; hepatic steatosis; steatohepatitis; 

CD73; CD14+ monocytes; CD4+ T cells

F o r  c i t a t i o n: Zhulai G. A., Kurbatova I. V., Dudanova O. P. CD73+ cell level in the 

blood of patients with different forms of metabolic-associated fatty liver disease. Trudy 

Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre 

RAS. 2026. No. 5. P. 40–50. doi: 10.17076/eb2265

F u n d i n g. The study was supported by the Russian Science Foundation grant No. 25-25-

00534 (https://rscf.ru/en/project/25-25-00534/).

Введение

Метаболически ассоциированная жировая 

болезнь печени (МАЖБП) является наиболее 

распространенным хроническим неинфекци-

онным заболеванием печени. По последним 

данным, распространенность МАЖБП в России 

и в мире составляет 29–35 % среди взросло-

го населения [Younossi et al., 2023; Ивашкин и 

др., 2025]. МАЖБП охватывает спектр клини-

ко-морфологических форм, включающих про-

стой стеатоз печени (СП) и метаболически ас-

социированный стеатогепатит (МАСГ) [Loomba 

et al., 2021]. В отличие от СП, который харак-

теризуется доброкачественным клиническим 

течением, для МАСГ свойственны дольковое 

воспаление и баллонная дистрофия гепато-

цитов (с фиброзом или без него). МАСГ может 

прогрессировать в цирроз и гепатоцеллюляр-

ную карциному. В настоящее время актуальной 

проблемой гастроэнтерологии является поиск 

малоинвазивных маркеров, способных диффе-

ренцировать МАСГ от СП.

Наряду с формированием инсулинорези-

стентности, липотоксичности и нарушением 

аутофагии, сложный патогенез МАЖБП вклю-

чает в себя воспаление, как фактор, способ-

ствующий отягощению заболевания [Peiseler 

et al., 2022]. В развитии МАЖБП участвуют как 

врожденный, так и адаптивный иммунитет, а 

взаимодействие между иммунными клетка-

ми и клетками печени играет роль в прогрес-

сировании заболевания [Diedrich et al., 2020; 

Peiseler et al., 2022]. Воспалительные реакции 

и последующий фиброгенез инициируются 

макрофагами печени, которые в большинстве 

своем берут начало из циркулирующих моно-

цитов. Вместе с тем известно, что развитие 

МАЖБП сопровождается активацией прово-

спалительных популяций иммунных клеток, 
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значимую роль при этом играют циркулирую-

щие CD4+ Т-хелперы [Diedrich et al., 2020; 

Peiseler et al., 2022; Topchieva et al., 2024].

Одним из перспективных направлений в 

ограничении воспаления является исследова-

ние аденозинового пути. Внеклеточный аде-

нозин посредством активации аденозиновых 

рецепторов на поверхности клетки (в основном 

A2AR) оказывает противовоспалительное дей-

ствие: снижает пролиферацию и эффекторные 

функции CD4+ Т-хелперов, активирует имму-

носупрессорные Treg-клетки, снижает продук-

цию макрофагами провоспалительных цитоки-

нов IL-6, IL-12, ФНОα, увеличивает продукцию 

противовоспалительного IL-10 [Pasquini et al., 

2021]. Фермент эктонуклеозидтрифосфатди-

фосфогидролаза 1 (ENTPD1, или СD39) запу-

скает гидролиз внеклеточного ATФ, накаплива-

ющегося в условиях разрушения клеток, гипок-

сии или ишемии, до AMФ, и далее при участии 

экто-5’-нуклеотидазы (NT5E, или CD73) из АМФ 

образуется аденозин. В настоящее время CD39 

и CD73 рассматриваются как иммунные чекпо-

инты, которые являются актуальными мишеня-

ми в иммунотерапии различных заболеваний. 

CD73 представляет собой гликоилфосфати-

дилинозитол с молекулярной массой 70 кДа, 

многофункциональный трансмембранный гли-

копротеин, связанный с поверхностью клеточ-

ных мембран 523 аминокислотами, кодируе-

мыми геном NT5E (расположенным на участке 

6q14-21) [Shi et al., 2023]. CD73 функционирует 

как фермент, ограничивающий скорость вне-

клеточной продукции аденозина, как по класси-

ческому пути через CD39, так и по альтернатив-

ному пути (через CD38/CD157/CD203a/CD73) 

[Ferretti et al., 2019]. Соответственно, CD73 мо-

жет регулировать баланс между воспалением и 

иммунной супрессией. 

Известно, что экспрессия CD73 на CD4+ Т-

клетках может модулировать их противовоспа-

лительные функции [Eichin et al., 2015]. В то же 

время экспрессия CD73 более характерна для 

стимулированной in vitro провоспалительной 

популяции моноцитов/макрофагов M1, тогда 

как на противовоспалительных моноцитах/ма-

крофагах M2 она отсутствует. Хотя активность 

CD73 на моноцитах/макрофагах не играет су-

щественной роли в их поляризации [Eichin et 

al., 2015]. 

Значение CD73 и роль циркулирующих им-

мунных клеток, экспрессирующих эту эктонук-

леотидазу, при МАЖБП малоизучены. В связи с 

этим целью работы было оценить уровень мРНК 

гена NT5E и содержание CD4+ Т-клеток и CD14+ 

моноцитов, экспрессирующих CD73, в крови 

больных разными формами МАЖБП, СП и МАСГ.

Материалы и методы

Здоровые доноры и пациенты с МАЖБП бы-

ли обследованы врачами-гастроэнтерологами 

ЧУЗ КБ «РЖД-медицина» (г. Петрозаводск). Об-

следовано 29 здоровых человек и 56 больных 

МАЖБП: 31 человек с простым СП и 25 чело-

век с МАСГ (умеренной и высокой активности). 

Письменное информированное согласие полу-

чено от всех участников. Клинико-лабораторная 

характеристика групп представлена в табл. 1.

Все пациенты имели признаки метаболиче-

ского синдрома. Выполнялось ультразвуковое 

исследование органов брюшной полости (ап-

парат Vivid Pro-7, General Electric, США) с оцен-

кой эхогенности и размеров печени, размеров 

селезенки, диаметров воротной и селезеноч-

ной вен, при допплерографии определялась 

линейная скорость кровотока в них. Ни у кого 

из пациентов не было признаков портальной 

гипертензии – отсутствовал асцит, при эзо-

фагогастроскопии не выявлялись варикозные 

вены пищевода и кардиального отдела желуд-

ка. Больным выполнялась спиральная компью-

терная томография печени с оценкой плотно-

сти печени, а также слепая чрескожная биопсия 

печени с оценкой гистологической активности 

и фиброза по методу Brunt et al. [1999], на ос-

новании которой верифицировалась форма 

МАЖБП: стеатоз (⩾5 % гепатоцитов) без вос-

паления и баллонной дистрофии гепатоцитов 

или стеатогепатит с наличием активного по-

вреждения в форме гепатоцеллюлярной бал-

лонной дегенерации и долькового воспаления 

(в основном лимфоцитарного с некоторым ко-

личеством нейтрофилов), в дополнение к раз-

личной степени стеатоза. Среди пациентов с 

МАСГ не было лиц с выраженным фиброзом 

печени (согласно гистологическим данным, 

степень фиброза не выше F2). У обследован-

ных лиц был исключен вирусный генез пора-

жения печени на основании отсутствия серо-

логических маркеров HBV-, HCV-инфекции, 

аутоиммунный генез – на основании отсутствия 

аутоантител к структурам гепатоцитов, алко-

гольный генез – на основании анамнестиче-

ских, клинических данных, данных шкал CAGE, 

AUDIT и лекарственный генез – на основании 

анамнестических данных. Среди пациентов не 

было лиц, страдающих сахарным диабетом 1 и 

2 типов. У всех пациентов имелся хотя бы один 

кардиометаболический фактор риска, чаще 

всего – дислипидемия (у 64 % СП и 93 % МАСГ) 

и висцеральное ожирение – у 100 % пациентов 

(ИМТ (индекс массы тела) > 25 кг/м2). Здоро-

вые доноры имели нормальный ИМТ, не имели 

кардиометаболических факторов риска, у них 



43
  Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2026. № 5

были нормальные функциональные печеноч-

ные тесты, нормальная структура печени при 

сонографии и нормальная жесткость печени. 

Исследование одобрено Комитетом по ме-

дицинской этике Министерства здравоохране-

ния Республики Карелия и Петрозаводского го-

сударственного университета (протокол № 48 

от 10 марта 2023 г.).

Оценка печеночных функциональных проб – 

уровня АлАТ, АсАТ, общего билирубина, щелоч-

ной фосфатазы (ЩФ), глюкозы, общего холе-

стерина, ЛПВП, триглицеридов, C-реактив-

ного белка (СРБ) – проведена на анализаторе 

Random Access F-15 (BioSystems, Испания) с ис-

пользованием реактивов фирмы «Вектор-Бест» 

(Россия). Уровень ЛПНП рассчитывали по фор-

муле Фридвальда. Скорость оседания эритро-

цитов (СОЭ) определяли методом Вестергрена.

В качестве материала для исследова-

ния использовали образцы венозной крови 

обследованных лиц до назначения терапии. 

Тотальную РНК из лейкоцитов периферической 

крови (ЛПК) выделяли с помощью реагента 

ExtractRNA («Евроген», Россия). Синтез кДНК 

был выполнен с использованием случайных гек-

сапраймеров и MMLV-обратной транскриптазы 

(«Евроген»). Относительный уровень транс-

криптов гена NT5E оценивали с помощью ПЦР 

в режиме реального времени на приборе Light 

Cycler (Roshe, Германия) с использованием 

набора qPCRmix-HS SYBR («Евроген»). В качестве 

референсного использован ген 18S rRNA. Прай-

меры для амплификации гена NT5E: прямой 

5’-ATTGCAAAGTGGTTCAAAGTCA-3’, обратный 

5’-ACACTTGGCCAGTAAAATAGGG-3’ и гена 18S 

rRNA: прямой 5’-AGAAACGGCTACCACATCCA-3’, 

обратный 5’-CACCAGACTTGCCCTCCA-3’. Спе-

цифичность продуктов амплификации проверя-

ли плавлением ПЦР-фрагментов. Повторность 

при ПЦР-анализе – 3-кратная. Относительный 

уровень транскриптов оценивали по [Livak, 

Schmittgen, 2001]. 

Таблица 1. Клиническая и лабораторная характеристика групп исследования 

Table 1. Clinical and laboratory description of the study groups 

Показатель

Index

Контроль 

Control

(n = 29)

СП 

HS

(n = 31)

МАСГ 

MASH

(n = 25)

Возраст, годы

Age, years
43,72 ± 1,12 (44,81) 48,43 ± 1,63 (48,10) 46,29 ± 2,27 (47,50)

Мужчин/женщин (n)

Men/Women (n)
14/15 15/16 12/13

АлАТ, Ед/л

ALT, U/l
16,04 ± 1,25 (14,76) 23,16 ± 1,74 (21,90) 116,80 ± 27,67 (84,85)*#

АсАТ, Ед/л

AST, U/l
20,60 ± 0,86 (20,35) 23,92 ± 0,90 (23,90) 75,01 ± 8,48 (65,95)*#

Билирубин общий, мкмоль/л

Total bilirubin, μ mol/l
15,14 ± 2,20 (12,20) 15,40 ± 1,38 (13,30) 16,85 ± 2,23 (15,92)*

ЩФ, ед./л

AP, U/l
96,37 ± 11,12 (83,20) 141,24 ± 16,17 (143,21)* 173,21 ± 16,54 (165,43)*

СРБ, мг/л

CRP, mg/l
1,06 ± 0,17 (0,95) 1,18 ± 0,40 (1,25) 4,87 ± 0,11 (4,87)*#

СОЭ, мм/ч

ESR, mm/h
8,65 ± 1,94 (6,00) 10,87 ± 2,06 (7,00) 17,38 ± 4,77 (12,00)*#

Глюкоза, ммоль/л

Glucose, mmol/l
5,12 ± 0,07 (5,02) 5,20 ± 0,10 (5,20) 5,31 ± 0,11 (5,28)

Общий холестерин, ммоль/л

Total cholesterol, mmol/l
5,04 ± 0,16 (4,96) 5,09 ± 0,19 (5,03) 5,56 ± 0,22 (5,60)*

ЛПВП, ммоль/л

HDL, mmol/l
1,40 ± 0,06 (1,30) 1,36 ± 0,13 (1,11) 1,22 ± 0,12 (1,03)

ЛПНП, ммоль/л

LDL, mmol/l
3,01 ± 0,18 (2,56) 2,74 ± 0,15 (2,68) 3,81 ± 0,24 (3,80)*#

Триглицериды, ммоль/л

Triglycerides, mmol/l
1,22 ± 0,12 (1,09) 1,81 ± 0,19 (1,55) 1,91 ± 0,14 (1,94)*

ИМТ, кг/м2

BMI, kg/m2 23,88 ± 1,10 (23,77) 33,81 ± 0,78 (33,10)* 34,40 ± 1,13 (34,25)*

Примечание. Здесь и далее: СП – стеатоз печени, МАСГ – метаболически ассоциированный стеатогепатит. Данные пред-
ставлены в виде M ± m, в скобках – медиана. Достоверное отличие от: * – контроля, # – группы СП (U-критерий Манна – 
Уитни с поправкой Бонферрони).

Note. Here and further: HS – hepatic steatosis, MASH – metabolic-associated steatohepatitis. Data are presented as M ± m, with 
the median in brackets. Significant difference from: * – control, # – HS group (U Mann – Whitney test with Bonferroni correction).
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Оценку относительного содержания клеток, 

экспрессирующих CD73, проводили на про-

точном цитометре Cytomics FC500 (Beckman 

Coulter, США). Образцы крови окрашивали PE-, 

РerCP-, PE-C7-меченными моноклональными 

антителами против CD73, CD4 и CD14 антиге-

нов, а также соответствующими изотипически-

ми контролями (Sony Biotechnology, США). Для 

определения CD73-экспрессирующих моноци-

тов был использован FMO (флюорохром минус 

один) контроль. Эритроциты лизировали реа-

гентом BD FACS Lysing Solution (BD Biosciences, 

США). Абсолютное количество клеток рассчи-

тывалось исходя из данных клинического ана-

лиза крови. Исследование выполнено на науч-

ном оборудовании Центра коллективного поль-

зования Федерального исследовательского 

центра «Карельский научный центр Российской 

академии наук».

Статистический анализ проведен с исполь-

зованием программы GraphPad Prism v.8. Зна-

чения р < 0,05 рассматривались как статисти-

чески значимые. При сравнении изучаемых по-

казателей в группах использовали критерий H 

Краскела – Уоллиса с последующим парным 

сравнением групп с помощью критерия U Ман-

на – Уитни с поправкой Бонферрони. Взаимо-

связь показателей оценивали с помощью ран-

гового коэффициента корреляции Спирмена 

(r). Данные представлены как M ± m.

Результаты и обсуждение

Проведен сравнительный анализ клинико-

лабораторных показателей пациентов с СП, 

МАСГ и здоровых людей (табл. 1). Полученные 

данные соответствуют клинической картине 

МАЖБП. У пациентов с МАСГ по сравнению 

с больными СП повышен уровень активности 

аминотрансфераз в крови, клинических марке-

ров воспаления (СОЭ, СРБ) и ЛПНП.

В нормальных условиях CD73 экспрессиру-

ется на многих клетках: эндотелиальных, ме-

зенхимальных и стромальных, а также на раз-

личных иммунных клетках, включая Т-клетки, 

В-клетки, естественные киллеры, дендритные 

клетки и моноциты/макрофаги. В работе оце-

нивали CD4+ Т-клетки и CD14+ моноциты, как 

клетки, модулирующие воспалительную ре-

акцию. Экспрессия на этих клетках молекулы 

CD73 не является специфической для популя-

ции. Она регулируется множеством факторов 

микроокружения, таких как провоспалительные 

цитокины, окислительный стресс и условия ги-

поксии [Shi et al., 2023].

В работе исследовали уровень мРНК гена 

NT5E, кодирующего фермент CD73, в ЛПК об-

следованных лиц (табл. 2). У здоровых доно-

ров уровень мРНК гена NT5E составил 0,0012 

± 0,0004 (медиана 0,0002) отн. ед., у больных 

СП – 0,0028 ± 0,0009 (0,0002) отн. ед., у боль-

ных МАСГ – 0,0024 ± 0,0008 (0,0005) отн. ед. 

По результатам дисперсионного анализа Кра-

скела – Уоллиса не обнаружено межгрупповых 

различий по уровню мРНК гена NT5E у больных 

МАЖБП (H = 0,885; p > 0,05). 

Наряду с этим обнаружены межгруппо-

вые различия по относительному (H = 11,16; 

p = 0,004) и абсолютному (H = 6,276; 

p = 0,0434) содержанию CD4+CD73+ Т-хелпе-

ров. Показано, что у больных МАЖБП повы-

шено относительное содержание CD4+CD73+ 

Т-клеток в периферической крови как при СП, 

так и при МАСГ по сравнению со здоровыми 

донорами (рис. 1 и 2, а). Стоит отметить, что 

у обследованных больных МАЖБП количество 

CD4+ Т-хелперов было выше, чем у здоровых 

доноров (табл. 2). Полученные нами данные 

(табл. 2) согласуются с результатами другого 

исследования [Diedrich et al., 2020]. 

Вероятно, повышенное количест-

во CD4+CD73+ Т-клеток связано с высоким 

Таблица 2. Содержание CD4+ Т-хелперов и CD14+ моноцитов в крови больных разными формами МАЖБП

Table 2. Content of CD4+ T-helpers and CD14+ monocytes in the blood of patients with different forms of MAFLD

Контроль

Control

СП

HS

МАСГ

MASH

Относительное 

кол-во, %

Relative 

quantity, %

Абсолютное 

кол-во, ×109/л

Absolute quantity, ×109/L

Относительное 

кол-во, 

Relative 

quantity, %

Абсолютное 

кол-во, ×109/л

Absolute quantity, ×109/L

Относительное 

кол-во, 

Relative 

quantity, %

Абсолютное 

кол-во, ×109/л

Absolute quantity, ×109/L

CD4+ 

Т-клетки/

T cells

34,3 ± 2,9 0,71 ± 0,08 43,43 ± 1,87* 1,02 ± 0,05* 43,45 ± 2,13* 0,97 ± 0,07

CD14+

моноциты/

monocytes

6,31 ± 0,2 0,39 ± 0,02 6,78 ± 0,50 0,48 ± 0,04 6,26 ± 0,65 0,45 ± 0,04
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содержанием самих CD4+ Т-клеток при 

МАЖБП. Популяция CD4+ Т-клеток гетероген-

на. T. Diedrich и соавт. отмечают, что среди 

CD4+ Т-клеток у больных МАЖБП преоблада-

ли Т-хелперы второго типа (Th2), но не Th1-, 

Th17- или Treg-клетки [Diedrich et al., 2020]. 

Другие авторы указывают на роль Th1- и 

Th17-клеток в развитии МАЖБП [Topchieva et 

al., 2024]. С другой стороны, известно, что, 

независимо от своей ферментативной актив-

ности, CD73 обеспечивает костимулирующий 

сигнал для активации лимфоцитов и опо-

средует адгезию лимфоцитов к эндотелию 

[Schneider et al., 2019]. Так, дефицит CD73 

защищал животных от экспериментального 

аутоиммунного энцефаломиелита, уменьшая 

миграцию патогенных иммунных клеток в мозг 

[Mills et al., 2008]. 

В то же время в результате анализа Кра-

скела – Уоллиса обнаружены межгрупповые 

различия по относительному (H = 9,693; p = 

0,008) и абсолютному (H = 6,393; p = 0,0409) 

содержанию у больных МАЖБП CD14+CD73+

моноцитов. Показано, что относительное и аб-

солютное количество CD14+CD73+ моноцитов 

было ниже при СП по сравнению с контролем 

(рис. 2, б), в отличие от CD4+CD73+ Т-хелперов. 

При этом число самих моноцитов у больных СП 

Рис. 1. Интенсивность флюоресценции CD73-PE на CD4+ Т-клетках и CD14+ моноцитах у отдельных 

представителей обследованных групп

Fig. 1. CD73-PE fluorescence intensity on CD4+ T cells and CD14+ monocytes in individual representatives of 

the examined groups
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Рис. 2. Cодержание CD4+ Т-хелперов (а, в) и CD14+ моноцитов (б, г), экспрессирующих эктонуклеотидазу 

CD73, в крови больных разными формами МАЖБП:

представлены Me, межквартильный размах, минимальное и максимальное значения

Fig. 2. Content of CD4+ T-helpers (а, в) and CD14+ monocytes (б, г) expressing CD73 in the blood of patients with 

different forms of MAFLD:

Mean, interquartile range, minimum, and maximum values   are presented

было на уровне контроля (табл. 2). Получен-

ные данные, скорее всего, связаны с перерас-

пределением популяций М1 и М2 моноцитов/

макрофагов у больных МАЖБП. Из литературы 

известно, что при МАСГ в крови преобладают 

провоспалительные М1 моноциты [Vonghia et 

al., 2015], которые, как показано в других ис-

следованиях [Sciaraffia et al., 2014; Eichin et al., 

2015], характеризуются экспрессией CD73. 

Вероятно, с этим связано отсутствие разли-

чий в содержании CD14+CD73+ моноцитов в 

группе МАСГ (рис. 2, б, г). Возможно, при СП, 

воспаление при котором выражено в меньшей 

степени по сравнению с МАСГ, включаются 

механизмы, ограничивающие провоспалитель-

ные CD14+CD73+ моноциты. 

В работе проведена оценка связи уровня 

мРНК гена NT5E, содержания CD73+ клеток 

(CD4+ Т-хелперов и СD14+ моноцитов) с клини-

ко-лабораторными показателями пациентов 

с СП и МАСГ (табл. 1). В результате обнаруже-

на значимая положительная корреляция меж-

ду уровнем мРНК гена NT5E и уровнем СРБ 

(r = 0,566; p = 0,047) у больных МАСГ, которая 

отсутствовала у пациентов с СП. Корреляция 

уровня мРНК гена NT5E с СРБ при МАСГ может 

быть связана с накоплением внеклеточного 

АТФ и необходимостью его гидролиза. 

а б

в г
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Роль CD73 при развитии МАЖБП в настоя-

щее время малоизучена. Больше известно о 

роли CD73 на локальном уровне, в ткани пе-

чени, из экспериментальных моделей. Гид-

ролизуя АМФ до аденозина, фермент CD73 

может выполнять защитную функцию через 

аденозиновые рецепторы, тем самым огра-

ничивая воспаление печени и способствуя 

ее регенерации. На экспериментальных моде-

лях стеатогепатита показано, что CD73 может 

блокировать сигнальный путь TLR4/MyD88/

NF-κB, снижать секрецию IL-6 и IL-1β и замед-

лять воспалительный процесс [Liu et al., 2022]. 

Кроме того, известно, что в печени пациентов 

с МАЖБП уровень мРНК гена NT5E был снижен 

по сравнению с нормой [Snider et al., 2013]. 

С другой стороны, в литературе обсуждается 

негативная роль CD73 в формировании фибро-

за разных тканей, в том числе и печени [Peng 

et al., 2008; Andrade et al., 2011; Fausther et al., 

2012; Yang et al., 2024]. Так, ингибирование 

CD73 ослабляло фиброз печени в эксперимен-

тальных моделях посредством воздействия на 

звездчатые клетки. А CD73-дефицитные мыши 

были резистентны к экспериментальному фи-

брозу печени [Andrade et al., 2011]. 

Значение CD73 на системном уровне, в 

периферической крови, исследовано слабо. 

МАЖБП имеет сложный патогенез, в котором 

участвуют множество патогенных факторов и 

внепеченочных проявлений. МАСГ часто от-

ягощается целым рядом коморбидных патоло-

гий (сахарный диабет 2 типа, гипертоническая 

болезнь, хроническая болезнь почек и др.), 

что затрудняет исследование роли отдельных 

популяций клеток в воспалении на системном 

уровне. 

Заключение

CD73 является важным компонентом CD39/

CD73-аденозинового пути. Его роль в пато-

генезе МАЖБП до конца не ясна. При МАСГ 

повышен уровень клинических маркеров вос-

паления СОЭ, СРБ, повышены концентрации 

провоспалительных цитокинов, ФНО-α, ИЛ-8, 

ИЛ-6 по сравнению со здоровыми лицами 

[Шиповская и др., 2025]. У больных МАСГ, так 

же как и у больных СП, содержание CD4+CD73+ 

Т-клеток было выше, чем у здоровых доно-

ров. Обнаружены различия в содержании 

CD14+CD73+ моноцитов у больных СП, количе-

ство которых было снижено, но не при МАСГ. 

В то же время показано, что значимых раз-

личий между формами заболевания, СП и 

МАСГ, в содержании CD4+CD73+ Т-хелперов 

и CD14+CD73+ моноцитов нет. Таким образом, 

для разных клеточных популяций CD73 может 

иметь неодинаковое значение. В связи с этим 

использование таких показателей, как уро-

вень мРНК гена NT5E, содержание CD4+CD73+ 

Т-хелперов и CD14+CD73+ моноцитов в крови, 

в качестве биомаркера СП или МАСГ и мишени 

для терапии заболевания затруднено. Получен-

ные данные являются основой для дальнейше-

го исследования роли CD73 при МАЖБП. 
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ВЫЯВЛЕНИЕ УЗОРЧАТОЙ ДРЕВЕСИНЫ У КЛОНОВ 

КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ, КУЛЬТИВИРУЕМЫХ В УСЛОВИЯХ 

IN VITRO, С ПОМОЩЬЮ МОЛЕКУЛЯРНОГО МАРКЕРА BpCW1

Л. В. Ветчинникова1*, К. А. Гудкова2, А. Ф. Титов3

1  Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

 Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910), *vetchin@krc.karelia.ru
2  Всероссийский научно-исследовательский институт лесной генетики, селекции 

 и биотехнологии (ул. Ломоносова, 105, Воронеж, Россия, 394087)
3 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН» (ул. Пушкинская, 11, 

 Петрозаводск, Республика Карелия, Россия, 185910) 

Приводятся результаты оценки эффективности использования молекулярно-

го маркера BpCW1 для раннего обнаружения признака «узорчатая древесина» 

у вегетативного потомства карельской березы Betula pendula Roth var. carelica 

(Mercklin) Hämet-Ahti на этапе его клонального микроразмножения в культуре 

in vitro. У исходных (материнских) деревьев этот признак проявляется, как прави-

ло, к возрасту 8–10 лет в виде выпуклостей или утолщений на поверхности ствола. 

В качестве контрольных служили клоны (in vitro) березы повислой (Betula pendula 

Roth), березы пушистой (Betula pubescens Ehrh.) и их разновидностей (которые 

имеют преимущественно декоративную форму или окраску листовой пластинки). 

В результате ПЦР-анализа у 87,5 % клонов карельской березы идентифицирова-

ны продукты амплификации (476 п. н. или 530/476 п. н.), соответствующие деле-

ции (утрате) участка ДНК размером 54 п. н., связанной с признаком «узорчатая 

древесина». Установлено, что у 62 % клонов делеционный аллель представлен в 

гомозиготном состоянии, а у 38  % – в гетерозиготном. Сравнительный анализ 

вегетативного потомства в зависимости от его географического происхождения 

показал, что у карельской березы, имеющей карельское происхождение, аллели 

значительно чаще (более чем в 1,4 раза) находятся в гетерозиготном состоянии, 

чем в гомозиготном. У клонов, исходные деревья которых произрастают (или про-

израстали) в других российских регионах (например, в Смоленской области) или 

в Беларуси, Дании и Финляндии, соотношение аллелей было иным. Использо-

вание маркера BpCW1 подтвердило также отсутствие аллеля с делецией 54 п. н. 

у других представителей рода Betula (входящих в состав ранее созданной коллек-

ции клонов in vitro), что соответствует свойственной для них прямослойной текс-

туре древесины. Полученные данные свидетельствуют о возможности использо-

вания молекулярного маркера BpCW1 для выявления делеции, локализованной 

на 10-й хромосоме в геноме карельской березы, сцепленной с признаком «узор-

чатая древесина», у клонов, культивируемых в условиях in vitro, исходные деревья 

которых отобраны исключительно на основании внешних косвенных признаков. 

Это позволит ускорить решение ряда вопросов, связанных с селекцией карель-

ской березы, а также с отбором исходных генотипов при создании промышлен-

ных плантаций с целью выращивания деревьев с заданными свойствами в ком-

мерческих целях.
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This article presents the results of evaluating the effectiveness of the BpCW1 molecular 

marker for early detection of the ‘figured grain’ trait in vegetative progeny of curly birch 

Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti during clonal micropropagation in 

vitro. In the parent trees, this trait is typically visualized by the age of 8–10 years as bulges 

or thickenings on the trunk surface. Clones (in vitro) of silver birch (Betula pendula Roth), 

downy birch (Betula pubescens Ehrh.), and their varieties (which have predominantly 

decorative leaf shapes or colors) served as controls. PCR analysis showed that 87.5 % 

of curly birch clones contained amplification products (476 bp or 530/476 bp) corre-

sponding to a deletion (loss) of a 54-bp DNA region associated with the ‘figured grain’ 

trait. The deletion allele was found to be homozygous in 62 % of clones, and heterozygous 

in 38 %. A comparative analysis of vegetative progeny based on their geographic pro-

venance revealed that curly birch of Karelian provenance exhibited significantly more he-

terozygous alleles (>1.4 times more frequent) than homozygous alleles. Clones derived 

from parent trees from other Russian regions (e.g., Smolensk Oblast), Belarus, Denmark, 

and Finland exhibited a different allele ratio. Application of the BpCW1 marker also con-

firmed the absence of the allele with the 54-bp deletion in other members of the genus 

Betula (available in a previously created collection of in vitro clones), which is consistent 

with their characteristic straight-grained wood texture. These data indicate the possibi-

lity of using the BpCW1 molecular marker to detect a deletion localized on chromosome 

10 in the curly birch genome, linked to the ‘figured grain’ trait, in clones cultivated in vitro, 

whose parent trees were selected solely on the basis of indirect exterior evidence. This 

will speed up the resolution of a number of issues related to the selection of curly birch, as 

well as the selection of initial genotypes when creating commercial plantations for grow-

ing trees with the desired characteristics.

K e y w o rd s: Curly birch; Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti; vege-

tative progeny; in vitro clones of varying geographical provenance; figured grain; BpCW1 

molecular marker; diagnostics
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Введение

Ареал карельской березы (Betula pendula 

Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti), которая 

считается разновидностью березы повислой, 

сформировался на территории стран северо-за-

падной части континентальной Европы и имеет 

выраженный дизъюнктивный характер [Ветчин-

никова, Титов, 2020]. Появление здесь карель-

ской березы, по всей вероятности, произошло 

благодаря исторически сложившемуся сочета-

нию геоморфологических, природно-климатиче-

ских, фитоценотических и эдафических условий 

и является отражением особого направления в 

эволюции рода Betula L., в результате которого 

появился и закрепился качественно новый мор-

фотип [Ветчинникова, Титов, 2021]. При этом 

узорчатая текстура древесины, которая являет-

ся одним из главных отличительных признаков 

карельской березы, устойчиво наследуется в ее 

семенном потомстве и сохраняется при вегета-

тивном размножении как в природных популяци-

ях, так и в искусственно созданных насаждениях, 

указывая на генетическую детерминацию этого 

признака. Однако приходится констатировать, 

что до сих пор отсутствуют надежные способы 

прижизненной диагностики узорчатой древеси-

ны. Как правило, для этого используют косвен-

ные признаки, к которым, в частности, относятся 

утолщения или выпуклости, визуально различи-

мые на поверхности ствола (иногда они бывают 

и на скелетных ветвях кроны), хотя далеко не 

всегда их величина и количество соответству-

ют степени выраженности рисунка в древесине. 

Более того, обычно косвенные признаки внеш-

не проявляются не сразу, а в среднем только на 

8–10-й год развития растений, хотя у одних они 

становятся визуально заметными в возрасте 

3–5 лет [Ермаков, 1986; Ryynänen, 1988; Hynynen 

et al., 2010 и др.], а у других – только в 20–25 

[Сакс, Бандер, 1970; Соколов, 1970 и др.]. 

С возрастом по мере увеличения толщины 

коры и формирования грубой корки у карель-

ской березы часто наблюдается обратный про-

цесс «сглаживания» (или «заплывания») ранее 

выпуклой поверхности ствола. Таким образом, 

оценка наличия узорчатой древесины у карель-

ской березы по косвенным (морфологическим) 

признакам часто затруднена как на ранних, так 

и на более поздних этапах ее онтогенеза.

Что касается физиолого-биохимических осо-

бенностей, то карельская береза характеризу-

ется значительным сходством с березой пови-

слой (Betula pendula Roth) и березой пушистой 

(Betula pubescens Ehrh.), а выявленные между 

ними различия носят преимущественно коли-

чественный характер и чаще обнаруживаются 

только к моменту визуального проявления кос-

венных признаков узорчатой древесины, в связи 

с чем не могут быть рекомендованы в качестве 

диагностических [Ветчинникова, Титов, 2021].

Новые возможности в поиске критериев 

ранней диагностики отличительных призна-

ков и свойств, присущих карельской березе, 

открывает использование современных мо-

лекулярно-генетических методов. Так, совсем 

недавно, исходя из анализа более 37 тысяч 

SNP (Single Nucleotide Polymorphism), располо-

женных на 10-й хромосоме на отрезке длиной 

1,2 млн п. н., у семенного потомства карельской 

березы были обнаружены участки, сцепленные 

с признаком «узорчатая древесина» [Gubaev et 

al., 2024]. Детальный анализ этой части генома 

показал, что в непосредственной близости от 

SNP_3465040 у деревьев карельской березы, 

обладающих «узорчатым» фенотипом, имеется 

утрата участка ДНК (делеция), которую удалось 

визуализировать путем стандартного электро-

фореза в агарозном геле. На основе этих дан-

ных разработан и предложен для практическо-

го использования молекулярный маркер, полу-

чивший название BpCW1 (Betula pendula Curly 

Wood1) [Жигунов и др., 2024].

Целью данного исследования явилось ис-

пользование молекулярного маркера BpCW1 

для выявления признака «узорчатая древеси-

на» в вегетативном потомстве карельской бе-

резы, полученном путем клонального микро-

размножения in vitro, исходные (материнские) 

деревья которого отобраны на основании кос-

венных (морфологических) признаков.

Объекты и методы исследований

Объектом исследований служила карель-

ская береза (рис. 1), а в качестве контроль-

ных – ледяная береза (Eisbirke, Ice birch), име-

ющая выпуклости на поверхности ствола, бе-

реза карликовая (B. nana L.), береза повислая, 

береза пушистая и их разновидности, которые 

характеризуются декоративной по форме ли-

стовой пластинкой или особой их окраской, 

но имеют прямослойную текстуру древеси-

ны. К последним относятся береза лопастная 

(B. pendula Roth f. lobulata (Regel) Anders ex 

H. J. P. Winkl.), береза криспа (Betula pendula 

Roth f. crispa (Reichenb.) Hämet-Ahti), иволист-

ная береза (B. pubescens like salix), береза 

краснолистная (Betula pendula Roth f. purpurea 

(André) Schneid). Все они являются частью кол-

лекции in vitro представителей сем. Betulaceaе 

[Коллекция…, 2016], созданной ранее и под-

держиваемой нами в лаборатории лесных био-

технологий Института леса КарНЦ РАН.
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Материалом для исследований служили ли-

стовые пластинки (3–4 шт. размером ~ 2×2 мм) 

53 клонов, среди которых 42 соответствовали 

карельской березе (рис. 1, б). Отметим, что ис-

ходные деревья карельской березы (рис. 1, а) 

отобраны на основании внешних косвенных 

признаков, к которым относятся прежде все-

го утолщения или выпуклости на поверхности 

ствола, свидетельствующие о наличии узорча-

той древесины (рис. 1, в). Добавим, что клоны 

карельской березы имеют разное географиче-

ское происхождение: Россия (Республика Ка-

релия, Ленинградская и Смоленская обл.), Бе-

ларусь, Дания, Норвегия и Финляндия, и часть 

из них к настоящему времени уже отсутствуют 

в природе. 

ДНК из листьев выделяли с помощью мо-

дифицированного СТАВ-метода (СТАВ – це-

тилтриметиламмонийбромид) [Porebski et al., 

1997; Rahimah et al., 2006]. Оценку чистоты и 

пригодности ДНК (концентрация, степень де-

градации и наличие примесей) проводили 

спектрофотометрически по отношению погло-

щения при длинах волн А260/А280, учитывая, 

что ДНК имеет максимальное поглощение при 

длине волны 260 нм, белки – 280 нм, а углево-

ды, фенолы и др. – 230 нм.

Реакционная смесь для ПЦР (полимеразная 

цепная реакция) состояла из стерильной дис-

тиллированной воды – 18 мкл, 10х буфера 

(«Евроген», Москва) – 2,5 мкл, смеси 5x dNTP 

(«Евроген») – 1 мкл, прямого праймера (10мкМ) 

и обратного (10 мклМ) по 0,5 мкл, Taq ДНК-поли-

меразы («Евроген») – 0,5 мкл, ДНК – 2 мкл. Ам-

плификацию проводили в амплификаторе Bio-

Rad T-100 (США). Последовательность прай-

меров представлена в работе [Жигунов и др., 

2024]. Программа амплификации включала 

Рис. 1. Карельская береза в природе (а) и культуре in vitro (б). Узорчатая текстура дре-

весины на поперечном спиле (в). Стрелками указаны утолщения на поверхности ство-

ла, которые считаются косвенными признаками наличия узорчатой древесины

Fig. 1. Curly birch in the wild (a) and in vitro culture (б). Patterned wood texture on a cross-

section (в). The arrows indicate thickenings on the trunk surface, which are considered to be 

indirect indicators of the presence of patterned wood

а

б

в
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начальную стадию денатурации при 95 °С в 

течение 3 мин, затем 30 циклов: денатура-

ция при 95 °С в течение 30 с, отжиг праймеров 

при 57 °С – 45 с, элонгация при 72 °С – 45 с и 

заключительный цикл элонгации при 72 °С – 

5 мин. Электрофорез проводили в 1,0% агароз-

ном геле в трис-боратном буфере с ЭДТА (TBE). 

ПЦР-продукты визуализировали в ультрафио-

летовом свете после обработки геля раствором 

бромистого этидия. Обработка данных прове-

дена с помощью программы MS Excel.

Результаты и обсуждение

До проведения диагностики клонов карель-

ской березы и других представителей рода 

Betula, входящих в состав коллекции in vitro, 

с использованием молекулярного маркера 

BpCW1 на наличие у них генов, связанных с 

признаком «узорчатая древесина», была осу-

ществлена оценка чистоты и концентрации ДНК, 

выделенной из листьев микропобегов, иниции-

рованных in vitro на питательной среде из мери-

стематических тканей апексов вегетативных по-

чек взрослых деревьев. Спектрофотометриче-

ский анализ показал, что среди образцов 33,3 % 

имели высокое качество ДНК, поскольку значе-

ния соотношения оптической плотности 260/280 

(оценивает чистоту нуклеиновых кислот от бел-

ковых примесей) и 260/230 (оценивает чистоту 

нуклеиновых кислот от органических примесей) 

у них находились в интервале 1,8–2,0 и соответ-

ствовали оптимальной величине [260/280…, 

2009]. Для большинства образцов (60,5 %) чи-

стота ДНК оказалась несколько ниже (от 1,6 

до 1,8), но приемлемой (удовлетворительной) 

по качеству. Дополнительный контроль качества 

ДНК, проведенный с помощью электрофореза в 

агарозном геле, подтвердил ее пригодность для 

дальнейших исследований. Достаточной была 

и концентрация ДНК: у большинства клонов 

(более 80 %) она составила от 200 до 800 нг/мкл 

с преобладанием в диапазоне 300–400 нг/мкл.

Проведение ПЦР-анализа ДНК, выделен-

ной из листьев микропобегов разных клонов 

карельской березы, позволил выявить аллели 

длиной как 530 п. н., так и 476 п. н., которые да-

лее обозначены соответственно как N – аллель 

дикого типа (нормальный) и D – делеционный 

аллель (рис. 2, а).

Рис. 2. Визуализация про-

дуктов ПЦР-амплифика-

ции (а), где делеционный 

аллель (D), выявленный с 

использованием ДНК-мар-

кера BpCW1, сцепленного 

с признаком «узорчатая 

древесина», присутствует в 

гетерозиготном состоянии 

(N/D) (б) или в гомозигот-

ном (D/D) (в) в тканях кло-

нов карельской березы, ге-

нотипы которых отобраны 

по косвенным признакам. 

На первой дорожке элек-

трофореграммы (1) – мар-

кер молекулярного веса 

1000 п. н. Отсутствие деле-

ции (N/N) (г) характеризует 

генотипы как «безузорча-

тые». Цифрами обозначены 

отдельные номера клонов, 

N – аллель дикого типа

Fig. 2. Visualization of PCR amplification products (a), where the deletion allele (D) being identified using the BpCW1 

DNA marker linked to the “patterned wood” trait, is present in a heterozygous state (N/D) (б) or in a homozygous 

state (D/D) (в) in the tissues of curly birch clones whose genotypes were selected based on indirect indicators. The 

first lane of the electropherogram (1) shows a 1,000 bp molecular weight marker. The absence of a deletion (N/N) (г) 

characterizes genotypes as “patternless”. Numbers indicate individual clone numbers; N is the wild-type allele

б

в г

а
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Ранее при изучении 15- и 35-летнего се-

менного (сибсового) потомства (от контроли-

руемого опыления) карельской березы, про-

израстающего на Заонежской лесосеменной 

плантации (Республика Карелия) [Ветчиннико-

ва и др., 2023], было показано, что у носителей 

признака «узорчатая древесина» проявляется 

утрата фрагментов ДНК длиной 54 нуклеоти-

да в регуляторной области гена Bpev01.c0000.

g0109, причем с частотой 92 % и выше [Gubaev 

et al., 2024]. Отсутствие делеции и гомозигот-

ность по аллелю, выявляемому как ПЦР-про-

дукт 530 п. н., напротив, характеризуют расте-

ния как «безузорчатые».

В вегетативном потомстве карельской бере-

зы у 42 из 48 клонов (87,5 %) обнаружены аллели 

длиной 476 п. н., характерные для «узорчатых» 

растений (рис. 3, а). При этом у 62 % они были 

в гетеро-, а у 38 % – в гомозиготном состоянии 

(рис. 2, б, в; рис. 3, б). Использование марке-

ра, однако, не позволило обнаружить делецию 

у 6 клонов карельской березы, находящихся в 

условиях in vitro, хотя у генетически однородных 

растений в условиях ex vitro косвенные признаки 

наличия узорчатой древесины визуально про-

явились в возрасте 7 лет. Причины этого могут 

быть различными, и они уточняются.

Сравнительный анализ вегетативного потом-

ства, имеющего разное географическое про-

исхождение, показал, что у карельской березы 

карельского происхождения аллели чаще (бо-

лее чем в 1,4 раза) находятся в гетерозиготном 

состоянии, чем в гомозиготном. Об этом сви-

детельствуют и повышенные значения часто-

ты встречаемости генотипа N/D по сравнению 

с D/D (табл.). Клоны, исходные деревья кото-

рых произрастают (или произрастали) в Бе-

ларуси и Дании, содержат преимущественно 

аллели в гомозиготном состоянии (D/D), а в 

Ленинградской области (Россия) и Норвегии – 

в гетерозиготном (N/D). У клонов карельской 

березы из Смоленской области (Россия) и 

Финляндии соотношение аллелей в гетеро- и 

гомозиготном состоянии было примерно рав-

ным. Однако для подтверждения выявленного 

соотношения аллелей в геноме карельской бе-

резы, деревья которой имеют разное происхо-

ждение, необходимо в дальнейшем увеличить 

число клонов, представляющих разные страны 

и регионы.

Интересные результаты получены при изуче-

нии клонов березы повислой, березы пушистой 

и их разновидностей, входящих в состав коллек-

ции in vitro. Как и ожидалось, в геноме у боль-

шинства из них молекулярный маркер BpCW1 не 

выявил делеционный аллель (N/N) (рис. 2, г), ло-

кализованный на 10-й хромосоме и сцепленный 

с признаком «узорчатая древесина», поскольку 

для них характерна прямослойная текстура.

Однако обращает на себя внимание, что 

делеция (N/D) обнаружена также у клона, со-

ответствующего ледяной березе, которую ча-

сто принимают за карельскую березу из-за 

наличия выпуклостей на поверхности ствола. 

Рис. 3. Соотношение клонов карельской березы: а – по наличию делеции (D/D + N/D) или ее 

отсутствию (N/N) – «узорчатые» / «безузорчатые» (в % от общего числа клонов); б – по прояв-

лению аллелей: гомозиготы (D/D) или гетерозиготы (N/D) (в % от числа «узорчатых» клонов), 

выявленных с использованием молекулярного маркера BpCW1

Fig. 3. Ratio of curly birch clones: a – by the presence of a deletion (D/D + N/D) or its absence (N/N) – 

“patterned” / “patternless” (as a percentage of the total number of clones); б – by the expression of 

alleles: homozygotes (D/D) or heterozygotes (N/D) (as a percentage of the number of “patterned” 

clones), identified using the BpCW1 molecular marker

а б
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Отличительной особенностью ледяной березы 

является ее древесина, которая обладает вол-

нистой текстурой с перламутровым оттенком 

(похожим на лед, что и определило ее название), 

но не содержит темно-коричневые включения, 

характерные для карельской березы (рис. 4). 

Ледяная береза является флористической ред-

костью и, как правило, сопутствует карельской 

березе в природных и искусственно создан-

ных популяциях в северной части ее ареала 

(преимущественно в Швеции, Финляндии и Рос-

сии – в Республике Карелия и Ленинградской 

области) [Ветчинникова и др., 2013]. В южной 

части ареала карельской березы, например на 

территории Беларуси, Польши и Словакии, она 

не обнаружена. Заметим, что ледяная береза 

не имеет и собственного латинского названия, а 

финские исследователи относят ее к карельской 

и выделяют как тип R (кольчатая) [Saarnio, 1976; 

Kosonen et al., 2004; Hagqvist, Mikkola, 2008].

Частота встречаемости аллелей у клонов карельской березы разного географического происхождения, 

выявленных с помощью молекулярного маркера BpCW

Allele frequencies in curly birch clones of different geographical origins identified using the BpCW molecular marker

Страны (регионы) происхождения

Country (region) of origin

Аллель 

Allele

Генотип

Genotype

N D N/D D/D N/N

Беларусь, Дания

Belarus, Denmark
0 1,0 0 1,0 0

Россия (Ленинградская обл.), Норвегия

Russia (Leningrad Region), Norway
0,50 0,50 1,0 0 0

Россия (Республика Карелия)

Russia (Republic of Karelia)
0,37 0,63 0,59 0,41 0

Россия (Смоленская обл.), Финляндия

Russia (Smolensk Region), Finland
0,33 0,67 0,50 0,50 0

Примечание. Данные представлены в относительных единицах, где N – аллель дикого типа, D – делеционный аллель.

Note. Data are presented as relative units, where N – wild-type allele, D – deletion allele.

Рис. 4. Карельская береза (а), ледяная береза (в) и их древесина (б, г соответственно) на продольном 

спиле ствола

Fig. 4. Curly birch (a), ice birch (б) and their wood (б, г, respectively) on a longitudinal cut of the trunk

а б в г
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Наряду с этим открытыми остаются и мно-

гие другие важные вопросы, хотя в последние 

два-три десятилетия исследования карельской 

березы значительно продвинулись вперед, 

заметно расширив наши знания об этом уни-

кальном биологическом объекте. Один из них 

касается происхождения карельской березы. 

Неясно, каким образом среди видов рода 

Betula, являющихся важнейшими лесообразу-

ющими породами в Евразии и Северной Аме-

рике, в пределах довольно ограниченного и 

фрагментированного ареала могли появиться 

и эволюционно закрепиться особи, распола-

гающие генетическим контролем другого типа 

текстуры древесины и вдобавок характеризую-

щиеся полиморфизмом жизненных форм.

Как известно, основные источники генети-

ческой изменчивости в популяциях перекрест-

ноопыляемых видов – мутации, рекомбинации 

и поток генов из других популяций – реализуют 

себя через половой процесс при скрещива-

нии генетически различающихся родительских 

форм с образованием новых гибридных форм, 

что расширяет генетическое разнообразие, 

предоставляя тем самым новый материал и 

новые «возможности» для естественного отбо-

ра. При этом в популяциях может происходить 

дивергенция по отдельным признакам, ком-

плексам признаков и т. д., что в конечном счете 

в определенных случаях ведет к образованию 

новых видов [Тимофеев-Ресовский и др., 1973; 

Майр, 1974; Динамика…, 2004]. Однако в от-

ношении карельской березы, по нашим пред-

ставлениям [Ветчинникова, Титов, 2016, 2021], 

речь, скорее всего, идет об интрогрессии, 

т. е. об успешной гибридизации между близко-

родственными видами или разновидностями 

в «гибридных зонах». Хотя исключать важную 

роль мутаций и рекомбинаций в увеличении 

внутри- и межвидового разнообразия, раз-

умеется, нельзя. Например, сравнительный 

анализ референсных геномов березы пови-

слой [Salojärvi et al., 2017] и карельской березы 

позволил обнаружить структурные вариации 

ДНК, включающие около 600 тыс. SNP, более 

80 тыс. инсерций (вставок) и около 70 тыс. де-

леций [Shumkova, Potokina, 2025].

По результатам нашего исследования, 

утрата фрагмента ДНК длиной 54 нуклеоти-

да, ассоциированная с признаком «узорчатая 

древесина», имеет место у 87,5 % изученных 

образцов микропобегов карельской березы. 

Это показывает достаточно высокую эффек-

тивность использования SNP в качестве марке-

ра для диагностики наличия/отсутствия узор-

чатой древесины – экономически крайне важ-

ного признака, характерного главным образом 

для карельской березы, что до сих пор было 

невозможно сделать другими методами, осно-

ванными на оценке ее внешних (морфологиче-

ских), визуально регистрируемых признаков. 

Заключение

В целом использование недавно предложен-

ного молекулярного маркера BpCW1 [Gubaev et 

al., 2024] уже на уровне культуры микропобе-

гов in vitro позволяет выявить наличие делеции 

(т. е. потери участка ДНК размером 54 п. н.), 

связанной с признаком «узорчатая древесина», 

для диагностики клонов карельской березы, 

входящих в состав ранее созданной и поддер-

живаемой нами коллекции in vitro, генотипы 

которых изначально были отобраны на основе 

визуально фиксируемых (морфологических) 

признаков. Так, в результате ПЦР-анализа у 

42 из 48 клонов (или 87,5 %) карельской березы 

идентифицированы соответствующие продук-

ты амплификации. Причем у 62 % из них один 

аллель находился в гомозиготном состоянии, 

а у 38 % – в гетерозиготном. Использование 

маркера BpCW1 также подтвердило отсутствие 

делеции у клонов других представителей рода 

Betula, что соответствует присущей им прямо-

слойной текстуре древесины.

Таким образом, можно заключить, что ис-

пользование молекулярного маркера BpCW1, 

связанного с делецией, показало его доста-

точно высокую эффективность для выявле-

ния узорчатой древесины у клонов карельской 

березы, культивируемых в условиях in vitro, 

исходные деревья которых отобраны исклю-

чительно на основе внешних косвенных при-

знаков. Однако данный факт по сути ничего 

не добавляет в плане раскрытия генетических 

основ наследования признака «узорчатая тек-

стура древесины». Существующие же на этот 

счет предположения не имеют пока достаточ-

ного экспериментального подтверждения и 

носят гипотетический характер. По-прежнему 

также неясны и особенности экспрессии ге-

нов, которые отвечают за данный признак (или 

участвуют в контроле над ним). Поиск ответов 

на эти крайне важные вопросы требует прове-

дения дальнейших исследований, сочетающих 

традиционные генетические подходы с исполь-

зованием новейших методов молекулярной 

биологии.

Авторы выражают глубокую благодарность 

д. с.-х. н. А. В. Жигунову за содействие в органи-

зации исследований, а также Д. С. Каржаеву – 

за помощь в освоении методов проведения 

молекулярно-генетических исследований.
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ОПТИМИЗАЦИЯ РЕЦЕПТУРЫ КОМБИКОРМОВ 

ДЛЯ ГИБРИДНЫХ ВИДОВ ОСЕТРОВЫХ С ДОБАВЛЕНИЕМ 

РАСТИТЕЛЬНЫХ КОМПОНЕНТОВ И БАКТЕРИОЦИНОВ
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Целью работы является оценка влияния применения комплекса растительных доба-

вок с включением антимикробного пептида Педиоцин PA-1 в качестве кормовой до-

бавки для рыб. Объектом исследования определен гибридный вид осетровых ЛенКа, 

полученный в результате скрещивания ленского осетра и калуги (Acipenserbaerii × 

Husodauricus) для улучшения их характеристик, таких как рост, сопротивляемость за-

болеваниям и качество икры. Используемые методы: изготовление опытного образ-

ца корма с новой кормовой добавкой, лабораторные исследования питательности и 

аминокислотного состава экспериментальной партии на соответствие комбикормам 

для гибридов осетровых рыб. Разработанный корм  с добавлением антимикробного 

пептида Педиоцин РА-1 оказывает положительное влияние на общее состояние рыб, 

обеспечивает прирост массы. Предлагаемый корм характеризуется высокой пое-

даемостью гидробионтами, что подтверждает отсутствие визуально определяемых 

остатков корма в водной среде. Это позволяет минимизировать риск загрязнения 

воды продуктами распада корма и, как следствие, способствует поддержанию ста-

бильных гидрохимических показателей. Во многих государствах аквакультура играет 

ключевую роль в обеспечении местного населения качественной рыбной продукцией. 

За последние десятилетия объемы производства в этой отрасли увеличились колос-

сально, примерно в 12 раз. Важнейшим фактором для получения высококачествен-

ной и рентабельной рыбной продукции является использование сбалансированных 

кормов, содержащих все необходимые питательные и биологически активные эле-

менты. Применение новой кормовой добавки позволит расширить рынок кормов для 

аквакультуры и снизить затраты на очистку воды за счет минимизации отходов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: аквакультура; бактериоцины; патогенные микроорганизмы; 

изготовление кормов
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BACTERIOCINS

Don State Technical University (1 Gagarin Sq., 344000 Rostov-on-Don, Russia), 

*nadyhka1514@gmail.com

The study evaluated the effect of supplementing fish feed with a complex of plant-based 

additives combined with antimicrobial peptide Pediocin PA-1. The object of the study 

is the hybrid sturgeon species LenKa, obtained by crossing the Lena sturgeon and Kalu-

ga (Acipenserbaerii × Husodauricus) to enhance their characteristics, such as growth, 

disease resistance and egg quality. The methods included producing a pilot sample 

of feed with the new additive and laboratory studies of the nutritional value and amino acid 

composition of the experimental batch for compliance with requirements for compound 

feeds for sturgeon hybrids. The new feed formula supplemented with antimicrobial pep-

tide Pediocin PA-1 has a positive effect on the general wellbeing of the fish and provides 

a weight gain. The proposed feed is characterized by high palatability for aquatic orga-

nisms, as confirmed by the absence of visually detectable feed residues in the aquatic 

environment. This helps to minimize the risk of water pollution by feed decay products 

and thus to maintain stable hydrochemical parameters. In many countries, aquaculture 

plays a key role in providing local populations with high-quality fish produce. Over the past 

decades, production volumes in this industry have increased enormously, approximate-

ly 12-fold. A crucial factor for obtaining high-quality and cost-effective fish products is 

a balanced diet of feeds containing all the necessary nutritional and biologically active 

elements. The new supplement will expand the range of aquaculture feeds in the market 

and reduce water treatment costs by minimizing waste.

K e y w o rd s: aquaculture; bacteriocins; pathogenic microorganisms; feed production
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Введение

Осетровые рыбы остаются важным эле-

ментом мировой аквакультуры благодаря их 

ценным продуктам и экономической значи-

мости, а также продолжается работа по со-

вершенствованию их разведения, включая 

и создание новых гибридов для повышения 

эффективности и устойчивости производст-

ва, и улучшение комбикормов [Милованов и 

др., 2023]. Исследование комбикормов для 

осетровых рыб является актуальным направ-

лением научных изысканий, способствующих 

как увеличению объемов производства, так и 

сохранению биоразнообразия. При производ-

стве комбикормов важно учитывать правиль-

ное соотношение углеводов и минералов, это 

помогает улучшить их усвоение и переварива-

ние, что приводит к более эффективному ис-

пользованию кормов и снижению затрат на их 

производство [Бурлаченко, 2008; Абросимова 

и др., 2020].

Для улучшения качества искусственных 

кормов в рецептуру помимо основных живот-

ных и растительных компонентов также вно-

сят кормовые, растительные, пищевые, мине-

ральные добавки и такие важные компоненты, 

как бактериоцины. Бактериоцинами называют 

антимикробные пептиды, способные подав-

лять рост патогенных микроорганизмов [Чи-

стяков и др., 2021]. Использование бактерио-

цинов в аквакультуре имеет ряд преимуществ. 

Бактериоцины являются природными вещест-

вами, что делает их более экологически без-

опасными по сравнению с синтетическими ан-

тибиотиками. Они разлагаются в окружающей 

среде, не накапливаясь в больших количест-

вах. Из-за узкого спектра и механизма дейст-

вия, отличного от антибиотиков, вероятность 

развития резистентности к бактериоцинам 
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значительно ниже [Devaraja et al., 2013; Kuebu-

tornye et al., 2019].

Активно ведутся исследования по поиску но-

вых бактериоцинов с улучшенными свойствами 

и разработка методов их стабилизации, а также 

оптимизации способов применения. 

Целью работы является оптимизация соста-

ва комбикорма для осетровых рыб путем вклю-

чения в рецептуру бактериоцинов для повыше-

ния эффективности кормления, устойчивости 

производства и улучшения общего состояния 

здоровья рыб.

Материалы и методы

Бактериоцин Педиоцин PA-1 добавлялся в 

разработанную нами рецептуру кормовой до-

бавки (табл. 1). Опытные партии корма были 

изготовлены согласно ГОСТ 10385-2014 «Ком-

бикорма для рыб. Общие технические условия» 

в лаборатории «Технологическая линия произ-

водства кормов», расположенной в Донском 

государственном техническом университете. 

Все закупленные компоненты проходили 

проверку на соответствие качества. Если сырье 

не соответствовало установленным характери-

стикам, оно не использовалось [Широков и др., 

2014; Ткачева и др., 2024]. Для тщательного 

измельчения компонентов применялась зер-

нодробилка ДПМ-5,5 («АгроПоставка», Ниж-

ний Новгород, Россия) с ситом, позволяющим 

достигать размера частиц от 300 до 600 ми-

крон. Грубо измельченные ингредиенты про-

ходили через вибросито с ячейкой 2 мм. По-

сле просеивания компоненты были смешаны 

согласно составленному рецепту до состояния 

однородной массы, а затем преобразовыва-

лись в гранулы при прохождении через грану-

лятор. Таким образом был произведен продук-

ционный комбикорм для осетровых пород рыб 

(рис.). Исследования состава эксперименталь-

ного корма выполнены в ГБУ РО «Ростовская 

областная станция по борьбе с болезнями жи-

вотных с противоэпизоотическим отрядом» – 

«Ростоветлаборатория».

Для изучения эффективности применения 

кормовой добавки в составе комбикорма для 

гибрида ЛенКа проведен эксперимент, направ-

ленный на оценку показателей роста, кормово-

го коэффициента и общего физиологического 

состояния рыб. Эксперимент проходил на базе 

аквакультурного хозяйства ООО «Осетровая 

ферма» с 1 мая по 1 октября 2024 г. Для опти-

мизации кормления применен комплексный 

подход, включавший в себя строгое соблюде-

ние установленного графика кормления, ис-

пользование высококачественного корма, си-

стематический мониторинг физиологического 

состояния рыб и регулярный контроль параме-

тров водной среды. Мониторинг физиологиче-

ского состояния рыб проводился визуально, с 

акцентом на изменения в обычной активности: 

Таблица 1. Рецепт кормовой добавки с бактериоцином

Table 1. Recipe for a feed additive with bacteriocin

Наименование 

компонента

Component 

name

Содержание, %

Content, %

Содержание 

в 1000 г корма

Content 

in 1000 g of feed

Цеолит

Zeolite
2 20

Дрожжи

Yeasts
3 30

Бактериоцин 

Педиоцин PA-1

Bacteriocin 

Pediocin PA-1

2 20

Пророщенная 

пшеница

Sprouted wheat

1 10

Пшеница

Wheat
0,7 7

Хлорелла

Chlorella
1 10

Закрепитель

The fastener
0,3 3

Люцерна

Lucerne
5 50

Продукционный комбикорм с эксперимен-

тальной кормовой добавкой

Food compound feed with experimental feed ad-

ditive
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обращали внимание на проявления повышен-

ной вялости, состояния беспорядочного или 

слишком быстрого плавания, а также нетипич-

ное положение в толще воды (у поверхности 

или у дна). Дополнительно каждые 5 дней про-

водился внешний осмотр рыб для выявления 

изменений окраски (побледнение, потемне-

ние), появления необычных пятен или полос, 

других видимых аномалий.

Параметры качества воды, включая pH, тем-

пературу и содержание кислорода, измеряли с 

помощью профессионального измерителя ка-

чества воды WATERLINER WMM-97 (ООО «Оме-

га», Ростов-на-Дону, Россия). Образцы воды 

отбирали каждые 10 дней. Стандартные анали-

тические протоколы использовали для анализа 

нитрита, нитратов, аммиака [Standard…, 2017]. 

Рыб кормили четыре раза в день. Часто-

та кормления была выбрана для обеспечения 

равномерного усвоения питательных веществ 

и минимизации потерь корма. Производилась 

индивидуальная корректировка дозировки: су-

точная норма корма рассчитывалась на основе 

текущей биомассы рыб и гидрохимических по-

казателей воды (t°, pH, содержание O
2
, NO

2
, NO

3
 

и NH
4
/NH

3
). Еженедельный мониторинг массы 

рыб позволял вносить оперативные изменения 

в рацион. Основной задачей в процессе кор-

мления было не только обеспечение рыб доста-

точным количеством питательных веществ, но и 

снижение избыточного потребления корма.

На старте эксперимента в садки было поме-

щено 2479,4 кг гибрида ЛенКа (Acipenserbaerii × Husodauricus). Общее количество рыб в сад-

ке составляло 3542 особи при средней массе 

700 г. Плотность посадки соответствовала 

40 кг/м3, а общий объем садка – 65 м3. Рыб со-

держали в условиях проточной воды. Проточная 

система обеспечивала высокое содержание кис-

лорода, поддерживала стабильные гидрохими-

ческие параметры воды и способствовала вымы-

ванию метаболитов, что минимизировало стрес-

совые факторы и создало оптимальные условия 

для роста рыб [Москаленко, Седов, 2023].

Результаты и обсуждение

В таблице 2 представлены результаты ис-

следований изготовленного комбикорма.

Сравнение полученных данных с рекомен-

дуемыми нормами, представленными в мето-

дических указаниях «Корма и технология кор-

мления рыб», позволило оценить соответствие 

разработанной рецептуры физиологическим 

потребностям осетровых рыб.

Массовая доля сырого протеина в исследуе-

мом корме составила 42,20 ± 1,22 %, что являет-

ся нормой (рекомендуемый диапазон 40–50 %). 

Массовая доля жира (17,77 ± 1,26 %) находи-

лась в пределах установленных норм (10–20 %), 

что свидетельствует о сбалансированности жи-

рового компонента в рационе [Мясников, 2017].

Содержание витамина А (3,8 ± 0,5 мг/кг) 

было чуть ниже рекомендуемого диапазона 

(5–10 мг/кг). Аналогичная ситуация наблюда-

лась и для витамина Е – 42,0 ± 2,1 мг/кг при 

нормативном значении 50–100 мг/кг. Содер-

жание витамина Д (1242 ± 86,5 МЕ/кг) соот-

ветствовало рекомендуемому уровню (1000–

2000 МЕ/кг) [Мясников, 2017].

Таблица 2. Результаты исследования состава экспериментального корма

Table 2. Results of the experimental feed study

Наименование исследования

Name of the study

Методика проведения 

исследований

Research methodology

Фактическое значение показателей 

по результатам исследований

The actual value of indicators 

based on research results

Массовая доля витамина А, мг/кг

Mass fraction of vitamin A, mg/kg

М 04-10-2007 

(ФР.1.31.2013.14078)
3,8 ± 0,5

Массовая доля витамина Е, мг/кг 

Mass fraction of vitamin E, mg/kg
М 04-44-2006 42,0 ± 2,1

Массовая доля витамина Д, МЕ

Mass fraction of vitamin D, IU
М 04-44-2006 1242 ± 86,5

Массовая доля селена, мг/кг

Selenium mass fraction, mg/kg
М 04-33-2004 0,43 ± 1,12

Массовая доля сырого протеина, %

Mass fraction of crude protein, %
ГОСТ 13496.4-2019 42,20 ± 1,22

Массовая доля жира, %

Mass fraction of fat, %
ГОСТ 13496.15-2016 17,77 ± 1,26

Массовая доля углевода, %

Mass fraction of carbohydrate, %
Расчетный метод 27,93



65
  Труды Карельского научного центра Российской академии наук. 2026. № 5

Содержание селена (0,43 ± 1,12 мг/кг) на-

ходилось в пределах допустимых значений 

(0,1–0,3 мг/кг) [Мясников, 2017]. Массовая 

доля углеводов в исследуемом корме состави-

ла 27,93 %.

Произведенный комбикорм исследовали 

на аминокислотный состав [Чаплыгина и др., 

2016] в испытательной (научно-учебной) лабо-

ратории «Биохимический и спектральный ана-

лиз пищевых продуктов» (табл. 3).

По результатам проведенного анализа ами-

нокислотного состава разработанного корма 

для рыб с требованиями, установленными в 

ГОСТ 32195-2013 «Комбикорма для рыб. Об-

щие технические условия», содержание лизина 

(1,87 %), метионина (0,81 %), треонина (1,25 %) 

и валина (4,38 %) соответствует ориентировоч-

ным нормам для осетровых рыб. Содержание 

аргинина (3,06 %), гистидина (2,05 %) и лейци-

на (3,56 %) несколько превышает верхнюю гра-

ницу рекомендуемых значений. Однако следу-

ет учитывать, что избыток некоторых аминокис-

лот может не оказывать негативного влияния 

на организм рыб при условии сбалансирован-

ности общего рациона. Наиболее выраженный 

дефицит наблюдается по фенилаланину (0,3) и 

триптофану (0,001), содержание которых зна-

чительно ниже минимальных рекомендуемых 

значений. 

Количество растворенного в воде кисло-

рода составляло 7,2–8,3 мг/л; рН 7,1–7,8, 

а температура воды поддерживалась в пре-

делах 19–23 °C. Гидрохимические параметры 

воды отражены в табл. 4.

Опираясь на ОСТ 15-372-87 «Вода для рыбо-

водных хозяйств. Общие требования и нормы», 

можно утверждать, что гидрохимические по-

казатели воды находились в пределах нормы, 

так как по нормативу [ОСТ 15-372-87] количе-

ство аммиака не должно превышать 0,03 мг/л, 

нитратов – 1 мг/л, нитритов – 0,02 мг/л.

Таблица 3. Аминокислотный состав комбикорма

Table 3. Amino acid composition of compound feed

Наименование 

показателя

Naming 

of the indicator

Результат, %

Result, %

Погрешность

Error rate

Аргинин

Arginine
3,069 ± 0,99

Лизин

Lysine
1,876 ± 0,40

Тирозин

Tyrosine
0,8743 ± 0,97

Фенилаланин

Phenylalanine
0,3018 ± 0,78

Гистидин

Histidine
2,054 ± 0,5 

Лейцин (изолейцин)

Leucine (isoleucine)
3,569 ± 0,69

Метионин

Methionine
0,8126 ± 0,01

Валин

Valin
4,387 ± 0,23

Пролин

Proline
2,644 ± 0,25

Треонин

Threonine
1,257 ± 0,98

Серин

Serin
1,485 ± 0,86

Аланин

Alanine
2,231 ± 0,18

Глицин

Glycine
3,251 ± 0,14

Глутаминовая 

кислота 

+ глутамин

Glutamic acid 

+ glutamine

6,126 ± 1,97

Аспаргиновая 

кислота

Aspartic acid

4,167 ± 1,36

Цистин

Cystine
0 ± 0,45

Триптофан

Tryptophan
0,001 ± 0,0

Примечание. НД на метод испытаний М 04-38-2009.

Note. ND on the test method М 04-38-2009

Таблица 4. Гидрохимические показатели воды

Table 4. Hydrochemical parameters of water

Дата

Date

NH
4
/NH

3, 
мг/л

NH
4
/NH

3
, mg/l

NO
2, 

мг/л

NO
2
, mg/l

NO
3, 

мг/л

NO
3
, mg/l

01.05.2024 0 0 0

10.05.2024 0 0 0

20.05.2024 0,01 0,01 0,5

30.05.2024 0,015 0,01 0,5

10.06.2024 0,01 0,01 0,2

20.06.2024 0 0 0

01.07.2024 0,025 0,01 0,5

11.07.2024 0,02 0,01 0,5

22.07.2024 0 0 0

01.08.2024 0,01 0,01 0,2

12.08.2024 0 0 0

22.08.2024 0 0 0

02.09.2024 0,01 0,01 0,2

12.09.2024 0,01 0,01 0,2

23.09.2024 0 0 0

01.10.2024 0 0 0
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В начале эксперимента общая биомасса 

осетровых рыб составляла 2479,4 кг. За 5 ме-

сяцев эксперимента зафиксирован прирост 

массы, составивший 2302,3 кг. Таким обра-

зом, к концу исследования общая биомасса 

рыб достигла 4781,7 кг, а средняя масса одной 

особи составила 1,35 кг. Эти результаты сви-

детельствуют о продуктивности примененно-

го комбикорма в отношении прироста массы 

гидробионта. Кормовой коэффициент, кото-

рый отражает количество корма, необходимо-

го для увеличения массы рыбы на один кило-

грамм, составил 1,04. Данный показатель су-

щественно ниже общепринятых значений для 

гибридных форм осетровых, таких как ЛенКа, 

которые в условиях интенсивного выращи-

вания обычно колеблются в пределах 1,4–1,7 

[Батракова, 2022].

Рыбы продемонстрировали стабильный 

прирост массы на протяжении всего перио-

да выращивания, что свидетельствует о сба-

лансированности корма и отсутствии физио-

логического стресса. Заболеваний и случаев 

гибели рыб в процессе эксперимента не за-

фиксировано, что подтверждает благотворное 

влияние в составе добавки бактериоцина Пе-

диоцин PA-1 (штаммы Pediococcus acidilactici), 

активность которого направлена против ши-

рокого спектра грамположительных бактерий, 

включая Listeria monocytogenes, Bacillus cere-

us и некоторые штаммы Clostridium botulinum 

[Hill et al., 2014]. Следует отметить, что при 

стандартном выращивании гибридов осетро-

вых без применения кормовых добавок про-

цент смертности может достигать 10–15 %, что 

подчеркивает потенциальную эффективность 

использования бактериоцинов для повышения 

выживаемости и устойчивости рыб к заболе-

ваниям [Пономарев, Иванов, 2022]. Воздей-

ствие бактериоцинов улучшает микробиоту 

кишечника у гидробионтов, что повышает об-

щую резистентность организма. Именно поэ-

тому бактериоцины считаются перспективным 

направлением в разработке альтернативных 

методов борьбы с бактериальными инфек-

циями в аквакультуре [Конькова и др., 2024]. 

Разработанный корм демонстрирует высо-

кую степень потребления гидробионтами, 

о чем свидетельствует отсутствие видимых 

остатков корма в акватории, что достигалось 

также благодаря соблюдению рекомендован-

ной дозировки – 4 % от общей биомассы рыб 

[Пономарев, Иванов, 2022]. Этот фактор мо-

жет препятствовать ухудшению качества воды 

вследствие разложения кормовых частиц, тем 

самым способствуя поддержанию оптималь-

ного гидрохимического баланса.

Заключение

Исследования в области рыбного кормления 

играют важную роль в развитии аквакультуры и 

обеспечении стабильного производства рыб-

ных продуктов. Контроль питания и создание 

сбалансированных рационов являются осново-

полагающими факторами успешного рыбовод-

ства, что делает такие эксперименты крайне 

важными.

Будущее аквакультуры зависит от развития 

устойчивых и экологически чистых технологий, 

минимизирующих риски, связанные с приме-

нением антибиотиков. В настоящее время ве-

дутся активные исследования, направленные на 

поиск новых бактериоцинов с широким спек-

тром действия, высокой стабильностью и низ-

кой стоимостью производства. 

На основании полученных данных можно 

сделать следующие выводы: применение по-

зволило снизить кормовой коэффициент до 

1,04, что значительно улучшает экономическую 

эффективность производства. Общий прирост 

массы рыб на 2302,3 кг за 5 месяцев доказыва-

ет эффективность нового комбикорма в усло-

виях содержания в садках. Средний прирост 

каждой особи составил 650 г. Данный пока-

затель следует расценивать как положитель-

ный, поскольку он соответствует стандартным 

значениям, которые составляют в среднем 

500–800 г на особь за аналогичный период при 

использовании традиционных кормов для гиб-

ридов осетровых [Пономарев, Иванов, 2022]. 

Отсутствие заболеваний и снижение стрес-

совых факторов в период проведения иссле-

дований позволяют предположить, что корм 

экспериментального состава способствовал 

поддержанию иммунной системы и общего 

благополучия рыб. Минимальные остатки кор-

ма и улучшенная усвояемость способствуют 

снижению загрязнения водной среды.

Результаты эксперимента подтверждают 

целесообразность внедрения нового экспери-

ментального комбикорма в промышленную ак-

вакультуру. Это решение не только повышает 

продуктивность, но и способствует развитию 

устойчивого и экологически безопасного рыбо-

водства. Потенциал применения новой разра-

ботанной добавки возможен не только в усло-

виях садкового содержания рыб, но и при ис-

пользовании в других системах, таких как УЗВ и 

прудовые хозяйства. 
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МУЛЬТИПЛЕКСНАЯ хМАР-ТЕХНОЛОГИЯ ДЕТЕКЦИИ 

ГЕНЕТИЧЕСКИХ МУТАЦИЙ МЕЛАНОЦИТОМ

Е. И. Антонова*, Н. В. Фирсова, А. Б. Ачилов, А. Р. Зимнуров, 

И. А. Лукьянов, Е. В. Балацюк, Н. А. Ленгесова, П. С. Торутанов

Научно-исследовательский центр фундаментальных и прикладных проблем биоэкологии 

и биотехнологии ФГБОУ ВО «Ульяновский государственный педагогический университет 

им. И. Н. Ульянова» (пл. Ленина, 4/5, Ульяновск, Россия, 432071), *antonov_67@mail.ru

В рамках разработки отечественной диагностической тест-системы с использо-

ванием технологии xMAP-ASPE-xTAG с целью ранней диагностики и выявления 

предрасположенности к развитию меланомы по разработанному авторами про-

токолу детекции мутаций анализируемых генов в образцах узловой меланомы 

(NM) и диспластического невуса с пигментным компонентом (DMN) отработаны 

этапы определения в одном аналите нескольких мутаций, сопряженных с онкоге-

незом меланомы – BRAF (rs113488022; p.V600E; c.1799T>A), MITF-М (rs149617956; 

p.E318K; c.952G>A), CDKN2А (rs121913386, p.P114L, c.341C>T; rs121913387, 

p.R58*, c.172C>T; rs121913388, p.R80*, c.238C>T; rs121913389, p.W110*, c.330G>A; 

rs1057519852, p.W110*, c.329G>A). У трех пациентов из четырех с локализацией DMN 

в области тела non-CSD выявлено наличие мутантного варианта гена BRAF. У одного 

пациента из этой группы определены мутации в трех генах – BRAF, MITF-М, CDKN2А. 

У одной пациентки не выявлено наличия мутантных вариантов анализируемых генов, 

в сочетании с гистологическими характеристиками данное образование можно от-

нести к банальному меланоморфному невусу (доброкачественная меланоцитома). 

По результатам генетического скрининга выявлены два вида меланом относительно 

драйверной мутации гена BRAF : 1-я группа – меланомы BRAF-негативные (wtBRAF); 

2-я группа – меланомы BRAF-позитивные (mtBRAF). У всех трех пациентов с узловой 

меланомой с пигментным компонентом (NM) wtBRAF образования локализованы в 

соответствии с кумулятивным солнечным повреждением lowCSD, выявлена мутация 

гена CDKN2A и дополнительно у двух пациентов – мутация гена MITF-М. В группе 

mtBRAF меланом (пять пациентов) выявлены меланомы как mtBRAF NM с пигмент-

ным компонентом, так и mtBRAF амеланотического варианта NM (ANМ). В частности, 

mtBRAF NM обнаружена у трех пациентов, и у одного из этой группы дополнительно 

выявлена мутация MITF-М. Также к данной группе отнесли двух пациентов mtBRAF 

ANM, при этом у пациента женского пола дополнительно выявлена мутация CDKN2A. 

Все образования данной группы с локализацией в соответствии с кумулятивным 

солнечным повреждением как lowCSD, так и highCSD. Оптимизация условий прове-

дения исследований позволила достичь приемлемой чувствительности и надежной 

производительности детекции анализируемых мутаций генов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: xMAP-технология; микросферы; мультиплексная диагности-

ка генетических мутаций; узловая меланома с пигментным компонентом; узловая 

меланома беспигментная (амеланотическая); ген BRAF ; ген MITF-М; ген CDKN2А; 

ранняя диагностика меланомы; диспластический невус; гистологические исследо-

вания меланомы и невусов



70
Transactions of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences. 2026. No. 5

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Антонова Е. И., Фирсова Н. В., Ачилов А. Б., Зимнуров А. Р., 

Лукьянов И. А., Балацюк Е. В., Ленгесова Н. А., Торутанов П. С. Мультиплексная 

хМАР-технология детекции генетических мутаций меланоцитом // Труды Карель-

ского научного центра РАН. 2026. № 5. С. 69–82. doi: 10.17076/eb2257

Ф и н а н с и р о в а н и е. Работа выполнена в рамках Дополнительного соглашения 

№ 073-03-2025-066/8 от 26.09.2025 г. к Соглашению о предоставлении субсидии из 

федерального бюджета на финансовое обеспечение выполнения государственно-

го задания на оказание государственных услуг (выполнение работ) № 073-03-2025-

066 от 16.01.2025 г., заключенному между ФГБОУ ВО «УлГПУ им. И. Н. Ульянова» и 

Министерством просвещения Российской Федерации.

E. l. Antonova*, N. V. Firsova, A. B. Achilov, A. R. Zimnurov, I. A. Lukyanov, 

E. V. Balacuk, N. A. Lengesova, P. S. Torutanov. MULTIPLEX 

хМАР TECHNOLOGY FOR DETECTING GENETIC MUTATIONS IN 

MELANOCYTOMAS

Research Center for Fundamental and Applied Problems of Bioecology and 

Biotechnology, Ulyanovsk State Pedagogical University named after I. N. Ulyanov 

(4/5 Lenina Sq., 432071 Ulyanovsk, Russia), *antonov_67@mail.ru

As part of the effort to develop a domestic diagnostic test system for early diagnosis 

and detection of predisposition to melanoma using xMAP-ASPE-xTag technology and 

following the original protocol for detecting mutations of the analyzed genes in nodu-

lar melanoma (NM) and dysplastic melanocytic nevus (DMN) samples, we worked out 

the stages of testing one analyte for several gene points mutations in which are associ-

ated with melanoma oncogenesis – BRAF (rs113488022; p.V600E; c.1799T>A), MITF-M 

(rs149617956; p.E318K; c.952G>A), CDKN2A (rs121913386, p.P114L, c.341C>T; 

rs121913387, p.R58*, c.172C>T; rs121913388, p.R80*, c.238C>T; rs121913389, 

p.W110*, c.330G>A; rs1057519852, p.W110*, c.329G>A). Three out of four patients with 

DMN localized in the non-CSD body area were found to have a mutant BRAF gene vari-

ant. One of these patients had mutations in three genes – BRAF, MITF-M, CDKN2A. One 

patient had no mutant variants of the analyzed genes, so, with support from histological 

characteristics, the lesion can be classified as an ordinary melanocytic nevus (benign 

melanocytoma). Genetic screening revealed two melanoma groups based on the driver 

mutation of the BRAF gene: Group 1 includes wild-type BRAF-negative (wtBRAF) mela-

nomas, while Group 2 includes BRAF-positive (mtBRAF) melanomas. The lesions in all 

three patients with a wtBRAF pigmented NM were localized in agreement with cumula-

tive sun damage, lowCSD. All the patients had a CDKN2A gene mutation, and two pa-

tients also had an MITF-M gene mutation. In the mtBRAF melanoma group (five patients), 

both mtBRAF pigmented NM and mtBRAF amelanotic nodular melanoma (ANM) were 

detected. In particular, mtBRAF NM was found in three patients, one of them additionally 

featuring an MITF-M mutation. This group included also two patients with mtBRAF ANM, 

one of them (a female) additionally found to have a CDKN2A mutation. All lesions in this 

group were localized, matching the cumulative sun damage, including both lowCSD and 

highCSD. Optimization of research settings has yielded an acceptable level of sensitivity 

and a reliable throughput in the detection of the gene mutations in question.

K e y w o rd s: xMAP-technology; microspheres; multiplexed detection of genetic muta-

tions; pigmented nodular melanoma; non-pigmented (amelanotic) nodular melanoma; 

BRAF gene; MITF-M gene; CDKN2A gene; early diagnosis of melanoma; dysplastic ne-

vus; histological studies of melanoma and nevi
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Введение

Меланома кожи нейроэктодермального 

происхождения – самое агрессивное мульти-

факторное онкозаболевание с высокой мута-

ционной нагрузкой и ранним метастазирова-

нием. Заболеваемость меланомой растет во 

всем мире, 10-летняя выживаемость состав-

ляет менее 10 %. По данным GLOBOCAN 2020, 

меланома является причиной более 324 000 

новых случаев и 57 000 смертей во всем мире 

каждый год [Manganelli et al., 2025]. Мелано-

ма развивается как из трансформированных 

меланоцитов кожи de novo, так и невус-ассо-

циированным путем [Spaccarelli et al., 2023], 

составляет 3–5 % всех случаев рака кожи, но 

является причиной ~ 75 % случаев смертно-

сти [Mirek et al., 2024; Druskovich et al., 2025; 

Guźniczak et al., 2025]. Меланома характери-

зуется самой высокой гетерогенностью и наи-

большим количеством соматических мута-

ций: ~ 14–17 мутаций/Мб в кодирующей ДНК и 

72 мутации/Мб во всем геноме. Меланома 

излечима на ранней стадии. Существует два 

метода лечения: молекулярная таргетная те-

рапия (ингибиторы киназ BRAF и MEK; BRAFi/

MEKi) и иммунотерапия с использованием ин-

гибиторов иммунных контрольных точек (ан-

титела к PD-1, -CTLA-4 и -LAG-3). Внедрение 

этих терапевтических стратегий лечения уве-

личило время выживаемости на поздней ста-

дии заболевания с 7 до 25–72 месяцев [Mirek 

et al., 2024].

Узловая меланома (NM) занимает вто-

рое место (13,7 %) по распространенности по-

сле поверхностно-распространяющейся ме-

ланомы (SSM) (66,4 %) [Gronbeck, Kerr, 2025]. 

Смертность выше у пациентов мужского пола. 

Заболевание развивается, в отличие от SSM, 

за несколько недель или месяцев с различной 

локализацией у пациентов мужского и женско-

го пола. При этом отмечаются клинические 

проявления других типов злокачественных 

и доброкачественных образований кожи. К 

факторам риска развития NМ, как и для мела-

ном в целом, относят UV-воздействие, свет-

лый тип кожи и наличие веснушек, солнечные 

ожоги в анамнезе, географию проживания и 

рельеф местности, наличие более 100 роди-

нок, семейный и личный анамнез, наличие 

диспластических невусов, ослабленную им-

мунную систему, возраст (средний возраст 

59 лет). UV-излучение инициирует развитие 

меланомы, напрямую повреждая ДНК, спо-

собствует меланомогенезу через окислитель-

ный стресс и митохондриальную дисфункцию 

[Paller et al., 2024].

Меланома возникает из-за сложного вза-

имодействия между наследственными (за-

родышевыми/герминальными) мутациями и 

приобретенными (соматическими/споради-

ческими), которые играют ключевую роль в 

предрасположенности к развитию меланомы. 

Основными наследственными факторами, спо-

собствующими развитию меланомы, являют-

ся мутации генов BRAF, MITF, CDKN2A, MC1R 

[Sukniam et al., 2024; Zhang et al., 2024]. При 

этом наследственные формы меланомы со-

ставляют 5–12 %. UV-излучение является при-

чиной большинства случаев спорадической 

меланомы, при этом отмечается ключевая 

роль мутации BRAFV600 в метаболическом пе-

репрограммировании клеток меланомы при 

ее прогрессировании [Drexler et al., 2023; Man-

ganelli et al., 2025].

Всемирная организация здравоохранения 

(ВОЗ) в 2018 году классифицировала девять 

путей развития меланомы в соответствии 

с кумулятивным солнечным повреждением 

(CSD) и связанными с ним генетическими му-

тациями [Huang et al., 2024; Gronbeck, Kerr, 

2025] – меланома LC SD, или low/SSM, и ме-

ланоцитомы, инактивированные по BAP1; 

меланома HCSD, или high/LMM; меланома 

HCSD, или high/DM; меланома Шпица low-

CSD; меланома non-CSD/АМ; меланома non-

CSD слизистой оболочки; меланома во врож-

денном невусе non-CSD/CSD intermittent 

exposure UV MCN; меланома в голубом неву-

се (MBN); увеальная меланома non-CSD/CSD 

intermittent exposure UV; узловая меланома 

(low-CSD/high-CSD/CSD intermittent exposure 

UV/NМ). Анализ аллельных вариантов генов, 

вовлеченных в развитие меланомы, позво-

ляет отразить основные этиопатогенетиче-

ские различия. Так, меланомы, развившиеся 

в области тела с high-CSD, характеризуют-

ся более высокой мутационной нагрузкой, в 

которой преобладают мутации, связанные с 

воздействием UV-излучения (переходы C→T), 

частыми мутациями в генах NRAS, NF1, а так-

же инактивацией генов-супрессоров опухоли, 

таких как CDKN2A и TP53. Меланомы, раз-

вившиеся в области тела с low-CSD, харак-

теризуются меньшей мутационной нагруз-

кой, преобладанием мутаций BRAFV600E [Singh 

et al., 2024].

Гистологичес кая ассоциация NM с баналь-

ными невусами менее вероятна, поскольку 

NM чаще возникают de novo, характеризуется 

более высокой митотической активностью по 

сравнению с SSM; это доказывает, что NM яв-

ляется самым смертельным подтипом меланом 

(~ 40 % смертей) с ранним метастазированием. 
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Амеланотический вариант NM (ANМ) встре-

чается реже и составляет 2–20 % от всех ме-

ланом кожи, развивается в необычных ме-

стах (например, стопа), имитирует другие как 

доброкачественные, так и злокачественные 

формы опухолей. В связи с этим наблюдается 

непропорционально высокая смертность, свя-

занная с более поздней выявляемостью, что 

объясняет 89 % ошибок при постановке диаг-

ноза. Клетки АNМ сохраняют меланоцитарную 

линию и способность к образованию меланина 

благодаря экспрессии тирозиназы и фактора 

транскрипции, ассоциированного с микроф-

тальмией (MITF) [Снарская и  др., 2022].

По классификации опухолей ВОЗ мелано-

цитарные образования кожи объединены под 

общим термином «меланоцитома» («мелано-

цитарная неоплазия»), с определением, что 

на молекулярном уровне доброкачественные 

меланоцитомы занимают промежуточное по-

ложение в последовательности развития от 

невуса к меланоме (невус-ассоциированный 

путь развития) [Spaccarelli et al., 2023]. Так, 

в частности, DMN представляют собой гете-

рогенную группу новообразований с неопре-

деленным риском развития меланомы, харак-

теризуются генетической гетерогенностью и 

вариабельностью гистологических критериев, 

что затрудняет постановку первичного диагно-

за. Истинная природа DN остается предметом 

споров, тем не менее в    настоящее время DN 

считаются отдельной гистологической группой 

образований с биологическими и морфоло-

гическими признаками как вновь возникшего 

банального невуса, так и меланомы. Согласно 

эпидемиологическим исследованиям, нали-

чие DN увеличивает риск развития меланомы 

в 10 раз [Prkăcin et al., 2024], обнаруживается 

у 30 % пациентов с меланомой. Формирование 

меланоцитарных невусов – многофакторный и 

гетерогенный биологический процесс, а мо-

лекулярные механизмы, опосредующие про-

цесс образования меланоцитарных неопла-

зий, многообразны. Развитие инициируется 

после образования мутаций в генах, контроли-

рующих активность сигнальных путей PI3k/Akt 

и Wnt/β-катенин [Prkăcin et al., 2024]. Основ-

ную роль в патогенезе меланомы играет ак-

тивация сигнального пути MAPK (mitogen-

activated-proteinkinase – митоген-активируе-

мая протеинкиназа), которая в клетках мела-

номы гиперактивируется в 90 % случаев мела-

номы кожи. Сигнальные пути тирозинкиназы, 

такие как BRAF и KIT, являются частью сиг-

нальных путей, которые контролируют рост и 

деление клеток [Jiang et al., 2025]. Сигнальный 

путь RAS-RAF-MAPK/ERK, управляемый BRAF, 

играет ключевую роль в запуске как доброка-

чественного невогенеза, так и злокачествен-

ного меланомогенеза. BRAFV600E – общеприз-

нанная драйверная мутация в 40–60 % слу-

чаев меланомы в клетках, содержащих этот 

вариант мутации гена BRAF [Frischhut et al., 

2022]. При NM, напротив, мутация BRAFV600E 

отмечается только в 36–47 % случаев, чаще 

встречаются мутации гена NRAS (27 %) и из-

менения в регуляции PD-L1 [Druskovich et al., 

2025], но точный патогенез ее агрессивного 

поведения до сих пор неизвестен. Для целей 

диагностики меланомы и составления прогно-

за заболевания наиболее важным представ-

ляется подтверждение наличия/исключения 

мутации гена BRAFV600E. Несмотря на то что 

мутация данного типа является драйверной, 

для инициации онкогенеза она недостаточна, 

в то время как последующие мутации генов, 

таких как в TERT, CDKN2A и TP53, способству-

ют прогрессированию опухоли на более позд-

ней стадии онкогенеза [Colombino et al., 2024]. 

Возникновение мутации BRAFV600E тесно свя-

зано с периодическим воздействием UV-излу-

чения (CSD intermittent exposure UV) и чаще 

встречается у молодых пациентов, в основном 

с локализацией в области туловища. Такие ме-

ланомы более агрессивны, с более высокой 

предрасположенностью к метастазированию 

и коррелируют с худшим прогнозом.

Одним из факторов высокого риска разви-

тия меланомы является герминальная (заро-

дышевая) инактивация генов. Первым геном 

с доказанным влиянием на возникновение на-

следственной меланомы является ген CDKN2A 

(кодирующий ингибитор циклинзависимой ки-

назы 2A) [Антонова и др., 2024]. 20 % случаев 

семейной формы меланомы связано с носи-

тельством мутантных аллелей этого гена. При-

мерно в 25–50 % случаев семейный атипичный 

синдром множественных родинок меланомы 

(FAMMM, также называемый синдромом BK-

родинок) вызван мутациями в гене CDKN2A. 

Семьи, в генотипе которых отмечаются мутант-

ные варианты гена, предрасположены к обра-

зованию невусов, что указывает на ослабление 

контроля пролиферации меланоцитов, вызван-

ное потерей INK4A/ARF.

MITF (фактор транскрипции, ассоцииро-

ванный с микрофтальмией), является регуля-

тором развития меланоцитов, их дифферен-

цировки, реакции на UV-облучение, выжива-

ния меланоцитов. При этом MITF ингибирует 

инвазию меланоцитов, воспалительные про-

цессы, эпителиально-мезенхимальный пере-

ход. MITF считается главным участником под-

держания гомеостаза меланоцитов. Известно 
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10 изоформ MITF: MITF-A, B, C, D, E, H, J, MC, 

CM и M. Ген MITF состоит из общих экзонов 

2–9, каждый из которых имеет уникальный 

промотор, управляющий тканеспецифической 

экспрессией. MITF-M – наиболее короткая 

изоформа, является специфическим марке-

ром для клеток меланоцитарной линии, спо-

собствует выживанию меланобластов. С на-

ибольшим риском развития кожной злокаче-

ственной меланомы типа 8 (CMM8), а также с 

увеличенным количеством DN связана мутация 

зародышевой линии rs149617956 (p.E318K) 

в кодоне 318 c.952G>A (p. Glu318Lys), что по-

вышает риск развития меланомы как в спо-

радических случаях, так и в случае семейного 

анамнеза [Wallingford et al., 2024].

Гистопатологическое исследование пред-

ставляет собой золотой стандарт диагности-

ки меланоцитарных поражений кожи, но и оно 

далеко от совершенства и патологи могут не 

соглашаться друг с другом относительно диаг-

ноза. При этом частота ошибочной диагности-

ки составляет ~ 25 %, что задерживает начало 

лечения. В целях предупреждения развития 

меланомы следует проводить анализ генетиче-

ского профиля больного с указанием на семей-

ный анамнез меланомы, это поможет выявить 

предикторные факторы развития патологии 

[Снарская и др., 2022]. Интеграция высокочув-

ствительных молекулярных технологий выявле-

ния мутаций с гистопатологическими критери-

ями становится незаменимой, особенно в слу-

чаях, когда гистологические исследования не 

позволяют поставить окончательный диагноз. 

Так, в частности, мультиплексные методы де-

текции мутаций генов с использованием техно-

логии xMAP являются инструментами диагно-

стики, которые позволяют получить результат 

в короткие сроки, одновременно анализируют 

наличие нескольких мутаций в одном аналите. 

Оптимальным подходом является использо-

вание метода «расширения аллель-специфич-

ного праймера» (ASPE, allele-specific primer 

extention) и использования зондов для детек-

ции, которые содержат полиморфный сайт на 

3’-конце, определяющий конкретный вариант 

аллеля, путем включения ДНК-полимеразой 

dNTP (один нуклеотид помечен, например, 

биотином-dCTP). Сигнал флуоресценции ге-

нерируется флуорофором, связанным с мече-

ными dNTPs, встроенным в удлиненный зонд. 

xTAG-подход технологии xMAP с последова-

тельностями антиметок (antiTAG) предполагает 

использование полистироловых микросфер, 

меченых флуоресцентными красителями (фи-

коэритрин). Быстрое одномоментное опреде-

ление мутаций, которые определяют переход 

DN в меланому, крайне актуально, так как моле-

кулярно-генетический скрининг может предо-

ставить важную информацию о развитии опу-

холей и способствовать дифференциальной 

диагностике [Frischhut et al., 2022].

В связи с этим целью нашего исследования 

является отработка мультиплексного отечест-

венного протокола xMAP-ASPE-xTAG с одно-

моментным (в одном аналите) определением 

мутаций генов (BRAF, MITF, CDKN2A) на при-

мере узлового подтипа меланомы и ее вариан-

тов – пигментной и амеланотической, диспла-

стического невуса с пигментным компонентом 

для оценки вероятности его трансформации 

в меланому, а также для ранней диагностики 

наиболее агрессивного подтипа меланомы, 

развитие которого занимает от нескольких не-

дель до нескольких месяцев.

Материалы и методы

Для отработки мультиплексного протокола 

детекции мутации по технологии xMAP-ASPE-

xTAG использовали парафиновые блоки: NM 

восемь человек (три пациента мужского и пять 

пациентов женского пола). У шести пациентов 

подтвержденный диагноз NM с пигментным 

компонентом и у двоих – диагноз АNM. Возраст 

пациентов – от 51 года до 70 лет; четыре чело-

века (один мужчина и три женщины) – с гисто-

логическим заключением DMN.

Детекцию мутации генов по технологии 

xMAP-ASPE-xTAG проводили согласно разра-

ботанному нами протоколу [Антонова и др., 

2024]. Отличительным моментом является этап 

гибридизации и генотипирования. На этапе ги-

бридизации был получен комплекс продуктов 

гибридизации ASPE/xTAG-микросферы/стреп-

тавидин-R-фикоэритрин для каждого спек-

трального адреса кодировки используемых 

микросфер. Продукт реакции включал в себя 

этапы ASPE-удлинения аллель-специфично-

го праймера, с последующей гибридизацией 

продуктов мультиплексной ПЦР-амплифика-

ции праймеров с TAG-последовательностями 

к antiTAG-последовательностям микросфер, 

меченных стрептавидин-фикоэритрином. Ре-

акцию проводили в одной лунке планшета, это 

позволило установить наличие искомых мута-

ций анализируемых генов в мультиплексном 

режиме (рис. 1).

Генотипирование проводили на мульти-

плексном анализаторе FLEXMAP 3D® (Luminex, 

США). Для детекции мутаций генов использо-

вали микросферы MagPlex-TAG group-A, реги-

оны кодирования 018, 026, 030 и 067 (MTAG- 

A018, A026, A030 и A067) (Luminex, США). 
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Исследования проводили согласно рекомен-

дациям Luminex xMAP (https://info.diasorin.com/

en-us/research/download-the-xmap-cookbook).

Определение порогового значения ана-

лиза xMAP. Каждая анализируемая проба 

характеризовалась значениями интенсивно-

сти медианного флуоресцентного сигнала 

(MFI), представляющего собой среднее значе-

ние интенсивности флуоресценции 1250 ми-

кросфер на 1 мкл аналита. Значение общего 

MFI и отрицательного контроля (Background) 

было определено автоматически в программе 

xPONENT как среднее значение трех стандарт-

ных отклонений. 

Индекс чистой медианной флуоресцен-

ции (Net MFI) рассчитывался путем вычета 

фонового MFI (Background) из общего MFI. 

Если значение NetMFI Mut превышает NetMFI 

WT, образец считается положительным, в про-

тивном случае – отрицательным. Величина 

Background по аналитам составляла: Analyte 

18 – 150, Analyte 26 – 272,5, Analyte 30 – 220, 

Analyte 67 – 198.

Оценка чувствительности и специфич-

ности анализа. Сенсибилизацию микросфер 

выполняли в соответствии с протоколом, при-

веденным в официальном издании компании 

Luminex «The xMAP Cookbook, 3rd ed.». Анали-

тическая чувствительность, или предел обна-

ружения (limit of detection, LOD), выражалась в 

числе копий. Число копий рассчитывалось с ис-

пользованием количественной концентрации 

ДНК по следующей формуле:

,

где A – концентрация ДНК (в нг/мкл), No – число 

Авогадро, длина – размер ампликона. Для пред-

ставления данных использовалось программ-

ное обеспечение Prism 8.0.1 (Graphpad, USA).

Рис. 1. Схема этапов протокола xMAP-ASPE-xTAG (разработана авторами статьи)

Fig. 1. Diagram of the stages of the developed xMAP-ASPE-xTAG protocol (the protocol scheme was developed by 

the authors of the article)
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Определение оптимальных концентра-

ций реагентов и параметров протокола. 

В пределах исследовательской выборки про-

тестировали различные концентрации целе-

вой/мутантной анализируемой ДНК нг/мкл на 

1250 микросфер. Различные концентрации 

реагентов и время инкубации были оценены 

для оптимизации и стандартизации условий 

анализа, которые позволили достичь прием-

лемой чувствительности и надежной произ-

водительности детекции анализируемых му-

таций генов. Валидацию результатов анализа 

проводили путем сравнения полученных ре-

зультатов с ПЦР в режиме реального времени. 

Специфичность: все проанализированные 

образцы в этом исследовании не были иден-

тифицированы как положительные одним ме-

тодом и отрицательные другим, следователь-

но, ложноположительные и ложноотрицатель-

ные показатели составили 0 %.

Результаты

По результатам отработки мультиплексного 

протокола xMAP-ASPE-xTAG определения му-

таций и полиморфных вариантов анализируе-

мых генов с учетом общей площади образца и 

площади самого образования проведена оп-

тимизация концентраций реагентов и параме-

тров протокола. Выявлено: при NM ЧК целевой 

анализируемой ДНК всех трех генов находится 

в прямой зависимости от показателей концент-

рации ДНК; показатель ЧК генов, который учи-

тывает длину продукта и концентрацию ДНК ге-

нов, проявляет схожую корреляцию и находит-

ся в диапазоне от 2,34 до 17,4 (BRAF), от 1,94 

до 14,5 (MITF-М) и от 2,18 до 16,3 (CDKN2A) нг/

мкл/1250 микросфер. Для образцов DMN про-

тестировали различные концентрации целевой 

анализируемой ДНК (генов) образований – 

12,99; 17,9; 7,45; 6,69 нг/мкл/1250 микросфер. 

Выявлено, что ЧК целевой анализируемой ДНК 

всех трех генов, так же как и в случае NM, на-

ходится в прямой зависимости от общей кон-

центрации ДНК образца. Показатель ЧК генов 

имеет схожую корреляцию и лежит в диапазоне 

от 1,65 до 4,41 (BRAF), от 1,37 до 3,66 (MITF-М) 

и от 1,54 до 4,12 (CDKN2A). Полученные резуль-

таты по отработке протокола в образцах NM 

и DMN показали хорошую линейность, высокие 

специфические сигналы и хорошее соотноше-

ние сигналов между положительными и отри-

цательными образцами. Различные концентра-

ции реагентов и время инкубации также были 

оценены для оптимизации и стандартизации 

условий анализа, которые позволили достичь 

приемлемой чувствительности и надежной 

производительности детекции анализируемых 

мутаций генов. 

По результатам детекции мутаций генов 

в образцах NM выявлено две группы: 1-я груп-

па – BRAFV600-негативные меланомы (wtBRAF) 

дикого типа и 2-я группа – BRAFV600-позитивные 

меланомы (mtBRAF) (рис. 2).

В 1-й группе wtBRAF lowCSD NM дикого типа 

с пигментным компонентом два пациента муж-

ского пола (№№ 6, 8) в возрасте 51 год и одна 

пациентка в возрасте 54 года (№ 10), локализа-

ция образований – предплечье, голень и туло-

вище. При этом все три образования несли му-

тации CDKN2A (rs121913387, p.R58*, c.172C>T; 

rs121913389, p.W110*, c.330G>A; rs121913386, 

p.P114L, c.341C>T) и в одном образовании 

(№ 8) выявлена дополнительно мутация MITF-М 

(rs149617956; p.E318K; c.952G>A). 

Ко 2-й группе относятся mtBRAF как пигмен-

тированные NM, так и ANM low-CSD и high-CSD 

(rs113488022; p.V600E; c.1799T>A). mtBRAF 

NM – три пациента женского пола (№№ 5, 7, 9) 

в возрасте 69, 58 и 64 года, с локализацией 

образований на туловище, в области шеи и го-

лени соответственно. При этом у 58-летней па-

циентки (№ 7) дополнительно выявлена мута-

ция MITF-М (rs149617956, p.E318K, c.952G>A). 

Также ко второй группе mtBRAF относятся и 

два пациента с ANM: пациент мужского пола в 

возрасте 70 лет (№ 11) и женского пола в возра-

сте 55 лет (№ 12), локализация образований – 

область щеки и туловища. У пациента жен-

ского пола также выявлена мутация CDKN2A 

(rs121913386, p.P114L, c.341C>T), свидетельст-

вующая о наследственно-детерминированной 

форме развития mtBRAF ANM. При этом разви-

тие данной формы меланомы в соответствии с 

кумулятивным солнечным повреждением отме-

чается как low-CSD, так и high-CSD. 

Также необходимо отметить, что наименьшая 

концентрация целевой анализируемой ДНК вы-

явлена у пациентов wtBRAF NM дикого типа № 6, 

8, 10 и у mtBRAF NM № 5, 7, 9, 11, 12.

В образцах DMN (рис. 2) три пациента с 

мутацией BRAFV600 – две пациентки в возрасте 

50 и 53 года (№№ 1, 3) и пациент мужского 

пола в возрасте 36 лет (№ 4). У всех локализа-

ция DMN low-CSD (область туловища и плеча). 

При этом образование № 3 характеризуется 

наличием трех мутаций: BRAFV600 (rs113488022; 

p.V600E; c.1799T>A), MITF-М (rs149617956; 

p.E318K; c.952G>A), CDKN2А (rs121913386; 

p.P114L; c.341C>T).

Встречаемость аллелей мутантного и дикого 

типа (пенетрантность) анализируемых генов в 

образцах NM и DMN (рис. 2) в пределах выбор-

ки представлена в процентном соотношении. 
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Так, мутация BRAFV600 (rs113488022; p.V600E; 

c.1799 T>A) выявлена в 66,7 % случаев (из них 

в группе NM 62,5 % и в группе DMN 75 %); мута-

ции гена MITF-М (rs149617956; p.E318K; c.952 

G>A) – в 25 % случаев (из них 25 % NM и 25 % 

DMN); мутации гена CDKN2A (rs121913386; 

p.P114L; c.341 C>T) – в 25 % случаев (из них 

25 % NM и 25 % DMN); мутации гена CDKN2A 

(rs121913387; p.R58*; c.172 C>T) – в 8 % случа-

ев (из них 12,5 % NM и 0 % DMN); мутации гена 

CDKN2A (rs121913388; p.R80*; c.238 C>T) не 

выявлены; мутации гена CDKN2A (rs121913389; 

p.W110*; c.330 G>A) выявлены в 8 % случаев 

(из них 12,5 % NM и 0 % DMN); мутации гена 

CDKN2A (rs1057519852; p.W110*; c.329 G>A) – 

в 8 % случаев (из них 12,5 % NM и 0 % DMN). 

Также среди 12 проанализированных образцов 

NM и DMN 8 % (один случай) – отрицательно 

по всем генам (№ 2); 50 % (6 случаев) – с вы-

явленной мутацией в одном гене (№№ 1, 4, 5, 

9, 10, 11); 33 % (четыре случая) – с выявлен-

ными мутациями в двух генах (№№ 6, 7, 8, 12); 

8 % (один случай) – с выявленными мутациями 

в трех генах (№ 3).

Гистологическая организация DMN (рис. 3). 

Эпидермальный горизонтальный компарт-

мент – покровный эпителий утолщен с умерен-

но выраженными признаками дисплазии, рав-

номерным удлинением сосочковых гребней 

без глубоко вдающихся гребней в донную об-

ласть дермы. Определяется педжетоидное и 

лентигинозное расположение меланоцитов в 

области эпителиального пласта. Меланоциты 

небольшого размера, с пылевидным пигмен-

том в цитоплазме, ядра гиперхромные, поли-

морфные, оттесненные к периферии с мелкими 

базофильными ядрышками. «Меланиновые ша-

почки» в супрабазальных отделах выявляются 

у единичных кератиноцитов. Невомеланоциты 

с признаками moderate-grade dysplasia 2 сте-

пени. В пределах гнезд отмечаются выражен-

ные признаки дискогезии. Признаков созрева-

ния не выявлено. 

Юнкциональный горизонтальный компарт-

мент / эпидермо-дермальное соединение – 

наблюдается массивная пластинчатая фибро-

плазия вокруг гребней сосочков эпителия, что 

является характерным признаком DN. Форми-

рование «мостиков» между соседними гребня-

ми не отмечается. 

Дермальный горизонтальный компарт-

мент – дерма с выраженными признаками фи-

броза, в том числе перифокально придатков 

кожи. Лимфоидная инфильтрация – TILs I, сла-

бое/умеренное фокальное (фокусное) скопле-

ние в дерме без связи с образованием. Ми-

тотической активности невомеланоцитов не 

выявлено.

Рис. 2. Количество случаев выявления мутаций по генам. Красным шриф-

том обозначен номер образца с одновременными мутациями в трех ге-

нах. Звездочкой обозначен ген, мутации которого не обнаружены ни в од-

ном из 12 проанализированных образцов

Fig. 2. Number of gene-specific mutation cases. The red font indicates the 

sample number with simultaneous mutations in three genes. The asterisk indi-

cates a gene which mutations were not detected in any of the 12 analyzed samples
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Гистологическая организация NM и ANM 

(рис. 4, I, II). Эпидермальный горизонтальный 

компартмент – образование представлено в 

виде полиповидного узла. На поверхности эпи-

телия зонально (рис. 4, II) определяется пол-

нослойное изъязвление эпидермиса (вклю-

чая шиповатый слой и базальную мембрану), 

реактивные изменения (отложения фибрина, 

инфильтрация нейтрофилами, истончение 

окружающего эпидермиса). В краевых зонах 

эпителий сохранный с умеренно выраженными 

признаками ороговения, в пределах которого 

отмечается педжетоидное расположение ме-

ланоцитов (рис. 4, VIII). 

Глубоко в дермальный компартмент отме-

чается узловой рост высококлеточной опухоли 

из крупных эпителиоидно- и веретеноклеточ-

ных меланоцитов с признаками клеточной ати-

пии (рис. 4, VI) как с пигментным компонентом 

(NM), так и без пигментного компонента (АNM) 

с хорошо очерченными цитоплазматическими 

границами, обильной цитоплазмой. Отмечено 

увеличение плотности клеток, слияние в виде 

кластеров/скоплений атипичных меланоцитов, 

которые имеют неправильную форму и размер, 

вытянуты и расположены параллельно эпидер-

мису в фиброзной строме различной степени 

выраженности (рис. 4, III). В пределах кластеров 

меланоциты с признаками дискогезии. Цитоло-

гическая атипия, вариабельность размера ядер 

в пределах каждого из компартментов образо-

вания характеризуется как high-grade dyspla-

sia. Отмечаются атипичные митозы (рис. 4, V).

Юнкциональный горизонтальный компарт-

мент / эпидермо-дермальное соединение – от-

мечается массивная фиброзирующая стро-

мальная реакция (рис. 4, VII) с пластинчатой 

фиброплазией и концентрическим фиброзом 

(округлые слои коллагена, окружающие соеди-

нительнотканный компонент в сосочковом слое 

дермы) вокруг гребней сосочков эпителия.

Дермальный горизонтальный компартмент – 

в сосочковом и сетчатом слое дермы отмеча-

ются умеренно выраженная мультифокальная 

(в том числе в области сосудов, перитумораль-

но и в дерме без связи с опухолью) лимфоид-

ная лихеноидная воспалительная инфильтра-

ция – TILs II (рис. 4, IV, VIII). Дерма с выраженны-

ми признаками фиброза.

Сравнительный анализ гистологических и 

цитологических параметров атипии для DMN 

и NM выявил большое количество перекрыва-

ющихся показателей: педжетоидное распре-

деление невомеланоцитов в эпителии кожи, 

что является признаком предракового и зло-

качественного состояния; наличие пигмента 

в меланоцитах; гнездное расположение; дис-

когезия; созревание гнезд не отмечается; 

Рис. 3. Интрадермальный DMN (intradermal dysplastic pigment naevus cutis) кожи туловища с 

дисплазией (dysplasia) клеток эпителия 2 степени. Окраска Г-Э. 200 мкм

Fig. 3. Intradermal DMN (intradermal dysplastic pigment naevus cutis) of the trunk skin with epi-

thelial cell dysplasia of grade 2. H&E staining. 200 μm
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гиперхромность ядер; наличие фиброплазии, 

которое является характерным признаком для 

DMN и NM. Отличительными гистологически-

ми признаками в группе NM являются: изъяз-

вление в отличие от других подтипов мела-

номы; высокая митотическая активность NM; 

кластерное расположение невомеланоцитов. 

В группе пациентов с DМN были выявлены 

low-grade dysplasia и moderate-grade dys-

plasia, в группе пациентов с NM – high-grade 

dysplasia; лимфоидная лихеноидная воспали-

тельная инфильтрация (TILs) в группе пациен-

тов с DМN – 0-I, а в группе пациентов с NM – 

I-II степени. 

Рис. 4. Узловая меланома (nodular melanoma cutis) кожи:

I – NM с пигментным компонентом; II – АNM. Окраска Г-Э. I, II – 1000 мкм, III, V – 50 мкм, IV – 200 мкм, VI – 20 мкм, 

VII, VIII – 100 мкм

Fig. 4. Nodular melanoma (nodular melanoma cutis) of the skin:

I – NM with a pigment component; II – ANM. H&E staining. I, II – 1000 μm, III, V – 50 μm, IV – 200 μm, VI – 20 μm, 

VII, VIII – 100 μm
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Обсуждение

Таким образом, в соответствии с разрабо-

танным нами протоколом детекции мутаций 

анализируемых генов с использованием техно-

логии xMAP-ASPE-xTAG в образцах NM и DMN 

отработаны этапы определения в одном анали-

те нескольких анализируемых точек генов, мута-

ции в области которых сопряжены с онкогене-

зом меланомы – BRAF (rs113488022; p.V600E; 

c.1799T>A), MITF-М (rs149617956; p.E318K; 

c.952G>A), CDKN2А (rs121913386, p.P114L, 

c.341C>T; rs121913387, p.R58*, c.172C>T; 

rs121913388, p.R80*, c.238C>T; rs121913389, 

p.W110*, c.330G>A; rs1057519852, p.W110*, 

c.329G>A). По результатам определены па-

раметры протокола согласно общей площа-

ди образца и площади образования, общей и 

целевой/мутантной анализируемой концент-

рации ДНК, оптимальной концентрации реа-

гентов, количества микросфер. Выявлено, что 

независимо от концентрации целевой/мутант-

ной ДНК из образцов оптимальным количест-

вом микросфер является 1250/мкл; данное 

соотношение показало хорошую линейность, 

высокие специфические сигналы и хорошее 

соотношение сигналов между положительны-

ми и отрицательными образцами. ЧК анализи-

руемой целевой ДНК находится в прямой за-

висимости от показателей концентрации ДНК, 

показатель ЧК генов, который учитывает длину 

продукта и концентрацию ДНК генов, проявля-

ет схожую корреляцию. Различные концентра-

ции реагентов и время инкубации позволили 

стандартизировать и оптимизировать условия 

проведения исследований, что позволило до-

стичь приемлемой чувствительности и надеж-

ной производительности детекции анализиру-

емых мутаций генов. 

В пределах анализируемой выборки с учетом 

CSD, возраста и пола получены данные о встре-

чаемости мутаций. Так, в частности, мутация 

гена BRAFV600E выявлена у трех из четырех па-

циентов в образцах с DMN и в пяти образцах из 

восьми с NM у пациентов в возрасте от 36 до 70 

лет low-CSD и high-CSD пути развития мелано-

мы, что является характерным для NM. У одно-

го пациента с DMN выявлено три мутации генов 

BRAFV600E, CDKN2А и MITF-М, наличие которых 

относят к начальным этапам меланоцитарной 

неоплазии и которые отражают наследствен-

ную предрасположенность к развитию мелано-

мы, нарушение регуляции клеточного цикла и 

пролиферации. Выявленная мутация зароды-

шевой линии гена изоформы MITF-М (p.E318K) 

определяет высокий риск развития кожной 

злокачественной меланомы типа 8 (CMM8). 

У пациентов с NM выявлено два случая мутации 

гена MITF-М и четыре случая различных поли-

морфизмов гена CDKN2А. wtBRAF NM в боль-

шей мере, нежели mtBRAF NM и ANM, прояв-

ляют наследственный характер развития, тогда 

как DMN – только в одном случае. 

Выявленные мутации генов зародышевой/

герминальной линии – CDKN2А и MITF-М от-

носятся к генам, предрасполагающим к раз-

витию как меланомы, так и других форм рака. 

Так, ген CDKN2A, расположенный на коротком 

плече хромосомы 9p21, кодирует два раз-

личных белка-супрессора опухолей – p16INK4a 

и p14ARF, которые участвуют в регуляции кле-

точного цикла, пролиферации и старении 

клеток. p14ARF регулирует пролиферацию кле-

ток посредством стабилизации p53, индуци-

руя экспрессию ингибитора CDKp21. В свою 

очередь, р16INK4a играет ту же роль, ингиби-

руя ассоциацию между CDK4/6 и циклином 

D1(CCND1). Мутации в гене CDKN2A обнару-

живаются у пациентов в спорадических слу-

чаях, но вероятность обнаружения мутации 

CDKN2A в спорадических случаях без отяго-

щенного личного или семейного анамнеза со-

ставляет около 1 %. 

Выявленные мутации гена MITF-М, как 

специфического маркера клеток меланоци-

тарной линии, напрямую увеличивают рост 

и деление клеток (пролиферацию), экспрес-

сию своих целевых генов, участвующих в про-

лиферации, что приводит к аномальному ро-

сту клеток меланомы. С наибольшим риском 

развития кожной злокачественной меланомы 

типа 8 (CMM8) связана мутация зародыше-

вой линии rs149617956 (p.E318K), которая 

приводит к замене глутаминовой кислоты на 

лизин в MITF (изоформы MITF-M) в кодоне 

318 c.952G>A (p. Glu318Lys), как в случае се-

мейного анамнеза, так и спорадически. Также 

MITF, участвуя в регуляции клеточного цикла, 

может повышать экспрессию p16INK4a, тем са-

мым определяя выход клеток из клеточного 

цикла. Мутации BRAFV600E встречаются в ~ 60 % 

меланом, поддерживают как снижение, так и 

повышение уровней транскрипции MITF, спо-

собствуя пролиферации и выживанию клеток 

меланомы. Реактивные промежуточные про-

дукты высвобождаются в процессе синтеза 

меланина, формируя генотоксичную и мута-

генную среду в меланоцитах и локально по-

давляют иммунную систему [Aebischer et al., 

2023]. Обсуждение влияния пигментации на 

развитие меланомы, прогрессирование и ме-

тастазирование опухоли является предметом 

дискуссий. У пробандов с семейным анамне-

зом меланомы и пациентов с множественными 
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первичными меланомами мутация MITF бы-

ла описана как ассоциированный риск разви-

тия с DN [Wallingford et al., 2024]. Как уже от-

мечалось, мутация BRAFV600E играет роль не-

обходимого, но недостаточного онкогенного 

триггера [Prkăcin et al., 2024], тем не менее 

выявленные нами активирующие меланому 

мутации в генах MITF-М и CDKN2А в образ-

цах DMN указывают, что у данных пациентов – 

отягощенный семейный анамнез с увели-

чением в разы риска развития меланомы. 

BRAFV600E-позитивные DMN характеризуются 

крупными хорошо очерченными гнездами, и 

если учитывать, что образование гнезд ука-

зывает на прогрессирование обоих типов ме-

ланоцитарных пролифераций (невусы и мела-

нома), то данный гистологический показатель 

может служить ключевым критерием диагно-

стики меланоцитарных пролифераций, с уче-

том того, что более крупные гнезда связаны с 

более быстрым ростом невусов и более агрес-

сивной формой меланомы. Полученные нами 

результаты гистологических исследований 

выявили как однотипные, так и отличительные 

характеристики DMN и NM [Gronbeck, Kerr, 

2025]. Перекрывающиеся гистологические 

и молекулярно-генетические характеристи-

ки подтверждают, что DN является отдельной 

гистологической группой образований, кото-

рые имеют биологические и морфологические 

признаки как вновь возникшего банального 

невуса, так и меланомы.

Заключение

Учитывая, что выявленные перекрывающи-

еся факторы DMN и NM являются постоянной 

областью исследований, полученные нами ре-

зультаты отражают необходимость более пер-

сонализированных стратегий профилактики, 

неинвазивной мультиплексной диагностики и 

лечения посредством разработки инструмен-

тов стратификации риска меланомы и раннего 

выявления развивающихся меланом. Большую 

роль должны играть такие алгоритмы обсле-

дования пациентов, как первичное профилак-

тическое консультирование с поправкой на 

риск, лучшее понимание генетических факто-

ров злокачественности, полигенных эффектов 

и взаимодействия между генетическими фак-

торами, фенотипом и окружающей средой. 

Выявленные гистогенетические критерии 

могут быть решающими в постановке диаг-

ноза и дифференцировке характера образо-

ваний, так как высокий риск развития мела-

номы на фоне меланоцитарной дисплазии в 

настоящее время отмечают многие авторы. 

Наше исследование подтвердило, что DN – это 

гетерогенная группа поражений с неопреде-

ленным риском развития меланомы. Хотя они 

неизменно излечиваются при полном удале-

нии, их биологический потенциал, если их не 

лечить, неизвестен. В связи с этим одной из 

задач является выявление пациентов с DN, как 

главным клиническим фактором риска, и вклю-

чение их в программы краткосрочного и дол-

госрочного наблюдения, направленные на ран-

нее выявление подозрительных новообразова-

ний и, как следствие, сокращение смертности, 

связанной с прогрессирующей меланомой.
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МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
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УДК 597.2

ОБОСНОВАНИЕ ЦИФРОВОЙ МОДЕЛИ ПЛОТВЫ 

RUTILUS RUTILUS L., 1758

В. В. Шумак1*, А. Ю. Волкова2

1 Полесский государственный университет (ул. Днепровской флотилии, 23, Пинск, 

 Брестская обл., Республика Беларусь, 225710), *vshumak@yandex.ru
2 Петрозаводский государственный университет (пр. Ленина, 33, Петрозаводск, 

 Республика Карелия, Россия, 185910)

Для внедрения цифровых технологий в ихтиологию и аквакультуру необходимо 

разработать основы подготовки соответствующей информации. В качестве од-

ного из подходов предлагается использование особенностей формы тела рыбы 

для обеспечения материалом процесса программирования.  В работе оценива-

лась возможность использования морфометрической информации для обосно-

вания цифровой модели конкретного вида рыбы – плотвы Rutilus rutilus L., 1758. 

Сбор и обработка материала проведены с использованием традиционных методик 

ихтиологических исследований. Определена сумма отношений таких параметров, 

как длина от вершины рыла до вертикали, соединяющей основание брюшного и 

начало спинного плавника, ширина, высота и обхват тела плотвы, к длине ее тела 

от вершины рыла до конца чешуйного покрова. Эта сумма может быть принята как 

основа для цифровизации вида – своеобразный «морфологический паспорт» плот-

вы при учете пяти проводимых измерений и четырех отношений. Для обоснования 

использования обезличенной формы представления данных, соответствующих 

всем видам рыб, зафиксировали по отдельному виду, на примере плотвы, некую 

искомую «единицу» – длину тела от вершины рыла до конца чешуйного покрова. 

Получено уникальное сочетание четырех значений отношений по пяти измерени-

ям, которое может быть принято в качестве основы для идентификации плотвы как 

отдельного биологического вида. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: плотва Rutilus rutilus L., 1758; ширина; высота; длина тела; 

форма тела

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Шумак В. В., Волкова А. Ю. Обоснование цифровой модели 

плотвы Rutilus rutilus L., 1758 // Труды Карельского научного центра РАН. 2026. № 5. 

С. 83–89. doi: 10.17076/eb2113
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V. V. Shumak1*, A. Yu. Volkova2. SUBSTANTIATION OF THE DIGITAL MODEL 

OF THE ROACH RUTILUS RUTILUS L., 1758

1 Polessky State University (23 Dneprovskoy Flotilii St., 225710 Pinsk, Republic of 

 Belarus), *vshumak@yandex.ru
2 Petrozavodsk State University (33 Lenin Ave., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia)

For digital technologies to be implemented in ichthyology and aquaculture, it is necessary 

to develop the fundamentals for preparing relevant input. We propose using the fish body 

shape characteristics to provide material for the programming process. The aim is a pre-

liminary study of the methodological approaches to searching and applying information to 

substantiate a digital model of a specific fish species – the roach Rutilus rutilus L., 1758. 

Collection and processing of the material were carried out using traditional methods of ich-

thyological research. The sum of the ratios of the body length from the top of the snout to 

the vertical running from the base of the pelvic fin to the beginning of the dorsal fin, width, 

height, and girth to the body length from the top of the snout to the end of the scales is 

determined. It can be accepted as the basis for digitalization of the species – a “morpho-

logical passport” of the roach, taking into account the five measurements and four ratios. It 

represents the normal development of roach in the Dnieper-Bug Canal in the Pinsk District 

of the Brest Region, Republic of Belarus. To justify the use of an impersonal form of data 

presentation, applicable to all fish species, we recorded for a given species, viz. roach, a 

certain desired “unit” – body length from the top of the snout to the end of the scale cover. 

The result is a unique combination of four values of the ratios based on five measurements, 

which can be accepted as the basis for identifying roach as a distinct biological species.

K e y w o rd s: roach Rutilus rutilus L., 1758; width; height; body length; body shape

F o r  c i t a t i o n: Shumak V. V., Volkova A. Yu. Substantiation of the digital model of the 

roach Rutilus rutilus L., 1758. Trudy Karel’skogo nauchnogo tsentra RAN = Transactions 

of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 5. P. 83–89. doi: 10.17076/eb2113

Введение 

Основные морфологические показатели, 

собираемые по отдельным видам рыб, часто 

применяются в решении поставленных в иссле-

дованиях задач. Периодические исследования 

биометрических показателей различных видов 

рыб проводятся с самыми разными целями: в 

селекционной работе с объектами разведения 

и культивирования [Молчанова и др., 2017; Хаб-

жоков и др., 2018; Голубев, 2020], для изучения 

морфометрических особенностей рыб и их 

связи с рыбохозяйственными показателями и 

условиями содержания [Лютиков и др., 2023], а 

также для обоснования геометрических харак-

теристик сетного полотна для орудий промы-

слового лова [Кириллова, 2023]. На современ-

ном этапе развития экономики именно эффек-

тивность промыслового лова в естественных 

водоемах [Гашников и др., 2022] и переработка 

морепродуктов нацелены на изучение морфо-

логических параметров рыбы как перерабаты-

ваемого сырья [Самойлова, Агеев, 2019]. Но 

уже осуществляются варианты создания сис-

тем распознавания гидробионтов и измерения 

их штучной массы в процессе культивирования 

с применением нейронных сетей [Алексеев, 

Квятковская, 2022; Савинов, Ивашко, 2023].

Научное обоснование математического ал-

горитма модели позволит по-новому понять 

необходимость введения в действие методов, 

которые отразят результаты исследования в 

необычной интерпретации. Моделирование 

в ихтиологии и аквакультуре позволит разви-

вать, расширять, обобщать и модифицировать 

уже существующие методы исследования. Вы-

бор существенных черт оригинала зависит от 

целей построения модели, от уровня и объе-

ма знаний о структуре и функционировании 

оригинала, от технических возможностей по-

строения модели и, наконец, от характеристик 

личности исследователя, создающего модель 

[Меншуткин, 2010].

Использование математического аппарата 

позволит в доступной форме описывать отно-

сительно стабильную ситуацию в динамиче-

ском развитии при использовании баз данных 

по конкретному виду рыбы. Реализация естест-

венных законов, по которым развивается орга-

низм в течение всего онтогенеза и обеспечива-

ется возможность реализации его потенциала 

в условиях конкретного водоема или водотока, 

закладывается в основу математического алго-

ритма моделируемого процесса.

Цель данной работы – оценка возможности 

использования морфометрической информации 
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для обоснования цифровой модели конкрет-

ного вида рыбы – плотвы Rutilus rutilus L., 1758. 

Для обоснования необходимого набора данных 

при разработке своеобразного «морфологиче-

ского паспорта» плотвы решали задачу подго-

товки методического подхода представления 

в обезличенной форме информации, свойст-

венной всем видам рыбы. Результаты данно-

го методического подхода позволят получить 

«морфологический паспорт» по конкретному 

виду рыбы, по конкретному водоему или водо-

току, разработать «морфологический паспорт» 

по ценному производителю или по всему ма-

точному стаду отдельного вида рыбы. А также 

создадут информационную основу для оценки 

существующих технологий аквакультуры и по-

могут в разработке новых.

Материалы и методы 

В качестве объекта исследований исполь-

зовали плотву Днепровско-Бугского канала из 

уловов за период 2022–2023 гг. Предметом ис-

следований являлись чешуя, индивидуальная 

масса одного экземпляра и морфометрические 

особенности плотвы в возрасте от сеголетков 

до пятигодовиков в количестве 30 экземпляров 

в каждой возрастной группе. 

При сборе и обработке материала применя-

лись общепринятые методики ихтиологических 

исследований [Правдин, 1966; Плотников и др., 

2018]. Статистическая обработка проводилась 

по П. Ф. Рокицкому [1973]. Выборка особей для 

исследований формировалась методом слу-

чайного бесповторного отбора. Определялись 

среднее арифметическое значений и их сред-

няя ошибка в каждой возрастной группе. 

Измерения морфометрических параметров 

плотвы проводились электронным штанген-

циркулем с точностью 0,1 мм (Master Hand, 

Китай). Определение индивидуальной мас-

сы одного экземпляра плотвы с точностью до 

0,01 г осуществлялось с помощью весов Scout 

Pro SPS402F (Ohaus, США).

Основное внимание было направлено на 

определение возраста и сбор морфометри-

ческих данных. Для этого разработали схему 

проведения необходимых измерений по са-

мому высокому и широкому месту тела рыбы 

(рис.).

При выделении морфологических показате-

лей в качестве материала для создания модели 

использовали определенный их набор для по-

лучения пяти значений, необходимых для иден-

тификации конкретного вида рыбы [Шумак, 

2024]. В селекционно-племенной работе тща-

тельно отслеживают показатели, характеризу-

ющие телосложение рыб, для чего определяют: 

– массу рыбы М (г);

– длину тела l (от вершины  рыла до конца 

чешуйного покрова, а при отсутствии че-

шуи – до основания лучей хвостового плав-

ника или развилки); 

– наибольшую ширину тела А;

– наибольшую высоту тела В; 

– наибольший обхват тела O. 

Схема измерений плотвы Rutilus rutilus L., 1758:

A – наибольшая ширина тела, В – наибольшая высота тела, О – наибольший обхват тела, l – длина тела 

от вершины рыла до конца чешуйного покрова, l
1
 – длина тела от вершины рыла до вертикали, проходя-

щей от основания брюшного плавника до начала спинного плавника

Measurement diagram of the roach Rutilus rutilus L., 1758:

A – the greatest width of the body, B – the greatest height of the body, O – the greatest girth of the body, 

l – body length from the top of the snout to the end of the scale cover, l
1
 – body length from the top of the 

snout to the vertical from the base of the ventral fin to the beginning of the dorsal fin
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Дополнительно к этим показателям со-

брали данные по длине тела l
1
 – расстоянию 

от вершины рыла до вертикали, проходящей 

от основания брюшного плавника до начала 

спинного плавника (самой высокой точки тела 

рыбы ).

Далее разработали универсальный методи-

ческий подход – представили в виде формулы 

(1) сумму отношений, позволяющих опреде-

лить особей именно одного вида в значении 

единого целого через систему показателей, 

свойственных плотве:

(l
1
/l) + (A/l) + (B/l) + (O/l) = Х.               (1)

Значение Х принимали как 100 % с целью 

выражения единого целого в отношении от-

дельного вида. Для каждой возрастной группы 

получили сумму показателей из (1), которые 

имели в знаменателе одно и то же значение об-

щей длины плотвы от вершины рыла до конца 

чешуйного покрова:

(l
1
+ A + B + O) / l = 100 %.                 (2)

Провели исследования морфометрических 

показателей плотвы с обязательным учетом 

всех методических требований [Рыжков, Поли-

на, 2012; Решетников, Попова, 2015].

Последовательное изучение возрастных 

групп позволило представить поступательное 

развитие метрических характеристик плотвы. 

Динамическое накопление исследуемых пока-

зателей до определенной степени их стабилиза-

ции позволило оценить зафиксированные изме-

нения в форме тела с возрастом и провести их 

унификацию для дальнейшего представления в 

математической модели, отражающей индиви-

дуальные особенности отдельного вида рыбы.

Результаты и обсуждение

Собранные первичные данные обработаны 

и представлены в табл. 1 для последующего 

изучения.

Изучены отношения всех измеренных пара-

метров к длине тела плотвы от вершины рыла до 

конца чешуйного покрова, по данным средних 

значений в каждой возрастной группе (табл. 2).

Таблица 1. Морфометрические показатели плотвы, 2022–2023 гг.

Table 1. Morphometric indicators of the roach, 2022–2023

Возраст

Age

М, 

Средняя штучная масса, г

Average piece weight, g

l,

Длина, см

Length, cm

l
1
, 

Длина, см

Length, cm

A,

Ширина, см

Width, cm

B,

Высота, см

Height, cm

O,

Обхват, см

Girth, cm

0+ 5,42 ± 0,26 7,03 ± 0,28 3,46 ± 0,12 0,78 ± 0,20 1,77 ± 0,14 3,81 ± 0,31

1 5,61 ± 0,19 7,11 ± 0,17 3,51 ± 0,16 0,81 ± 0,06 1,81 ± 0,10 3,92 ± 0,47

1+ 18,12 ± 0,14 9,91 ± 0,19 4,82 ± 0,18 1,22 ± 0,40 2,91 ± 0,12 6,42 ± 0,19

2 21,03 ± 0,28 10,82 ± 0,11 5,09 ± 0,55 1,31 ± 0,32 3,12 ± 0,24 6,81 ± 0,17

2+ 34,92 ± 0,37 11,72 ± 0,26 5,69 ± 0,37 1,55 ± 0,36 3,61 ± 0,25 7,82 ± 0,31

3 40,41 ± 0,39 12,61 ± 0,76 6,21 ± 0,19 1,72 ± 0,37 4,02 ± 0,38 8,81 ± 0,72

3+ 55,87 ± 0,79 13,11 ± 0,92 6,45 ± 0,26 1,84 ± 0,19 4,21 ± 0,56 9,33 ± 0,34

4 64,62 ± 0,64 15,26 ± 0,63 7,48 ± 0,18 1,35 ± 0,21 4,74 ± 0,28 10,57 ± 0,43

4+ 74,13 ± 0,96 16,43 ± 0,72 8,02 ± 0,36 2,01 ± 0,12 4,95 ± 0,61 11,21 ± 0,52

5 83,57 ± 0,58 17,62 ± 0,43 8,62 ± 0,44 2,27 ± 0,21 5,12 ± 0,34 12,02 ± 0,23

Таблица 2. Морфометрические показатели плотвы, приведенные к длине ее тела, 2022–2023 гг.

Table 2. Morphometric indicators of the roach given by the length of its body, 2022–2023

Возраст

Age

l,

Длина, см

Length, cm

l
1
, 

Длина, см

Length, cm

l
1 

/ l

A, 

Ширина, см

Width, cm

А / l

B, 

Высота, см

Height, cm

В / l

O, 

Обхват, см

Girth, cm

О / l

0+ 7,03 ± 0,28 3,46 ± 0,12 0,493 0,78 ± 0,20 0,111 1,77 ± 0,14 0,253 3,81 ± 0,31 0,544

1 7,11 ± 0,17 3,51 ± 0,16 0,494 0,81 ± 0,06 0,114 1,81 ± 0,10 0,255 3,92 ± 0,47 0,551

1+ 9,91 ± 0,19 4,82 ± 0,18 0,486 1,22 ± 0,40 0,123 2,91 ± 0,12 0,293 6,42 ± 0,19 0,648

2 10,82 ± 0,11 5,09 ± 0,55 0,498 1,31 ± 0,32 0,127 3,12 ± 0,24 0,304 6,81 ± 0,17 0,666

2+ 11,72 ± 0,26 5,69 ± 0,37 0,485 1,55 ± 0,36 0,132 3,61 ± 0,25 0,308 7,82 ± 0,31 0,667

3 12,61 ± 0,76 6,21 ± 0,19 0,492 1,72 ± 0,37 0,135 4,02 ± 0,38 0,319 8,81 ± 0,72 0,698

3+ 13,11 ± 0,92 6,45 ± 0,26 0,492 1,84 ± 0,19 0,140 4,21 ± 0,56 0,321 9,33 ± 0,34 0,712

4 15,26 ± 0,63 7,48 ± 0,18 0,490 1,35 ± 0,21 0,126 4,74 ± 0,28 0,311 10,57 ± 0,43 0,693

4+ 16,43 ± 0,72 8,02 ± 0,36 0,488 2,01 ± 0,12 0,122 4,95 ± 0,61 0,301 11,21 ± 0,52 0,682

5 17,62 ± 0,43 8,62 ± 0,44 0,498 2,27 ± 0,21 0,131 5,12 ± 0,34 0,296 12,02 ± 0,23 0,694
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По формуле (2) рассчитали значения суммы 

отношений морфометрических показателей по 

данным табл. 2 как для сеголетков плотвы, так 

и для особей других возрастных групп с целью 

обеспечения системного подхода, объединяя 

их в одно целое по индивидуальному видовому 

определению. 

Так, для сеголетка плотвы рассчитали в по-

лученных значениях: 

0,493 + 0,111 + 0,253 + 0,544 = 1,401.

Решали следующую пропорцию: (l
1
/l) = 

0,493 – это х; 1,401 – это 100 %. Следовательно, 

(0,493 × 100) / 1,401 = 35,168 %.

Соответственно, остальные отношения так-

же определены:

(A/l) = 0,111, или 7,951 %;

(B/l) = 0,253, или 18,043 %;

(O/l) = 0,544, или 38,838 %.

При использовании формулы (2) предста-

вили данные по рассчитанным отношениям в 

процентах для сеголетка плотвы, которые были 

получены по средним значениям из табл. 2:

35,168 % + 7,951 % + 18,043 % + 38,838 % = 

100 %.

Таким образом, через систему отношений 

морфометрических показателей и их сумму 

получили определенный набор показателей, 

соответствующий видовому определению се-

голетка плотвы и всех других возрастных групп 

особей плотвы как одного целого в виде фор-

мулы (2) (табл. 3).

В результате проведенных расчетов полу-

чили значения суммы отношений для каждой 

возрастной группы плотвы, что позволило их 

унифицировать как значения, свойственные и 

легко определяемые у всех других видов рыбы. 

Обезличенная сущность четырех показателей, 

представленных в выражении именно в еди-

ницах длины, позволила унифицировать ме-

тодический подход для обоснования основы 

цифровизации в ихтиологии и аквакультуре. 

За приведенную ко всем отношениям единицу 

приняли длину тела плотвы от вершины рыла 

до конца чешуйного покрова, которая была ис-

пользована в знаменателе как основа четырех 

вычисленных отношений по каждой возрастной 

группе. 

Таким образом, сумма значений отношений 

дает обезличенную форму представления дан-

ных по отдельному виду рыбы, которую можно 

назвать «морфологическим паспортом», отра-

жающим особенности изученных особей всех 

возрастных групп плотвы по мере ее развития 

и созревания в условиях Днепровско-Бугского 

канала на территории Пинского района Респу-

блики Беларусь. 

Отмечено снижение процентных значений 

(табл. 3) отношения l
1
/l – от 35 % у сеголетков 

плотвы до ~30 % у особей старших возрастных 

групп. При этом отношение О/l повышало свое 

значение с 38 % у сеголетков до почти 43 % 

в более старших возрастных группах. 

Заключение

Для обоснования необходимого набора дан-

ных по конкретному виду рыбы приняли обез-

личенную форму их представления на примере 

плотвы. За искомую подлежащую исследова-

нию единицу взята длина тела рыбы от верши-

ны рыла до конца чешуйного покрова.

Вычисленные значения суммы отношений 

длины от вершины рыла до вертикали, соеди-

няющей основание брюшного и начало спин-

ного плавника, а также ширины, высоты и об-

хвата тела плотвы к длине ее тела от вершины 

рыла до конца чешуйного покрова начинались с 

1,401 у сеголеток и возрастали до 1,665 у четы-

рехлеток плотвы. Таким образом, получено уни-

кальное сочетание четырех значений изученных 

Таблица 3. Морфометрические показатели плотвы, отражающие данные как единое целое, 2022–2023 гг.

Table 3. Morphometric indicators of the roach, reflecting data as a whole, 2022–2023

Возраст

Age
l
1
 / l l

1
 / l,% А / l А / l, % В / l В / l, % О / l О / l, %

Всего

In total

Всего, %

In total, %

0+ 0,493 35,168 0,111 7,951 0,253 18,043 0,544 38,838 1,401 100

1 0,494 34,960 0,114 8,068 0,255 18,028 0,551 38,944 1,414 100

1+ 0,486 31,380 0,123 7,943 0,293 18,880 0,648 41,797 1,549 100

2 0,498 31,246 0,127 7,980 0,304 19,030 0,666 41,743 1,595 100

2+ 0,485 30,477 0,132 8,302 0,308 19,336 0,667 41,885 1,593 100

3 0,492 29,923 0,135 8,205 0,319 19,402 0,698 42,471 1,644 100

3+ 0,492 29,547 0,140 8,429 0,321 19,285 0,712 42,739 1,665 100

4 0,490 30,259 0,126 7,807 0,311 19,174 0,693 42,759 1,620 100

4+ 0,488 30,622 0,122 7,675 0,301 18,900 0,682 42,803 1,594 100

5 0,498 30,753 0,131 8,098 0,296 18,266 0,694 42,882 1,618 100
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отношений, которое может быть принято как 

«морфологический паспорт» плотвы.

Анализ морфометрических показателей рыб 

выявил снижение процентных значений l
1
/ l с 

35 % у сеголетков плотвы до ~30 % у особей 

плотвы старших возрастных групп и увеличе-

ние значений О/l с 38 % у сеголетков до по-

чти 43 % в более старших возрастных группах. 

То есть с возрастом происходило перераспре-

деление значений на обхват тела рыбы при от-

носительном снижении значений длины до са-

мой высокой точки тела рыбы. 

Сбор и обработка материала по другим 

видам рыб Днепровско-Бугского канала про-

должается.
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ПРИМЕНЕНИЕ МОЛЕКУЛЯРНЫХ МАРКЕРОВ 

ПРИ ОТБОРЕ ГЕНОТИПОВ КАРТОФЕЛЯ, 

ОБЛАДАЮЩИХ РЕЗИСТЕНТНОСТЬЮ К ВИРУСАМ 

И ФИТОФТОРОЗУ

И. О. Газданова*, Н. Н. Догузова

Федеральный научный центр «Владикавказский научный центр РАН» (ул. Вильямса, 1, 

с. Михайловское, Пригородный район, Республика Северная Осетия — Алания, 

Россия, 363110), *Gazdanovaira2020@gmail.com

Цель исследования – выявление в гибридах картофеля генов, ассоциированных с 

устойчивостью культуры к основным вирусным заболеваниям и фитофторозу для 

дальнейшего использования этих гибридов в программе селекции и семеновод-

ства картофеля. Применение маркер-ориентированной селекции (МОС) с исполь-

зованием ДНК-маркеров позволяет облегчить селекцию сельскохозяйственных 

растений с комплексной устойчивостью к болезням и вредителям. МОС широко 

используется для ускорения отбора устойчивых сортов с хорошими агрономиче-

скими характеристиками. Для молекулярно-генетического скрининга были взяты 

гибриды картофеля, которые предварительно оценивались в полевых условиях в 

соответствии с рекомендациями по селекционному процессу для картофеля на 

устойчивость к фитопатогенам. Гибриды картофеля получены из селекционного 

питомника Владикавказского научного центра РАН. Для молекулярного скринин-

га генотипов картофеля использованы следующие молекулярные ДНК-маркеры: 

YES3-3A, RYSC3, Ry186, М45, М6, 5Rx1, R1-1205, R3b-378, которые позволяют вы-

явить наличие в геноме гибридных сортов гены устойчивости к вирусам (PVY, PVX) 

и фитофторозу. На основании молекулярного скрининга выделены гибриды, кото-

рые в дальнейшем будут использованы для выведения новых вирусоустойчивых 

сортов картофеля.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: картофель; гибрид; гены устойчивости; ДНК; праймер; маркер; 

фитопатогены; вирусные инфекции; фитофтороз

Д л я  ц и т и р о в а н и я: Газданова И. О., Догузова Н. Н. Применение молекулярных 

маркеров при отборе генотипов картофеля, обладающих резистентностью к виру-

сам и фитофторозу // Труды Карельского научного центра РАН. 2026. № 5. С. 90–98. 
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I. O. Gazdanova*, N. N. Doguzova. USING MOLECULAR MARKERS 

IN THE SELECTION OF POTATO GENOTYPES RESISTANT TO VIRUSES 

AND LATE BLIGHT

Vladikavkaz Scietific Center, Russian Academy of Sciences (1 Vil’yamsa St., 363110 

Mikhailovskoe, Prigorodnyi District, Republic of North Ossetia – Alania, Russia), 
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The aim of this study was to identify genes associated with resistance to major viral 

diseases and late blight in potato hybrids for subsequent use in potato breeding and 

seed production programs. Marker-assisted selection (MAS) using DNA markers facili-

tates the selection of crop plants with comprehensive disease and pest resistance. This 

method is widely used to accelerate the selection of resistant varieties with good agro-

nomic characteristics. Potato hybrids selected for molecular genetic screening were 

previously evaluated in the field for resistance to phytopathogens in accordance with 

potato breeding recommendations. The potato hybrids were obtained from the bree-

ding nursery of the Vladikavkaz Scientific Center of the Russian Academy of Sciences. 

The following molecular DNA markers were used for molecular screening of potato 

genotypes: YES3-3A, RYSC3, Ry186, M45, M6, 5Rx1, R1-1205, and R3b-378. These 

markers allow us to identify the presence of virus- (PVY, PVX) and late blight resistance 

genes in the genomes of hybrid varieties. As a result of the analysis of resistance to 

phytopathogens, hybrids were isolated that will be used in the future development of 

new virus-resistant potato varieties.

K e y w o rd s: Potato; hybrid; resistance genes; DNA; primer; marker; phytopathogens; 

viral infections; late blight

F o r  c i t a t i o n: Gazdanova I. O., Doguzova N. N. Using molecular markers in the selection 

of potato genotypes resistant to viruses and late blight. Trudy Karel’skogo nauchnogo 

tsentra RAN = Transactions of the Karelian Research Centre RAS. 2026. No. 5. P. 90–98. 

doi: 10.17076/eb2266

Введение

Одной из важнейших проблем современ-

ного растениеводства является поражение 

сельскохозяйственных культур возбудителями 

болезней. В основном это грибные, вирусные 

и бактериальные инфекции, которые приво-

дят к значительному снижению урожая. Карто-

фель, один из важнейших продуктов питания 

во всем мире, в значительной степени пора-

жается патогенами, снижающими урожайность 

и качество клубней, поэтому перед селекцио-

нерами стоит задача создания устойчивых 

сортов. Вирусные болезни картофеля широко 

распространены во всех зонах возделывания 

картофеля [Макарова и др., 2017; Симаков и 

др., 2020], и по вредоносности они могут пре-

восходить грибные и бактериальные инфек-

ции. Ежегодно от вирусных болезней мировое 

картофелеводство в среднем теряет 15–20 % 

урожая. Накопление вирусной инфекции в се-

менном материале является важнейшей при-

чиной ухудшения развития растений, сниже-

ния урожайности, пищевой ценности, качест-

ва и свойств клубней [Burkhanova et al., 2019]. 

Высокая температура воздуха и недостаточное 

увлажнение приводят к широкому распростра-

нению вирусных заболеваний. Вирус воздей-

ствует на метаболизм растения, заражая его 

и вызывая симптомы болезней [Sobko et al., 

2022]. Наиболее типичными проявлениями 

вирусных инфекций картофеля являются мо-

заичность листьев, деформации, хлорозы, не-

крозы. Высокая вирусная нагрузка может при-

водить к деформации растения и задержке его 

роста. Степень проявления симптомов зависит 

от сорта, вида вируса и времени заражения 

растения. Обычно заражение происходит на 

ранней стадии развития. При этом если вто-

рично зараженных растений в посадках ме-

нее 10 %, потери урожая будут минимальными 

[Pourrahim et al., 2007; Kolliopoulou et al., 2020]. 

В настоящее время известно около 40 фи-

топатогенных вирусов, поражающих картофель 

в различных регионах и странах с разнообраз-

ными природно-климатическими условиями. 

Из них наиболее вредоносными для Северной 

Осетии являются вирусы РVХ и PVY [Бирюкова 

и др., 2022]. 

Патологии, вызванные Y-вирусом (PVY), за-

нимают особое место среди болезней карто-

феля. Поражение растений этим патогеном мо-

жет приводить к потере от 10 до 80 % урожая, а 

при синергическом взаимодействии с другими 
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вирусами (PVA, PVV, PVX, PLRV) – к практически 

полной его утрате [Elison et al., 2020]. Высокая 

патогенность, повсеместная распространен-

ность в мире, а также широкое генетическое 

разнообразие выделенных изолятов дали осно-

вание причислить PVY к группе наиболее опас-

ных вирусных инфекций растений, вызываю-

щих такие заболевания картофеля, как полос-

чатость, штриховая полосчатость [Ahmadvand 

et al., 2021]. 

Ответ растений картофеля на инфекцию 

PVY в основном характеризуется как гиперчув-

ствительный ответ (HR) и сверхустойчивость 

(ER). Сверхустойчивость контролируется гена-

ми Ry, характеризуется широкой, длительной 

устойчивостью и часто отсутствием видимых 

симптомов после инокуляции. Напротив, HR 

(обычно регулируется генами Ny) включает ло-

кализованную запрограммированную гибель 

клеток, но может не ограничивать системное 

вирусное распространение при определенных 

условиях.

Гены устойчивости к PVY были интрогресси-

рованы в культивируемый картофель от диких 

и одомашненных видов Solanum. Со сверхус-

тойчивостью ассоциированы локусы: Ry
adg 

на 

хромосоме XI; Ry
sto

 и Ry
fsto

 на коротком плече 

хромосомы XII и Ry
chc

 на хромосоме IX. Осталь-

ные пять локусов ассоциированы с гиперчув-

ствительным ответом: Ny-1 и Ny-S
mira

 на хро-

мосоме IX; Ny-2 на хромосоме XI, Ny
tbr

 и Ny
spl 

на хромосоме IV. Среди генов Ry двумя клони-

рованными членами являются Ry
sto

 и Ry
chc

, оба 

кодируют иммунные рецепторы TIR-NLR (TNL) 

[Zhang et al., 2026]. 

Вирус PVX также широко распространен в 

районах выращивания картофеля. Чаще ин-

фекция PVX протекает бессимптомно, но ино-

гда на листьях появляется слабая пятнистость. 

Известны многочисленные штаммы вируса Х, 

которые характеризуются различным уровнем 

патогенности [Fisenko et al., 2022]. Данный ви-

рус способен вызвать такие заболевания, как 

межжилковая мозаика, крапчатость, верхушеч-

ный некроз, обыкновенная мозаика картофеля. 

Вирус передается контактно, может переда-

ваться почвенными грибами и вредителями. 

Некоторые некротические штаммы могут выз-

вать у ряда сортов картофеля потери более 

чем 50 % урожая. Наиболее вредоносен этот 

вирус в сочетании с другими вирусами карто-

феля и вследствие этого является потенциаль-

но опасным [Haverkort et al., 2009].

Фитофтороз, одна из основных грибных ин-

фекций, представляет собой серьезную угро-

зу для картофелеводства на глобальном уров-

не. Это заболевание вызывается патогеном 

Phytophthora infestans, который способен не 

только значительно снизить урожайность кар-

тофеля, но и полностью уничтожить его в ре-

гионах с умеренным климатом. При благопри-

ятных для патогена условиях надземная часть 

картофельного растения может полностью по-

гибнуть всего за 1–2 недели. Без применения 

химических средств защиты растений добить-

ся хорошего урожая практически невозможно. 

Несмотря на необходимость защиты растений 

от фитофторы, чрезмерное использование 

химических фунгицидов может привести к не-

гативным последствиям – ухудшению качест-

ва самого картофеля, а также потенциальным 

рискам для здоровья потребителей, которые 

могут возникнуть из-за остатков химических 

веществ на клубнях [Elnahal et al., 2020]. Одним 

из перспективных подходов к решению пробле-

мы повышения устойчивости картофеля к фи-

тофторозу является применение методов мо-

лекулярного маркирования и создания устой-

чивых сортов [Haverkort et al., 2016].

Современные методы, используемые для 

определения и обнаружения болезней сельско-

хозяйственных культур, в значительной степени 

основаны на визуальной оценке растений (цвет 

листьев и стеблей). Этот метод действительно 

важен для диагностики, однако его использо-

вание неэффективно для раннего выявления 

болезней [Beketova et al., 2021]. Раннее точное 

выявление и диагностика болезней растений 

являются ключевыми факторами успешного 

растениеводства и снижения потерь урожая. 

На текущем этапе развития сельского хозяйст-

ва и селекции растений особое внимание уде-

ляется внедрению современных технологий и 

методов, которые способны значительно улуч-

шить эффективность работы селекционеров. 

Успех селекции во многом зависит от изучения, 

подбора и систематизации исходного матери-

ала, мобилизации в селекционных программах 

культурных и дикорастущих видов Solanum L. – 

генетических источников устойчивости, созда-

ния на их основе эффективных доноров, а так-

же применения современных биотехнологий, 

таких как маркер-ориентированная селекция 

(МОС), основанная на применении ДНК-марке-

ров [Aguiar et al., 2016]. Она позволяет сокра-

тить срок создания сорта, снизить финансовые 

затраты, сэкономить на трудовых и энергети-

ческих ресурсах, уменьшить занимаемые в се-

лекционном процессе посевные площади. На 

сегодняшний день больше всего диагности-

ческих ДНК-маркеров разработано для генов 

устойчивости к фитофторозу, PVY- и PVХ-виру-

сам [Kasai et al., 2000; Ahmadvand et al., 2013; 

Sorensen et al., 2023]. 
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Устойчивость к вирусу Х контролируется 

доминантным геном Rx1, источником которого 

является Solanum andigenum. Rx1 картирован 

на 12-й хромосоме и был охарактеризован на 

молекулярном уровне. На основе информации 

о нуклеотидной последовательности Rx раз-

работан STS(Sequence Tagged Site)-маркер 

PVX, сцепленный с Rx1. Для выявления генов 

устойчивости к вирусу PVY были разработаны 

селекционные маркеры: RYSC3 для гена Ry
adg

, 

YES3-3A для Ry
sto

 и Ry186 для Ry
chc

.

Таким образом, методы МОС представляют 

собой модифицированный вариант традицион-

ного подхода – комбинационной селекции, уси-

ливая его потенциал благодаря использованию 

методов точной ДНК-диагностики. Они нашли 

широкое применение в мировом растениевод-

стве, в том числе в картофелеводстве, особен-

но в селекции на устойчивость к фитопатоге-

нам, служат основой для инновационного раз-

вития отечественного картофелеводства.

Цель настоящей работы – с помощью мо-

лекулярных маркеров выявить в гибридах кар-

тофеля на начальном этапе селекции гены, 

контролирующие резистентность к вирусным и 

грибным болезням картофеля. 

Материалы и методы

В качестве материала использовали 46 гиб-

ридных комбинаций картофеля, полученных 

в результате скрещиваний и отбора устойчи-

вых сортов картофеля к различным фитопато-

генам. Для выделения растительной ДНК ис-

пользовали листья картофеля. ДНК из листьев 

картофеля выделяют стандартным методом 

с использованием 2% CTAB. Образцы ра-

стирали в СТАB-буфере, гомогенизировали, 

инкубировали в СТАB-буфере, очищали хло-

роформом, осаждали смесью изопропано-

ла и 0,5М ацетата калия, 2 раза промывали 

70% спиртом. Полученную ДНК хранили при 

–20 °С. Амплификацию ДНК проводили в тер-

моциклере MiniAmp Plus (Thermo FS). Элек-

трофорез проводили в горизонтальном 1,5% 

агарозном геле в буфере ТВЕ с последующей 

окраской бромистым этидием и визуализа-

цией в УФ-свете. Скрининг селекционного 

материала на наличие R-генов устойчиво-

сти к вирусам и фитофторозу осуществляли 

с использованием следующих ПЦР-марке-

ров. Для идентификации гена Rу
adg

 использо-

вали SCAR-маркеры (Sequence Chаracterized 

Amplified Region) – RYSC3, М45, М6 [Song, 

Schwarzfischer, 2008; Herrera et al., 2018]. Нали-

чие в материале гена Ry
sto 

выявляли с помощью 

STS-маркера YES3-3A [Mori et al., 2012]. Для 

детекции гена Ry
chc 

применяли маркер Ry186 

[Rietman et al., 2012].

Использовали внутригенные маркеры R1-

1205 и R3b-378, разработанные для генов 

R1 и R3b. Все маркеры взяты из литературных 

источников (табл. 1). 

Результаты и обсуждение

Молекулярно-генетический скрининг образ-

цов картофеля на R-гены, контролирующие 

устойчивость к PVY-вирусу, выявил 11 гибри-

дов с одним или двумя маркерами (RYSC3, М45 

Таблица 1. ДНК-маркеры, используемые для оценки генотипов картофеля 

Table 1. DNA markers used for potato genotype evaluation 

Ген

Gene

Маркер

Marker

Размер фрагмента (п. н.)

Fragment size (bp)
Температура отжига праймеров (°С)

Primer annealing temperature (°С)

Литературный источник

Literary source

ДНК-маркеры устойчивости к вирусу PVY

DNA markers of resistance to the PVY virus

Ry
adg RYSC3 321 60 Kasai et al., 2000

Ry
sto YES3-3A 341 55 Song et al., 2008

Ry
adg М45 268 60 Herrera et al., 2018

Ry
adg М6 994 60 Herrera et al., 2018

Ry
chc Ry186 587 55 Mori et al., 2012 

ДНК-маркер устойчивости к вирусу PVX

DNA marker of resistance to PVX virus

Rx1 5Rx1 186 62 Ahmadvand et al., 2013

ДНК-маркеры устойчивости к Phytophtora infestans

DNA markers of resistance to Phytophtora infestans

R1 R1-1205 1205 61 Sokolova et al., 2011

R3b R3b-378 378 64 Rietman et al., 2012
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и М6) гена Ry
adg

: 273с-1, 3254-2, 3267-1, 3278-4, 

3244-1, 3195-4, 3195-5, 3190-3, 3208-5, 3235-1 

и 3278-5. В исследованных образцах картофе-

ля маркер YES3-3A гена Ry
sto

 и маркер RYSC3 

гена Ry
adg

, контролирующие устойчивость к ви-

русу PVY, интрогрессированному от аллотетра-

плоидного вида S. stoloniferum, не выявлены. 

В ходе работы в девяти гибридах картофеля с 

применением маркера Ry186 был выявлен ген 

Ry
chc 

(табл. 2).

Маркер 5Rх1 гена Rх1 устойчивости к виру-

су PVX выявлен у 17 образцов картофеля, кото-

рые можно использовать в качестве исходного 

ценного материала для дальнейшей гибриди-

зации. Результаты представлены в таблице 2. 

Скрининг маркеров генов устойчивости к 

фитофторозу выявил наличие маркера R3b-

378 гена R3b в геноме 35 гибридов и полное 

отсутствие маркера R1-1205 гена R1. Внутри-

генные маркеры R1-1205 и R3b-378 часто ис-

пользуются для скрининга в молекулярно-ге-

нетических программах как за рубежом, так 

и в России. Эти гены играют ключевую роль в 

устойчивости растений к фитофторозу, что де-

лает их особенно актуальными для селекцио-

неров [Sokolova et al., 2011].

Таблица 2. Скрининг генотипов картофеля с помощью генетических маркеров устойчивости к фитопатогенам 

(2024 г.)

Table 2. Screening of potato genotypes with the use of genetic markers of resistance to phytopathogens (2024)

№

п/п

No.

Селек-

ционный 

номер 

гибрида

Hybrid 

breeding 

number

Происхождение

Origin YE
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/g
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n
e
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1

Общее 

кол-во

R-генов

Total 

number 

of R-genes

PVY PVX
Phytophthora

infestans

1 3273с-1
Ред Скарлетт × Кармен

Red Skarlett × Karmen
- - + - - + + - 3

2 3273с-2 « - - - - - + + - 2

3 3273с-3 « - - - - - + + - 2

4 3235-1
Сандрин × Лабадиа

Sandrin × Labadia
- - - + - - - - 1

5 3263-1
Чароит × Эльмундо

Charoit × El’mundo
- - - - - + + - 2

6 3290-1
Джувел × Крепыш

Dzhuvel × Krepysh
- - - - + - + - 2

7 3290-2 « - - - - - + + - 2

8 3254-1
Сандрин × Мираж

Sandrin × Mirazh
- - - - - - + - 1

9 3254-2 « - - + + - + - - 3

10 3264-1
Кармен × Эльмундо

Karmen × El’mundo
- - - - - - - - 0

11 3264-2 « - - - - - - + - 1

12 3267-1
Триумф × Эльмундо

Triumf × El’mundo
- - + + - - + - 3

13 3267-2 « - - - - - - - - 0

14 3234-1
Палац × Лабадиа

Palats × Labadia
- - - - + - + - 2

15 3234-2 « - - - - - - - - 0

16 3234-3 « - - - - - - - - 0

17 3278-4
Аксения × Кармен

Akseniya × Karmen
- - + - - + + - 3

18 3278-5 « - - - + + + + - 4

19 3314-1
Ривьера × Гала

Riv’era × Gala
- - - - - + + - 2

20 3244-1
Чароит × Лабадиа

Charoit × Labadia
- - + - + + + - 4

21 3278-2
Аксения × Кармен

Akseniya × Karmen
- - - - + - + - 2
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Исследования, проведенные с помощью мо-

лекулярно-генетического анализа на наличие 

генов устойчивости среди гибридов картофеля, 

показали, что использование ДНК-маркеров 

может существенно повысить эффективность 

и точность отбора и облегчить работу селек-

ционера. Данные молекулярно-генетического 

анализа являются информативными, их можно 

рассматривать в качестве одного из основных 

критериев при составлении программ по гиб-

ридизации картофеля.

Таким образом, молекулярный скрининг по-

зволил охарактеризовать отобранные ранее 

устойчивые гибриды (по фенотипу) на наличие 

в их генотипе генетических маркеров устойчи-

вости к вирусам PVХ, PVY и фитофторе.

По результатам молекулярного скринин-

га гибридов из питомника второго года испы-

тания с использованием 8 маркеров 6 генов 

устойчивости картофеля к патогенам выявлено 

два ценных генотипа с четырьмя генами устой-

чивости (3278-5 (Аксения × Кармен), 3244-1 

(Чароит × Лабадиа)) и семь генотипов с тремя 

R-генами. Полученные данные будут учиты-

ваться в последующей селекционной работе 

с изученными гибридами. 

Заключение

Создание вирусоустойчивых сортов имеет 

большое значение в связи с тем, что вирусы на-

капливаются в клубнях и приводят к вырождению 

Окончание табл. 2

Table 2 (continued)

№

п/п

No.

Селек-

ционный 

номер 

гибрида

Hybrid 

breeding 

number

Происхождение
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кол-во

R-генов

Total 

number 

of R-genes

PVY PVX
Phytophthora

infestans

22 3278-3 « - - - - - - + - 1

23 3278-1 « - - - - - - + - 1

24 3195-1
Арктика × Эльбейда

Arktika × El’beida
- - - - + - + - 2

25 3195-2 « - - - - - - - - 0

26 3195-3 « - - - - - + + - 2

27 3195-4 « - - + + - - - - 2

28 3195-5 « - - + + - - + - 3

29 3188-1
Ариэль × Феррари

Ariel’ × Ferrari
- - - - - - + - 1

30 3188-2 « - - - - - - + - 1

31 3188-3 « - - - - - - - - 0

32 3188-4 « - - - - - - + - 1

33 3188-5 « - - - - - - - - 0

34 3214с-1
Джувел × Спринтер

Dzhuvel × Sprinter
- - - - - - + - 1

35 3214с-2 « - - - - - - + - 1

36 3190-1
Санибель × Феррари

Sanibel’ × Ferrari
- - - - - - + - 1

37 3190-2 « - - - - + + + - 3

38 3190-3 « - - + - - - + - 2

39 3190-4 « - - - - - + + - 2

40 3233-1
Кибиц × Лабадиа

Kibits × Labadia
- - - - - + + - 2

41 3208-1
Кармен × Капризе

Karmen × Kaprize
- - - - - + + - 2

42 3208-2 « - - - - - + + - 2

43 3208-3 « - - - - - + + - 2

44 3208-4 « - - - - + - - - 1

45 3208-5 « - - + - + - + - 3

46 3208-6 « - - - - - - + - 1

Примечание. «+» – маркер присутствует; «-» – маркер отсутствует.

Note. “+” – marker is present; “-” – marker is absent.
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сортов. Особую ценность представляют сор-

та с групповой устойчивостью к разным видам 

вирусов, что обусловлено синергическим взаи-

модействием некоторых из них при смешанной 

инфекции растений. По результатам молеку-

лярного анализа в гибридах картофеля выявле-

ны две комбинации генов с четырьмя R-генами: 

3278-5 (Аксения × Кармен), 3244-1 (Чароит × 
Лабадиа). Наличие в генотипе комбинаций ге-

нов устойчивости, вероятно, будет обусловли-

вать большую устойчивость растений картофе-

ля к фитопатогенам. Внедрение этих гибридов 

в культуру, вероятно, обеспечит высокий уро-

жай картофеля и улучшит качество клубней.

Таким образом, результаты проведенных ис-

следований подчеркивают важность использо-

вания молекулярных маркеров в селекции кар-

тофеля, что позволяет не только выявлять устой-

чивые генотипы, но и значительно увеличивать 

эффективность селекционного процесса. 
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ПЕРСПЕКТИВЫ ПРИМЕНЕНИЯ БАКТЕРИОЦИНОВ 

В АКВАКУЛЬТУРЕ

И. В. Ткачева, Ю. Б. Коханов, Н. Д. Недина*

Донской государственный технический университет (пл. Гагарина, 1, Ростов-на-Дону, 

Россия, 344000), *nadyhka1514@gmail.com

В работе представлен краткий обзор современных сведений о применении бакте-

риоцинов в аквакультурной отрасли. В последние годы с развитием аквакультурно-

го сектора становится актуальной проблема антибиотикорезистентности гидроби-

онтов. Задача замены антибиотиков на более безопасные и действенные вещества 

стоит перед многими странами. В качестве решения данной проблемы использу-

ются бактериоцины – природоподобные антимикробные пептиды. Изучение стро-

ения пептидов происходит при помощи метагеномного секвенирования, которое 

позволяет определить точную аминокислотную последовательность. Проведенный 

литературный поиск выявил примеры использования в России микробного ила из 

системы биофлок для объектов аквакультуры в качестве не только очистки воды, но 

и борьбы с различными заболеваниями. В основном использование бактериоци-

нов распространено в зарубежных странах, таких как Китай, Япония, Канада, Нор-

вегия; применяются штаммы рода Bacillus, Lactobacillus plantarum 42, Lactobacillus 

plantarum YRL45, Lactobacillus plantarum W3-2, Lactococcus spp., Педиоцин PA-1 

(Pediococcus acidilactici), Pediococcus acidilactici DSM 10313. Выявленные пепти-

ды способствуют улучшению роста и выживаемости рыб, а также качества воды за 

счет разложения органических веществ; эффективно подавляют патогенную ми-

крофлору, снижают риск заболеваний в аквакультуре; активны против Enterococcus 

faecalis, Staphylococcus aureus, Listeria monocytogenes, Bacillus cereus и Clostridium 

botulinum. Добавляя бактериоцины в корма для аквакультуры, можно эффективно 

снизить зависимость от традиционных методов лечения. Таким образом, бактерио-

цины представляют собой перспективные антимикробные препараты, которые 

могут улучшить качество аквакультурной продукции, повысить ее безопасность для 

потребителей, а также расширить лекарственный рынок для объектов аквакультуры. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: антибиотики; бактерии; антибиотикорезистентность; 

аквакультура; гидробионты; корма; бактериоцины
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BACTERIOCINS IN AQUACULTURE

Don State Technical University (1 Gagarin Sq., 344000 Rostov-on-Don, Russia), 
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This paper provides an overview of the recent information on the use of bacteriocins in aqua-

culture. The development of the aquaculture sector in recent years brings the problem of 

antibiotic resistance in aquatic organisms to the foreground. Many countries are facing the 

challenge of replacing antibiotics with safer and more effective substances. Bacteriocins, 

nature-like antimicrobial peptides, are used as a solution to this problem. The structure of 

peptides is studied using metagenomic sequencing, which pinpoints the exact amino acid 

sequence. A literature search has revealed cases in Russia of microbial sludge from the 

biofloc system being used in aquaculture facilities not only for water purification but also to 

combat various diseases. Bacteriocins are more widely applied abroad, e.g. in China, Japan, 

Canada, or Norway, where strains of the genus Bacillus, Lactobacillus plantarum 42, Lacto-

bacillus plantarum YRL45, Lactobacillus plantarum W3-2, Lactococcus spp., Pediocin PA-1 

(Pediococcus acidilactici), Pediococcusa cidilactici DSM 10313 are used. The identified pep-

tides help enhance fish growth and survival; improve water quality through decomposition of 

organic substances; are effective in suppressing pathogenic microflora, reduce the risk of 

diseases in aquaculture; are active against Enterococcus faecalis, Staphylococcus aureus, 

Listeria monocytogenes, Bacillus cereus and Clostridium botulinum. By adding bacteriocins 

to feeds, fish farmers can reduce dependence on traditional treatments. Thus, bacteriocins 

are an emerging group of antimicrobial drugs which can improve the quality of aquaculture 

produce, make it safer for consumers, and expand the drug market for aquaculture facilities.

K e y w o rd s: antibiotics; bacteria; antibiotic resistance; aquaculture; aquatic organisms; 

feeds; bacteriocins

F o r  c i t a t i o n: Tkacheva I. V., Kokhanov Yu. B., Nedina N. D. Prospects for using 
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F u n d i n g. The work was carried out within the project “Development of customized new-

generation feeds with plant-based and probiotic additives to augment survival and enhance 

health in fish” (FZNE-2023-0003) and subsidized by federal budgetary allocations to higher 

education institutions for actions to support student scientific communities.

Введение

Аквакультура стала одним из важнейших 

направлений в обеспечении продовольст-

венной безопасности человечества. С нача-

ла 2000-х годов наблюдается стремительный 

рост производства гидробионтов, что привело 

к необходимости совершенствования методов 

контроля заболеваний и использования проти-

вомикробных препаратов.

Применение антибиотиков в аквакульту-

ре – сложная и неоднозначная тема, вызыва-

ющая серьезные опасения. С одной стороны, 

антибиотики необходимы для борьбы с бакте-

риальными инфекциями, которые могут при-

вести к массовой гибели рыбы и серьезным 

экономическим потерям. С другой стороны, их 

применение сопряжено с рисками, влияющи-

ми на здоровье человека и окружающую среду. 

Чрезмерное или нерациональное применение 

антибиотиков приводит к появлению устойчи-

вых штаммов бактерий, которые становятся 

невосприимчивыми к лечению. Эти устойчи-

вые бактерии могут передаваться людям через 

потребление зараженной рыбы или через кон-

такт с водой, загрязненной антибиотиками, что 

представляет серьезную угрозу для здоровья 

населения, поскольку лечение инфекций, выз-

ванных такими бактериями, становится крайне 

сложным. Для решения этих проблем активно 

исследуются и внедряются альтернативные 

подходы, например, улучшение санитарных 

условий (создание более гигиеничных условий 

выращивания, профилактика заболеваний, ис-

пользование вакцин и иммуностимуляторов), 

разработка новых лекарственных препаратов. 

Все чаще в качестве замены антибиоти-

кам используются пробиотические препараты, 

представляющие собой живые микроорганиз-

мы, которые при введении в рацион или вод-

ную среду аквакультуры способствуют улучше-

нию здоровья и роста гидробионтов. Одним 

из ключевых механизмов их действия являет-

ся выработка бактериоцинов. Эти природные 
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антимикробные пептиды, продуцируемые раз-

личными бактериями, могут подавлять рост 

патогенных микроорганизмов без использова-

ния традиционных антибиотиков. Применение 

бактериоцинов в аквакультуре способствует 

снижению зависимости от антибиотиков, что, в 

свою очередь, уменьшает риск развития устой-

чивых штаммов бактерий. Их использование 

способствует созданию более здоровой экоси-

стемы в замкнутых водоемах, улучшая общий 

иммунитет рыб и снижая заболеваемость [Dar-

bandi, 2022]. Именно поэтому бактериоцины 

считаются перспективным направлением в 

разработке альтернативных методов борьбы с 

бактериальными инфекциями в аквакультуре. 

Активно ведутся исследования с целью поиска 

новых бактериоцинов с улучшенными свойст-

вами, разработки методов их стабилизации и 

оптимизации способов применения. В насто-

ящей работе представлен обзор применения 

бактериоцинов в аквакультурной отрасли.

Проведенный литературный поиск выявил 

наиболее распространенные и применяемые 

бактериоцины (табл.).

В целом исследования подтверждают, что 

бактериоцины обладают значительным потен-

циалом в борьбе с патогенными микроорганиз-

мами и могут быть использованы в медицине, 

сельском хозяйстве и пищевой промышленно-

сти. Однако необходимы дальнейшие исследо-

вания для оценки безопасности и эффективно-

сти их применения в различных условиях.

Применение бактериоцинов, выделенных из пробиотических штаммов

Application of bacteriocins isolated from probiotic strains

Штаммы рода Bacillus

Strains of the genus Bacillus

- улучшение роста и выживаемости рыб;

- улучшение качества воды за счет разложения органических веществ;

- эффективное подавление патогенной микрофлоры, снижение риска заболеваний 

в аквакультуре [Похиленко и др., 2022]

- improvement of fish growth and survival;

- improvement of water quality due to the decomposition of organic substances;

- effective suppression of pathogenic microflora, reducing the risk of diseases 

in aquaculture [Pokhilenko et al., 2022] 

Штамм Lactobacillus plantarum 42

Lactobacillus plantarum strain 42

активен против Enterococcus faecalis [Миралимова и др., 2016]

active against Enterococcus faecalis [Miralimova et al., 2016]

Штамм Lactobacillus plantarum YRL45

Lactobacillus plantarum YRL45 strain

- применение у мышей увеличивало относительное количество полезных бактерий 

(Muribaculaceae, Akkermansia);

- снижение количества патогенных бактерий (Lachnoclostridium);

- выработка короткоцепочечных жирных кислот в кишечнике [Bu et al., 2023]

- in mice, the use increased the relative number of beneficial bacteria (Muribaculaceae, 

Akkermansia);

- reduction in the number of pathogenic bacteria (Lachnoclostridium);

- production of short-chain fatty acids in the intestine [Bu et al., 2023]

Штамм Lactobacillus plantarum W3-2

Lactobacillus plantarum strain W3-2

- значительная антимикробная активность против Staphylococcus aureus, Listeria 

monocytogenes и Bacillus cereus;

- перспектива для применения в пищевой промышленности и медицине [Wang 

et al., 2023]

- significant antimicrobial activity against Staphylococcus aureus, Listeria monocytogenes, 

and Bacillus cereus;

- potential for use in the food industry and medicine [Wang et al., 2023]

Штаммы  Lactococcus spp.

Strains of Lactococcus spp.

выраженная антагонистическая активность против Listeria monocytogenes 

и Staphylococcus aureus [Батаева и др., 2018]

pronounced antagonistic activity against Listeria monocytogenes and Staphylococcus 

aureus [Bataeva et al., 2018]

Педиоцин PA-1 (штаммы  

Pediococcus acidilactici)

Pediocin PA-1 (strains of 

Pediococcus acidilactici)

- активность против широкого спектра грамположительных бактерий, включая 

Listeria monocytogenes, Bacillus cereus и некоторые штаммы Clostridium botulinum;

- улучшение микробиоты кишечника у гидробионтов [Porto et al., 2017]

- activity against a wide range of gram-positive bacteria, including Listeria 

monocytogenes, Bacillus cereus, and some strains of Clostridium botulinum;

- improvement of the intestinal microbiota in hydrobionts [Porto et al., 2017]

Штамм  Pediococcus acidilactici 

DSM 10313

Strain Pediococcus acidilactici 

DSM 10313

продуцирование педиоцина, эффективно ингибирующего рост патогенных 

микроорганизмов, таких как Listeria monocytogenes [Skariyachan, Govindarian, 2019]

production of pediocin, which effectively inhibits the growth of pathogenic 

microorganisms such as Listeria monocytogenes [Skariyachan, Govindarian, 2019]
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Роль бактериоцинов в системе биофлок

Изучение роли бактериоцинов в биофлоке 

является перспективным направлением ис-

следований в области аквакультуры. Понима-

ние того, как бактериоцины влияют на состав и 

функционирование биофлока, может привести 

к разработке более эффективных и устойчи-

вых систем выращивания водных организмов. 

Необходимо определить, какие именно виды 

бактерий, присутствующие в биофлоке, про-

дуцируют бактериоцины. Это включает в себя 

выделение и культивирование бактерий из 

биофлока, а также анализ их способности про-

дуцировать антимикробные вещества. Совре-

менные методы молекулярной биологии, та-

кие как секвенирование генома и метагеноми-

ка, значительно облегчают этот процесс.

Секвенирование микробного ила из си-

стемы биофлок вызывает большой интерес 

среди ученых, так как, зная состав флокул, их 

можно использовать не только в качестве био-

логического фильтра для очищения воды, но 

и в других отраслях аквакультуры и сельского 

хозяйства.

Для получения подробной информации о 

микробном сообществе используют метод ме-

тагеномного секвенирования генов 16S рРНК. 

Это метод для изучения микроорганизмов, ко-

торый позволяет «посчитать» сотни видов бак-

терий, в том числе и некультивируемых. Суть 

метода заключается в выделении гена 16S 

рРНК – уникального и высококонсервативного 

участка нуклеотидной цепи всех бактерий, по 

которому принято идентифицировать микроб-

ные организмы [Брындина, Корчагина, 2022; 

Огаркова и др., 2022]. 

Так, ученые из ФГБОУ «Воронежский госу-

дарственный лесотехнический университет» 

провели исследования микробиома актив-

ного ила из сточных вод левобережных го-

родских очистных сооружений г. Воронежа и 

микробиома кишечника свиньи. Получение 

ДНК осуществлялось с помощью коммерче-

ского набора ZymoBIOMICS DNA Microprep Kit. 

Эксперимент проводился на платформе Ion-

TorrentPGM. Исследование секвенирования 

16S рРНК бактерий продемонстрировало из-

менения в структуре микробиома желудоч-

но-кишечного тракта свиньи, исходного ак-

тивного ила и их смеси. Наблюдалось увели-

чение численности Bacteroidetes в 1,7 раза, 

Verrucomicrobiota – в 18,5 раза, численность 

Firmicutes снизилась в 1,1 раза, Actinobacteria – 

в 5,5 раза. Кроме того, происходит подавле-

ние роста Fusobacteriota и Campilobacterota. 

Обнаружены различия в составе бактерий на 

уровне класса, семейства и рода в пределах 

каждого типа исходного активного ила и его 

модификации с микробиомом желудочно-ки-

шечного тракта свиньи [Abanoz, Kunduhoglu, 

2018]. Добавление микробиома ЖКТ способ-

ствовало образованию популяций микроор-

ганизмов, которые могут успешно подавлять 

рост нитевидных бактерий. Изменение соста-

ва активного ила привело к формированию 

у его представителей ферментных систем, 

адаптированных к специфическим загрязни-

телям сточных вод.

Еще одно исследование по секвенированию 

активного ила провели ученые из г. Перми. Они 

рассматривали бактериальные сообщества ак-

тивного ила на коммунальных биологических 

очистных сооружениях. Препараты хромосом-

ной ДНК были получены с помощью феноль-

ного метода. Секвенирование проводили на 

платформе MiSeq и IonTorrentPGM (Roche Kapa 

Library Prep Kit Illumina 50 Rxn / Набор KAPA). 

Результаты исследования биоразнообразия 

активных илов коммунальных и промышлен-

ных очистных сооружений с использованием 

метода метагеномного секвенирования по-

казали, что основные филумы во всех изучен-

ных образцах – это Proteobacteria, Firmicutes 

и Bacteroidetes. Протеобактерии занимают 

главное место во всех образцах, кроме ак-

тивного ила нефтехимического предприятия, 

где преобладают Firmicutes. Типичный пред-

ставитель водной микрофлоры Acinetobacter 

sp. доминирует в активном иле комму-

нального предприятия, а Sulfuricurvum sp. 

и Romboutsia sp. – в образцах из очистных 

сооружений целлюлозно-бумажного и неф-

теперерабатывающего предприятий соответ-

ственно. Эпифлуоресцентная микроскопия 

подтвердила, что смешанные бактериальные 

культуры активных илов из разных источников 

после выращивания на среде с ограниченным 

содержанием азота и избытком источника 

углерода – бутирата натрия – накапливают ПГА 

в клетках. Это можно рассматривать как ва-

риант использования избытков активного ила 

[Сибиева и др., 2019].

Использование бактериоцинов 

в кормах для объектов аквакультуры

В последние годы мировая индустрия ак-

вакультуры все больше внимания уделяет ис-

пользованию бактериоцинов в качестве сред-

ства борьбы с устойчивостью к антибиотикам. 

Их биологическая природа коренится в бел-

ковой структуре, которая варьируется у раз-

ных типов бактериоцинов, что позволяет им 
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воздействовать на конкретные бактерии. Мож-

но предположить, что бактериоцины воздейст-

вуют на жизненно важные функции чувствитель-

ных клеток, но большинство действуют, образуя 

в мембране поры или каналы, способствующие 

нарушению мембранного потенциала чувстви-

тельных клеток. Анионные липиды цитоплазма-

тической мембраны являются основными ре-

цепторами бактериоцинов для стимуляции по-

рообразования [Абдуллаева, 2024]. Механизм 

действия заключается в связывании с мембра-

ной клетки-мишени, что приводит к образова-

нию пор или ферментативному разрушению 

основных компонентов клетки [Arakawa, 2019; 

El-Gendy et al., 2021]. Это влечет нарушение 

клеточных процессов, таких как усвоение пита-

тельных веществ, что в конечном итоге приво-

дит к гибели клеток. Бактериоцины предлагают 

целенаправленный подход к контролю популя-

ций бактерий, что делает их многообещающей 

альтернативой традиционным антибиотикам 

и снижает риск развития устойчивости к анти-

биотикам в аквакультуре.

Страны с передовой практикой аквакульту-

ры первыми начали добавлять бактериоцины в 

корма для рыб в качестве природных антими-

кробных средств. Например, исследования, 

проведенные в Норвегии, показали, что бак-

териоцины могут эффективно уничтожать па-

тогенные бактерии в популяциях рыб, улучшая 

общее состояние их здоровья и темпы роста 

[Todorov et al., 2019; Mokoena et al., 2021].

Добавляя бактериоцины в рацион рыб, мож-

но снизить зависимость от антибиотиков, кото-

рые способствуют развитию антибиотикорези-

стентности. Кроме того, использование бакте-

риоцинов помогает стимулировать иммунную 

систему рыб, укрепляя их здоровье и повышая 

устойчивость к инфекциям. Такой подход не 

только поддерживает устойчивые методы ак-

вакультуры, но и обеспечивает более здоровую 

популяцию рыб. В свою очередь, укрепление 

иммунитета приводит к улучшению темпов ро-

ста рыб и повышению устойчивости к эколо-

гическим стрессорам [Kumariya et al., 2019; 

Naskar, Kim, 2021]. Положительное влияние на 

здоровье и рост не только повышает эффек-

тивность методов аквакультуры, но и соответ-

ствует растущему спросу на устойчивые и эко-

логически чистые методы разведения рыбы.

Заключение

Снижение устойчивости рыбы к антибио-

тикам является актуальной проблемой, кото-

рую можно существенно решить благодаря ин-

новационному использованию бактериоцинов 

в кормах для аквакультуры. Антибиотики уже 

давно используются в рыбоводстве, помогая бо-

роться с бактериальными инфекциями и стиму-

лируя рост. Однако их чрезмерное использова-

ние привело к тревожному уровню устойчивости 

водных бактерий к антибиотикам, что создает 

серьезную угрозу для здоровья не только рыбы, 

но и людей. Применение антимикробных пепти-

дов, выделенных из пробиотических препара-

тов, в том числе системы биофлок, является 

перспективным для улучшения здоровья рыб и 

поддержания устойчивых методов аквакультуры.
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ЮБИЛЕИ И ДАТЫ

Dates and Anniversaries

К 95-ЛЕТИЮ СО ДНЯ РОЖДЕНИЯ

ВЯЧЕСЛАВА АЛЕКСЕЕВИЧА БЕРЕСТОВА 

(1931–2005)

В этом году исполняется 95 лет со дня ро-

ждения доктора ветеринарных наук, профессо-

ра Вячеслава Алексеевича Берестова, человека, 

с чьим именем связано создание в 1972 году 

в Институте биологии Карельского филиала 

Академии наук СССР лаборатории физиологии 

пушных зверей (в настоящее время – лабора-

тория экологической физиологии животных), 

положившее начало изучению пушных зверей 

в Карелии. Вячеслав Алексеевич был организа-

тором и первым руководителем лаборатории. 

В. А. Берестов родился 8 марта 1931 г. в селе 

Тереньга Ульяновской области в семье вете-

ринарного врача, что, вероятно, и определило 

выбор профессии в дальнейшем. В своей ав-

тобиографии он указывал, что с 1939 по 1949 г. 

учился в школе. Очевидно, что в это сложное 

для нашей страны время Вячеславу, как и мно-

гим тысячам его сверстников, помимо учебы в 

школе приходилось работать, и среди его на-

град имеются медали «За доблестный и самоот-

верженный труд в период Великой Отечествен-

ной войны» (1998 г.), «50 лет Победы в Великой 

Отечественной войне 1941–1945 гг.» (1995 г.), 

«60 лет Победы в Великой Отечественной войне 

1941–1945 гг.» (2005 г.). После окончания шко-

лы Вячеслав поступает сначала в Ульяновский 

сельскохозяйственный институт, но потом пе-

реводится в Казанский ветеринарный институт, 

обучение в котором завершает в 1954 г. Окон-

чив в 1960 г. аспирантуру при Ленинградском 

ветеринарном институте, на следующий год 

защищает кандидатскую диссертацию. В. А. Бе-

рестов приезжает в Петрозаводск и с 1961 по 

1972 г. работает в Петрозаводском государст-

венном университете на кафедре зоотехнии в 

должности доцента. С его приходом на кафедру 

начались научные исследования в области зве-

роводства, направленные на изучение физио-

лого-биохимических показателей крови пушных 

зверей, профилактики и лечения различных за-

болеваний, поиск новых видов кормов и кормо-

вых добавок, а также в области повышения про-

дуктивности животных. Необходимо напомнить, 

что после войны пушнина долгое время явля-

лась важным источником валюты для страны. В 

то время в Карелии в систему треста «Карелзве-

ропром» входило 20 звероводческих хозяйств, 

которые занимались разведением многих ви-

дов пушных зверей для производства пушнины. 
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Однако, несмотря на проводимые в стране ис-

следования, направленные на повышение про-

дуктивности животных, многие вопросы пуш-

ного звероводства оставались малоизученны-

ми. В частности, практически отсутствовали 

систематизированные сведения о морфобио-

химических показателях крови и органов у но-

рок и песцов, которые являлись основными 

объектами звероводства. В то же время эти 

знания были необходимы для оценки физио-

логического статуса животных в условиях их 

промышленного разведения. К выполнению 

некоторых исследований Вячеслав Алексее-

вич привлекает ветврачей и зоотехников зве-

рохозяйств Карелии, а также студентов и ас-

пирантов зоотехнического и биологического 

профиля. В 1969 году В. А. Берестов защища-

ет докторскую диссертацию на тему «Дина-

мика некоторых клинико-морфологических 

и биохимических показателей крови пушных 

зверей (норок, песцов и лисиц) в норме и па-

тологии», а в 1974 году ему присвоено звание 

профессора. 

С учетом большого значения клеточного 

звероводства в экономике страны и республи-

ки в Институте биологии Карельского филиала 

АН СССР в 1972 г. создается лаборатория фи-

зиологии пушных зверей, которую Вячеслав 

Алексеевич Берестов возглавил и был ее неиз-

менным заведующим до 1988 года. Создание 

лаборатории физиологии пушных зверей в Ин-

ституте биологии положило начало зверовод-

ческой науке в Карелии, а исследования лабо-

ратории длительное время были направлены на 

решение теоретических и практических задач 

клеточного пушного звероводства. Быстрое 

развитие в стране звероводства было невоз-

можно без изучения особенностей физиологии 

животных, оптимальных условий их содержа-

ния и успешного воспроизводства для получе-

ния продукции в условиях промышленного про-

изводства. С первых дней работы в Институте 

биологии Вячеслав Алексеевич проявил себя 

как выдающийся организатор научных иссле-

дований, талантливый руководитель, он сумел 

создать и сплотить вокруг себя коллектив ла-

боратории, в первый состав которой вошли 

Л. К. Кожевникова, Г. Г. Петрова, Н. Н. Тютюнник, 

В. В. Осташкова, Э. Л. Мельник, Х. И. Мелдо, 

Г. М. Малинина, Л. Б. Узенбаева, Н. В. Тюрни-

на и др. При его непосредственном участии в 

лаборатории были созданы основные направ-

ления исследований, которые существуют и 

до настоящего времени. В. А. Берестов явля-

ется пионером в изучении морфологии и био-

химии крови пушных зверей, впервые в миро-

вой науке им, его учениками и сотрудниками 

лаборатории были фундаментально изучены 

видовые особенности гомеостаза пушных зве-

рей – возрастная и сезонная динамика эри-

троцитов, лейкоцитов, гемоглобина, белков 

крови, глюкозы, холестерина, общих липидов 

и липопротеидов, электролитов, ферментов, 

стероидных гормонов и витаминов, показате-

лей неспецифического иммунитета, получе-

ны сведения о пищеварительных ферментах 

и минеральном составе волосяного покрова. 

В. А. Берестов широко известен своими ра-

ботами по парентеральному белковому пита-

нию животных, в 1993 году им создан новый 

белковый гидролизат «Апистимулин» и нала-

жено его промышленное производство. Про-

водимые под руководством В. А. Берестова 

исследования особенностей обмена веществ 

пушных зверей нашли широкую интерпрета-

цию в сравнительно-видовом и эволюционном 

аспектах и явились вкладом в частную физио-

логию и биохимию хищных млекопитающих. 

Основной задачей лаборатории физиологии 

пушных зверей явилось изучение физиолого-

биохимических путей адаптации пушных зве-

рей к различным факторам окружающей среды 

и экстремальным воздействиям, поиск взаи-

мосвязи и закономерностей функционирова-

ния различных органов и систем организма в 

процессе его адаптации к условиям среды. Ис-

следовалась возможность коррекции физиоло-

гического состояния пушных зверей, оптими-

зация их репродуктивных функций, выявлялись 

причины возникновения стрессовых состояний 

в условиях промышленного разведения и раз-

рабатывались способы их предотвращения. 

В те годы благодаря энергии В. А. Берес-

това в зверосовхозе «Кондопожский» было 

осуществлено строительство научного стаци-

онара, который долгие годы служил надежной 

базой для исследований, проводившихся в 

лаборатории. Также с целью укрепления со-

трудничества и решения актуальных проблем в 

области звероводства совместно «Карелзверо-

промом» и Академией наук СССР в 1983 г. было 

построено четырехэтажное здание, один этаж 

которого занимали лаборатории физиологии 

пушных зверей и зоологии. Широта научных 

интересов Вячеслава Алексеевича и талант об-

щения вызывали уважение коллег, что позволи-

ло наладить многочисленные научные связи, 

создать высокий международный престиж ла-

боратории. Благодаря огромному авторите-

ту В. А. Берестова среди ученых-звероводов 

лабораторией регулярно проводились пред-

ставительные конференции и симпозиумы, 

на которые съезжались ученые нашей стра-

ны и многочисленные зарубежные коллеги. 
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Большое внимание Вячеслав Алексеевич уде-

лял подготовке квалифицированных научных 

кадров, под его руководством защищены дис-

сертации практически всех научных сотрудни-

ков нашей лаборатории «первого призыва» – 

тех, кто стоял у истоков ее создания и станов-

ления, закладывая основы работы на долгие 

годы. За период руководства лабораторией 

Вячеслава Алексеевича восемь его учеников 

защитили диссертации на соискание ученой 

степени кандидата биологических наук, а в об-

щей сложности под его руководством защище-

но 16 кандидатских и три докторские диссер-

тации. В. А. Берестовым получено 12 свиде-

тельств на изобретение, он является автором 

и соавтором более 320 научных работ, в том 

числе 25 книг и монографий, семь из которых 

переизданы за рубежом. Результатам работы 

посвящены монографии, а также книги в соав-

торстве с другими исследователями: «Гепатоз 

норок», 1968; «Биохимия и морфология кро-

ви пушных зверей», 1971; «Ферменты крови 

пушных зверей», 1981; «Токсоплазмоз пушных 

зверей», 1982; «Фагоцитарная реакция крови 

у норок и песцов», 1984; «Минеральный состав 

волосяного покрова норок и песцов», 1984; 

«Очерки по физиологии пушных зверей», 1987; 

«Особенности неспецифического иммуните-

та у норок и песцов», 1991; «Haematology and 

clinical chemistry fur animals», 1989 (Финляндия-

Дания) и др.

За высокие достижения в научно-иссле-

довательской работе и выдающиеся заслуги 

В. А. Берестову присуждены звания «Заслужен-

ный деятель науки КАССР» (1974 г.) и «Заслу-

женный деятель науки РСФСР» (1981 г.). В раз-

ные годы Вячеслав Алексеевич был членом сек-

ции звероводства и кролиководства ВАСХНИЛ 

(1982 г.), руководителем Секции физиологии 

и биохимии продуктивных животных АН СССР 

(1983 г.), членом Рабочей группы по зверовод-

ству и кролиководству СЭВ (1987 г.), членом 

специализированного Совета по защитам док-

торских диссертаций при НИИ пушного зверо-

водства и кролиководства им. В. А. Афанасьева 

(1987 г.). Вячеслав Алексеевич Берестов оста-

нется в истории науки как настоящий ученый, 

яркая личность и организатор исследований по 

физиологии хищных млекопитающих в Каре-

лии. Чувство искреннего уважения и глубокой 

благодарности навсегда сохранится у тех, кто 

знал В. А. Берестова и работал рядом с ним.

Т. Н. Ильина, В. А. Илюха
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зии. Перед опубликованием авторам высылается электронная версия статьи, которую авторы вычитывают 

и заверяют. 

Журнал имеет систему электронной редакции на  базе Open Journal System (OJS), позволяющую вести 

представление и редактирование рукописи, общение автора с редколлегиями серий и рецензентами в элек­

тронном формате и обеспечивающую прозрачность процесса рецензирования при сохранении анонимности 

рецензентов (http://journals.krc.karelia.ru/).

Содержание выпусков Трудов КарНЦ РАН, аннотации и полнотекстовые электронные версии статей, а так­

же другая полезная информация, включая настоящие Правила, доступны на сайтах – http://transactions.krc.

karelia.ru; http://journals.krc.karelia.ru

Почтовый адрес редакции: 185910, г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, КарНЦ РАН, редакция Трудов 

КарНЦ РАН. Телефон: (8142) 762018.

ПРАВИЛА ОФОРМЛЕНИЯ РУКОПИСИ

Статьи публикуются на русском или английском языке. Рукописи должны быть тщательно выверены и от­

редактированы авторами. 

Объем рукописи (включая таблицы, список литературы, подписи к рисункам, рисунки) не должен пре­

вышать: для обзорных статей – 30 страниц, для оригинальных – 25, для сообщений – 15, для хроники и ре­

цензий – 5–6. Объем рисунков не должен превышать 1/4 объема статьи. Рукописи большего объема (в ис­

ключительных случаях) принимаются при  достаточном обосновании по  согласованию с  ответственным 

редактором.

При оформлении рукописи применяется полуторный межстрочный интервал, шрифт Times New Roman, 

кегль 12, выравнивание по обоим краям. Размер полей страницы – 2,5 см со всех сторон. Все страницы, вклю­

чая список литературы и подписи к  рисункам, должны иметь сплошную нумерацию в  нижнем правом углу. 

Страницы с рисунками не нумеруются.

Рукописи подаются в  электронном виде в  формате MS Word в  систему электронной редакции на сайте 

http://journals.krc.karelia.ru либо высылаются на e-mail: trudy@krc.karelia.ru, или же представляются в редак­

цию лично (г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, каб. 502). 

Для  публикации в  выпусках серии «Математическое моделирование и  информационные технологии» 

рукописи принимаются в  формате .tex (LaTex 2є) с  использованием стилевого файла,  который находится 

по адресу http://transactions.krc.karelia.ru/section.php?id=755.
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Обязательные элементы рукописи располагаются в следующем порядке:

У Д К  курсивом в левом верхнем углу первой страницы; з а г л а в и е  с т а т ь и  на русском языке полужир­

ным шрифтом; и н и ц и а л ы  и   ф а м и л и и  а в т о р о в  на русском языке полужирным шрифтом; п о л н о е 

н а з в а н и е  и   п о л н ы й  п о ч т о в ы й  а д р е с  о р г а н и з а ц и и  – места работы каждого автора в имени­

тельном падеже на русском языке курсивом (если авторов несколько и работают они в разных учреждени­

ях, следует отметить арабскими цифрами соответствие фамилий авторов аффилированным организациям; 

следует отметить звездочкой автора, ответственного за переписку, и указать в аффилиации его электрон­

ный адрес); а н н о т а ц и я  на русском языке; к л ю ч е в ы е  с л о в а  на русском языке; указание и с т о ч н и к о в 

ф и н а н с и р о в а н и я  выполненных исследований на русском языке.

Далее располагаются все вышеуказанные элементы н а   а н гл и й с к о м  я з ы к е .

Т е к с т  с т а т ь и  (статьи экспериментального характера, как  правило, должны иметь разделы: Введе-

ние. Материалы и методы. Результаты и обсуждение. Выводы либо Заключение); б л а г о д а р н о с т и; 

с п и с к и  л и т е р а т у р ы  на языке оригинала (Литература) и на английском языке (References); т а б л и ц ы 

на русском и английском языках (на отдельных листах); р и с у н к и  (на отдельных листах); п о д п и с и  к   р и ­

с у н к а м  на русском и английском языках (на отдельном листе).

На отдельном листе д о п о л н и т е л ь н ы е  с в е д е н и я  о б  а в т о р а х: фамилии, имена, отчества всех ав­

торов полностью на русском и английском языке; должности, ученые звания, ученые степени авторов; адрес 

электронной почты каждого автора; можно указать телефон для контакта редакции с авторами статьи.

3АГЛАВИЕ СТАТЬИ должно точно отражать ее содержание и состоять из 8–10 значащих слов. 

АННОТАЦИЯ должна быть лишена вводных фраз, создавать возможно полное представление о содержа­

нии статьи и иметь объем не менее 200 слов. Рукопись с недостаточно раскрывающей содержание аннота­

цией может быть отклонена.

Отдельной строкой приводится перечень КЛЮЧЕВЫХ СЛОВ (как правило, не менее пяти). Ключевые слова 

или словосочетания отделяются друг от друга точкой с запятой, в конце точка не ставится. 

Раздел «Материалы и методы» должен содержать сведения об объекте исследования с обязательным ука­

занием латинских названий и сводок, по которым они приводятся, авторов классификаций и пр. Транскрип­

ция географических названий должна соответствовать атласу последнего года издания. Единицы физических 

величин приводятся по Международной системе СИ. Желательна статистическая обработка всех количест­

венных 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. На табличный и иллюстративный материал следует 

ссылаться 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 первым словом описания 

источника, приведенного в списке литературы, и заключаются в квадратные скобки. При перечислении не­

скольких 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. Заголов­

ки таблиц, заголовки и содержание столбцов, строк, а также примечания приводятся на русском и англий­

ском языках. Диаграммы и графики не должны дублировать таблицы. Материал таблиц должен быть понятен 

без дополнительного обращения к тексту. Все сокращения, использованные в таблице, поясняются в Приме­

чании, 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. 

РИСУНКИ представляются отдельными файлами с расширением TIFF (*.TIF) или JPG. При первичной по­

даче материала в редакцию рисунки вставляются в общий текстовый файл. При сдаче материала, принятого 

в печать, все рисунки должны быть представлены в виде отдельных файлов в вышеуказанном формате. Гра­

фические материалы могут быть снабжены указанием желательного размера рисунка, пожеланиями и тре­

бованиями к конкретным иллюстрациям. 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, электронного трансмиссионного и  сканирующего), должны сопровождаться масштабными 

линейками, причем в подрисуночных подписях надо указать длину линейки. Приводить данные о кратности 

увеличения необязательно, поскольку при  публикации рисунков размеры изменятся. К а р т ы  желательно 

приводить с координатной сеткой, обозначениями населенных пунктов и/или названиями физико-географи­

ческих объектов и разной фактурой для воды и суши. В углу карты желательна врезка с картой более мелкого 

масштаба, где обозначен представленный на основной карте участок.

ПОДПИСИ К РИСУНКАМ приводятся на русском и английском языках, должны содержать достаточную ин­

формацию для того, чтобы приводимые данные могли быть понятны без обращения к тексту (если эта инфор­

мация уже не дана в другой иллюстрации). Аббревиации расшифровываются в подрисуночных подписях, де­

тали на рисунках следует обозначать цифрами или буквами, значение которых также приводится в подписях.
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ЛАТИНСКИЕ НАЗВАНИЯ. Названия таксонов рода и вида даются курсивом. Для флористических, фауни­

стических и таксономических работ при первом упоминании в тексте и таблицах приводится русское название 

вида  (если такое 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 прочие сокращения должны быть расшифрованы, за исклю­

чением небольшого числа общеупотребительных.

БЛАГОДАРНОСТИ. Располагаются после основного текста статьи отдельным абзацем, в котором авторы 

выражают признательность частным лицам, сотрудникам учреждений и  организациям, оказавшим содей­

ствие в проведении исследований и подготовке статьи.

ИНФОРМАЦИЯ О КОНФЛИКТЕ ИНТЕРЕСОВ. При подаче статьи авторы должны раскрыть потенциальные кон­

фликты интересов, которые могут быть восприняты как оказавшие влияние на результаты или выводы, представ­

ленные в работе. Если конфликт интересов отсутствует, следует об этом сообщить в отдельной формулировке.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ следует оформлять по ГОСТ Р 7.0.5-2008. Источники располагаются в алфавитном 

порядке. Все ссылки даются на языке оригинала (названия на японском, китайском и других языках, исполь­

зующих нелатинский 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 латин­

ским алфавитом. В списке литературы между инициалами авторов ставится пробел.

REFERENCES. Приводится отдельным списком, повторяя все позиции основного списка литературы. Библио­

графические записи источников оформляются согласно стилю Vancouver (см. примеры в ГОСТ Р 7.0.7-2021 и об­

разцы ниже) и располагаются в алфавитном порядке. Заголовки русскоязычных работ приводятся на англий­

ском языке; для журналов и сборников, в которых размещены цитируемые работы, указывается параллельное 

английское наименование (при  его наличии) либо русскоязычное наименование приводится в  латинской 

транслитерации (вариант BSI) с переводом на английский язык. Прочие элементы библиографической записи 

приводятся на английском языке (русскоязычное название издательства транслитерируется). При наличии 

переводной версии источника в References желательно указать ее. Библиографические описания прочих 

работ приводятся на языке оригинала.

Для каждого источника обязательно указание DOI при его наличии; если приводится адрес интернет-стра­

ницы источника (URL), нужно указать дату обращения к ней.

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ 1-Й СТРАНИЦЫ

УДК 577.125.8

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» (ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, 

Республика Карелия, Россия, 185910), *topchieva@ya.ru 
2 �Петрозаводский государственный университет (просп. Ленина, 33, Петрозаводск, Республика Карелия, 

Россия, 185910)

Аннотация на русском языке

К л ю ч е в ы е  с л о в а: артериальная гипертензия; оксид азота; индуцибельная синтаза оксида азота; ангио­

тензинпревращающий фермент; инсерционно-делеционный полиморфизм гена ACE; альдостеронсинтаза; 

ген CYP11B2

Ф и н а н с и р о в а н и е. Финансовое обеспечение исследований осуществлялось из  средств федерального 

бюджета на выполнение государственного задания КарНЦ РАН (0218-2019-0077).

L. V. Topchieva1*, O. V. Balan1, V. A. Korneva2, I. E. Malysheva1. 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

1 �Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian Academy of Sciences (11 Pushkinskaya St., 185910 

Petrozavodsk, Karelia, Russia), *topchieva@ya.ru
2 �Petrozavodsk State University (33 Lenin Ave., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia)

Аннотация на английском языке

K e y w o r d s:  arterial hypertension; nitric oxide; inducible nitric oxide synthase; angiotensin-converting enzyme; 

insertion-deletion polymorphism of ACE genes; aldosterone synthase; CYP11B2 gene

F u n d u n g. The study was funded from the Russian federal budget through state assignment to KarRC RAS (0218-

2019-0077).
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ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ

Таблица 2. Ультраструктура клеток мезофилла листа в последействии 10-минутного охлаждения (2 °С) про­

ростков 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 кристалли­

тов; 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 – microdiffraction 

image corresponding to site 2 in the damping area
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