
Федеральный исследовательский центр 
«Карельский научный центр
Российской академии наук»

ТРУДЫ 
КАРЕЛЬСКОГО НАУЧНОГО ЦЕНТРА 
РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК
№ 12, 2019

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ БИОЛОГИЯ

Петрозаводск
2019



Н а у ч н ы й  ж у р н а л
Труды Карельского научного центра
Российской академии наук
№ 12, 2019
ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ БИОЛОГИЯ

Главный редактор  
А. Ф. ТИТОВ, член-корр. РАН, д. б. н., проф. 

Редакционный совет
А. М. АСХАБОВ, академик РАН, д. г.-м. н., проф.; О. Н. БАХМЕТ (зам. главного редактора), член-корр. РАН, 
д. б. н.; А. В. ВОРОНИН, д. т. н., проф.; И. В. ДРОБЫШЕВ, доктор биологии (Швеция – Канада); Э. В.  ИВАНТЕР, 
член-корр. РАН, д. б. н., проф.; Х. ЙООСТЕН, доктор биологии, проф. (Германия); А. С. ИСАЕВ , академик 
РАН, д. б. н., проф.; А. М. КРЫШЕНЬ, д. б. н.; Е. В. КУДРЯШОВА, д. флс. н., проф.; О. Л. КУЗНЕЦОВ, д. б. н.; 
В. В. МАЗАЛОВ, д. ф.-м. н., проф.; Н. Н. НЕМОВА, член-корр. РАН, д. б. н., проф.; О. ОВАСКАЙНЕН, доктор 
математики, проф. (Финляндия); О. Н. ПУГАЧЕВ, академик РАН, д. б. н.; С. А. СУББОТИН, доктор биологии 
(США); Д. А. СУБЕТТО, д. г. н.; Н. Н. ФИЛАТОВ, член-корр. РАН, д. г. н., проф.; Т. Э. ХАНГ, доктор географии 
(Эстония); П. ХЁЛЬТТЯ, доктор геологии, проф. (Финляндия); К. ШАЕВСКИЙ, доктор математики, проф. 

( Польша); В. В. ЩИПЦОВ, д. г.-м. н., проф.

Редакционная коллегия серии «ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ БИОЛОГИЯ»
А. М. АНДРЕЕВА, д. б. н.; Т. О. ВОЛКОВА, д. б. н.; А. С. ГОРЮНОВ, к. ф.-м. н., доцент; В. А. ИЛЮХА (зам. отв. 
редактора), д. б. н., доцент; Н. М. КАЛИНКИНА, д. б. н.; О. Н. ЛЕБЕДЕВА, к. б. н., доцент; Е. М. МАТВЕЕВА, 
к. б. н.; А. Ю. МЕЙГАЛ, д. м. н., проф.; Н. Н. НЕМОВА (отв. редактор), чл.-корр. РАН, д. б. н., проф.; 
Л. Л. НОВИЦКАЯ, д. б. н.; Е. К. ОЛЕЙНИК, д. б. н., доцент; Л. П. СМИРНОВ, д. б. н.; Л. В. ТОПЧИЕВА 

(отв. секретарь), к. б. н.; Н. П. ШАРОВА, д. б. н.

Издается с января 2009 г.

Адрес редакции: 185910, Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11
Тел. (8142)762018; факс (8142)769600

E -mail: trudy@krc.karelia.ru
Электронная полнотекстовая версия: http://transactions.krc.karelia.ru; http://journals.krc.karelia.ru

© ФИЦ «Карельский научный центр РАН», 2019
© Институт биологии КарНЦ РАН, 2019
© Институт леса КарНЦ РАН, 2019

ISSN 1997- 3217 (печатная версия)
ISSN 2312-4504 (онлайн-версия)



Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences

TRANSACTIONS 

of the KARELIAN RESEARCH CENTRE  
of the RUSSIAN ACADEMY of SCIENCES
No. 12, 2019

EXPERIMENTAL BIOLOGY 

Petrozavodsk
2019



S c i e n t i f i c  J o u r n a l
Transactions of the Karelian Research Centre of the  
Russian Academy of Sciences
No. 12, 2019
EXPERIMENTAL BIOLOGY 

Editor-in-Chief  
A. F. TITOV, RAS Corr. Fellow, DSc (Biol.), Prof.

Editorial Council
A. M. ASKHABOV, RAS Academician, DSc (Geol.-Miner.), Prof.; O. N. BAKHMET (Deputy Editor-in-Chief), RAS Corr. 
Fellow, DSc (Biol.); I. V. DROBYSHEV, PhD (Biol.) (Sweden – Canada); N. N. FILATOV, RAS Corr. Fellow, DSc (Geog.), 
Prof.; T. E. HANG, PhD (Geog.) (Estonia); P. HÖLTTÄ, PhD (Geol.), Prof. (Finland); A. S. ISAEV , RAS Academician, 
DSc (Biol.), Prof.; E. V. IVANTER, RAS Corr. Fellow, DSc (Biol.), Prof.; H. JOOSTEN, Dr. (Biol.), Prof. (Germany); 
A. M. KRYSHEN’, DSc (Biol.); E. V. KUDRYASHOVA, DSc (Phil.), Prof.; O. L. KUZNETSOV, DSc (Biol.); V. V. MAZALOV, 
DSc (Phys.-Math.), Prof.; N. N. NEMOVA, RAS Corr. Fellow, DSc (Biol.), Prof.; O. OVASKAINEN, PhD (Math.), 
Prof. (Finland); O. N. PUGACHYOV, RAS Academician, DSc (Biol.); V. V. SHCHIPTSOV, DSc (Geol.-Miner.), Prof.; 
S. A. SUBBOTIN, PhD (Biol.) (USA); D. A. SUBETTO, DSc (Geog.); K. SZAJEWSKI, PhD (Math.), Prof. (Poland); 

A. V. VORONIN, DSc (Tech.), Prof.

Editorial Board of the Experimental Biology Series
A. M. ANDREEVA, DSc (Biol.); А. S. GORYUNOV, PhD (Phys.-Math.), Assistant Prof.; V. А. ILYUKHA (Deputy 
Editor-in-Charge), DSc (Biol.), Prof.; N. М. КALINKINA, DSc (Biol.); О. N. LEBEDEVA, PhD (Biol.), Assistant 
Prof.; Е. М. МATVEEVA, PhD (Biol.); Assistant Prof.; A. Yu. MEIGAL, DSc (Med.), Prof.; N. N. NEMOVA (Editor-in-
Charge), RAS Corr. Fellow, DSc (Biol.), L. L. NOVITSKAYA, DSc (Biol.); Е. К. ОLEJNIK, DSc (Biol.), Assistant Prof.; 
N. P. SHAROVA, DSc (Biol.); L. P. SMIRNOV, DSc (Biol.); L. V. ТOPCHIEVA (Executive Secretary), PhD (Biol.); 

T. O. VOLKOVA, DSc (Biol.)

Published since January 2009

Monthly

Editorial Office address: 11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia
Tel. (8142)762018; fax (8142)769600

E -mail: trudy@krc.karelia.ru
Full-text electronic version: http://transactions.krc.karelia.ru; http://journals.krc.karelia.ru

© Karelian Research Centre, Russian Academy 
of Sciences, 2019

© Institute of Biology, Karelian Research Centre, Russian 
Academy of Sciences, 2019

© Forest Research Institute, Karelian Research Centre, 
Russian Academy of Sciences, 2019

ISSN 1997- 3217 (print)
ISSN 2312-4504 (online)



5

Труды Карельского научного центра РАН 
№ 12. 2019. С. 5–18
DOI: 10.17076/eb1118

ОБЗОРНЫЕ СТАТЬИ

УДК 581.3:576.5

СОМАТИЧЕСКИЙ ЭМБРИОГЕНЕЗ СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ: 
СОВРЕМЕННОЕ СОСТОЯНИЕ ВОПРОСА, ПЕРСПЕКТИВЫ 
ПРИМЕНЕНИЯ В ЛЕСНОМ ХОЗЯЙСТВЕ

Е. В. Новичонок1,2, Н. А. Галибина1,2, Б. В. Раевский1,2, М. А. Ершова1

1 Отдел комплексных научных исследований ФИЦ «Карельский научный центр РАН»,  
 Петрозаводск, Россия 
2 Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

В обзоре представлена информация об особенностях селекции и селекционного 
семеноводства сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) как одного из наиболее 
хозяйственно ценных древесных видов Евразии. Соматический эмбриогенез – 
перспективный биотехнологический метод, позволяющий массово размножать 
ценные особи, полученные в процессе реализации селекционных программ. 
На примере разных представителей рода Pinus описаны основные этапы сомати-
ческого эмбриогенеза. Рассмотрено влияние условий и срока культивирования 
на эффективность соматического эмбриогенеза и последующее развитие сомати-
ческих зародышей в растения-регенеранты. Особое внимание уделено рассмотре-
нию особенностей роста и физиологии клонов сосны в полевых условиях.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Pinus sylvestris; плюсовая селекция; лесосеменные планта-
ции; генетическая оценка; полевые испытания; соматические зародыши; условия 
культивирования.

E. V. Novichonok, N. A. Galibina, B. V. Raevsky, M. A. Ershova. SOMATIC 
EMBRYOGENESIS IN SCOTS PINE: STATE OF KNOWLEDGE, AND 
PROSPECTIVE APPLICATIONS IN FORESTRY

This review provides information on the approaches to selection and seed-orchard 
breeding of Scots pine (Pinus sylvestris L.) as a key commercial tree species in Eurasia. 
Somatic embryogenesis is an emerging biotechnique allowing for mass propagation 
of valuable specimens obtained through implementation of selection programs. The main 
stages of somatic embryogenesis are described for different species of the genus Pinus. 
The influence of the conditions and duration of cultivation on the performance of somatic 
embryogenesis and the subsequent transformation of somatic embryos into plants are 
considered. Special focus is on the growth and physiology of pine clones in the field.

K e y w o r d s: Pinus sylvestris; plus tree selection; seed orchards; genetic assessment; 
field testing; somatic embryos; culture conditions.
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Введение

Сосна обыкновенная является одним 
из ключевых видов лесных экосистем бореаль-
ной зоны Евразии и одной из наиболее хозяй-
ственно ценных древесных пород мира. Ее дре-
весина широко востребована, особенно в стра-
нах Северной Европы [Durrant et al., 2016]. 
Сосновые леса занимают 64,5 % всей покрытой 
лесом площади Республики Карелия и играют 
важнейшую эколого-экономическую роль в ре-
гиональном масштабе [Ананьев, Сорока, 2009].

Система селекционного семеноводства ос-
новных лесообразующих пород, базирующаяся 
на современных достижениях биотехнологии, 
лесной генетики и плюсовой селекции, пред-
ставляет собой наиболее наукоемкое и высоко-
технологическое направление лесного хозяйст-
ва [Указания…, 2000; Jansson et al., 2017]. В на-
стоящее время для размножения и селекции 
сосны обыкновенной наряду с традиционными 
начинают применять и биотехнологические 
методы, которые позволяют наиболее полно 
реализовать потенциал размножения данного 
растительного организма [Aronen et al., 2009; 
Третьякова, 2013; Thompson, 2014]. Одним 
из перспективных методов в лесной биотехно-
логии, позволяющим ускоренно получать поса-
дочный материал основных лесообразующих 
пород, является соматический эмбриогенез 
(СЭ).

СЭ – вегетативный способ массового раз-
множения растений, основанный на присущей 
клеткам растений тотипотентности и способно-
сти к регенерации, т. е. восстановлению цело-
го организма из его части. СЭ включает четыре 
этапа: (1) инициация – клетки экспланта де-
дифференцируются и превращаются в эмбри-
ональные; (2) пролиферация – формирование 
соматических эмбриоидов из эмбриональных 
клеток; (3) созревание – рост и развитие сома-
тических зародышей и (4) прорастание сомати-
ческих зародышей.

Возможность получения растений путем 
СЭ для Pinus sylvestris была впервые показана 
K. Keinonen-Mettälä с коллегами [1996]. Несмо-
тря на то что для сосны обыкновенной разра-
ботаны подробные протоколы для введения 
в культуру и получения соматических клонов 
[Park et al., 2006, 2016; Lelu-Walter et al., 2008; 
Abrahamsson et al., 2018], она, по сравнению 
с другими представителями рода Pinus, остает-
ся трудным для размножения путем СЭ видом. 
К настоящему моменту соматические зароды-
ши или растения-регенеранты получены для 34 
видов рода Pinus [Шуклина, Третьякова, 2019]. 
Несмотря на активные исследования в этом 

направлении, как в России (группа исследова-
телей под руководством профессора И. Н. Тре-
тьяковой, Институт леса СО РАН, Красноярск), 
так и за рубежом (T. Aronen, H. Häggman, 
K. Niemiс коллегами, Finnish Forest Research In-
stitute, Finland; M.-A. Lelu-Walter, INRA, France), 
оптимизация протоколов получения соматиче-
ских зародышей для сосны обыкновенной до 
сих пор актуальна.

В настоящей работе обобщена информация 
об особенностях селекции и семеноводства 
сосны обыкновенной, особое внимание уделе-
но описанию соматического эмбриогенеза как 
перспективного биотехнологического метода 
ускоренного получения посадочного  материала.

Создание лесосеменных плантаций

Система плюсовой селекции основных ле-
сообразующих видов, в том числе сосны обык-
новенной, практикуется на территории России 
с конца 60-х годов ХХ века [Раевский и др., 
2018]. К традиционным способам массового 
получения ценных по наследственным свойст-
вам семян лесных растений относят создание 
лесосеменных плантаций (ЛСП). В зависимо-
сти от этапа селекции ЛСП делятся на катего-
рии [Указания…, 2000].

ЛСП первого порядка (ЛСП I) – это планта-
ции, создаваемые вегетативным или семенным 
материалом от плюсовых деревьев, отобран-
ных по фенотипическим признакам и не про-
шедших генетическую оценку по семенному по-
томству в испытательных культурах.

Генетическую ценность плюсовых деревьев 
и лучших деревьев ЛСП I определяют по общей 
(ОКС) или специфической (СКС) комбинацион-
ной способности. ОКС представляет собой ве-
личину превышения показателя исследуемого 
признака над контролем у семенного потомст-
ва, полученного от свободного опыления луч-
ших деревьев. СКС рассчитывается как величи-
на превышения целевого показателя у потом-
ства, полученного от конкретной комбинации 
контролируемого скрещивания с определен-
ным партнером того же или другого вида [Ука-
зания…, 2000]. Согласно Правилам создания 
и выделения объектов лесного семеноводства, 
утвержденным приказом Минприроды России 
от 20.10.2015, оценка семенных потомств в ис-
пытательных культурах включает несколько эта-
пов. Предварительная оценка осуществляется 
по достижении потомствами половины II класса 
возраста (для сосны 21–40 лет), а окончатель-
ная оценка – в возрасте потомств не менее ½ 
возраста рубки в зависимости от класса бони-
тета (для сосны 80–100 лет). Деревья, облада-
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ющие высокой комбинационной способностью, 
выделяют в качестве элитных.

ЛСП повышенной генетической ценно-
сти (ЛСП I,5) – это плантации, создаваемые 
по результатам предварительной генетической 
оценки (не менее 5–7 лет) потомств лучших де-
ревьев ЛСП I с учетом данных по репродуктив-
ной способности материнских клонов. Их со-
здают в качестве промежуточного этапа между 
ЛСП I и II порядков в целях сохранения непре-
рывности селекционного процесса и исполь-
зования первичного селекционного эффекта 
в практических целях.

ЛСП второго порядка (ЛСП II) – планта-
ции, создаваемые вегетативным потомством 
элитных деревьев, обладающих высокой ОКС 
по результатам окончательной оценки в испы-
тательных культурах. Считается, что ЛСП II по-
зволяют повысить продуктивность искусствен-
ных насаждений на 20–30 % за счет высокого 
коэффициента наследуемости.

ЛСП третьего порядка (ЛСП III) – планта-
ции, материалом для создания которых служат 
родительские пары элитных деревьев, облада-
ющих высокой СКС. Семена, полученные с та-
ких плантаций, можно назвать суперэлитными.

Семена лесных растений в зависимости 
от наследственных свойств подразделяют 
на категории: нормальные, улучшенные и сор-
товые. Согласно европейской терминологии 
семена, заготовленные с деревьев в насажде-
ниях (в том числе на лесосеках), относят к нор-
мальной селекционной категории (Source-iden-
tified); на ЛСП I – к улучшенной селекционной 
категории (Qualified); на ЛСП I,5 и II порядка – 
к сортовым (Tested).

Создание прививочных лесосеменных 
плантаций в Скандинавии и Финляндии нача-
лось с конца 1940-х годов. В настоящее время 
в Швеции создаются ЛСП III, в Финляндии – 
I,5 порядка [Jansson et al., 2017]. Основными 
объектами селекционных программ в Швеции 
и Финляндии являются Pinus sylvestris и Pi‑
cea abies. Доля саженцев, выращенных из се-
мян ЛСП, в Финляндии составляет для сосны 
обыкновенной свыше 60 %, для ели европей-
ской – от 20 до 70 % в зависимости от колеба-
ния урожайности семян; в Швеции – 95 и 67 % 
соответственно [Jansson et al., 2017]. Много-
летние наблюдения при проведении полевых 
испытаний позволили выбрать наиболее эф-
фективный период их проведения, когда на-
следуемые черты интересующих признаков 
проявляются в полной мере [Review…, 2011]. 
Имеющийся опыт показывает, что измерения 
можно проводить в возрасте, составляющем 
~ 20 % от возраста рубки главного пользования 

(80–100 лет). Подобный подход к испытатель-
ным культурам сокращает общий срок генети-
ческой оценки до 16–20 лет.

Оценки, приведенные для Финляндии 
и Швеции, показывают, что использование 
саженцев Pinus sylvestris и Picea abies, выра-
щенных из семян с ЛСП I, может дать увеличе-
ние производительности насаждения (м3/га) 
до 10 %, а из семян с ЛСП III – до 25 %. Ис-
пользование генетически улучшенного мате-
риала может привести к сокращению оборо-
та рубки на срок до 25 лет для Pinus sylvestris 
и на 5–10 лет для Picea abies. Таким образом, 
использование генетически улучшенного мате-
риала приводит к увеличению скорости роста 
деревьев при относительно низких объемах ин-
вестиций [Simonssen et al., 2010]. Внутренняя 
норма прибыли при этом составляет 5,2–8,3 
и 4,6–8,9 % для Pinus sylvestris и Picea abies 
соответственно [Jansson, 2007; Kvaalen, 2010; 
Simonssen et al., 2010; Ahtikoski et al., 2013; Haa-
panen et al., 2016, цит. по: Jansson et al., 2017].

В Карелии в последней четверти ХХ века при 
реализации системы плюсовой селекции ос-
новных лесообразующих видов (сосны обык-
новенной и ели финской) были созданы 6 при-
вивочных ЛСП I общей площадью около 454 га, 
в том числе сосны обыкновенной – 365 га [Иль-
инов, Раевский, 2015]. В настоящее время на-
зрел переход к ЛСП I,5 и II порядка, которые 
должны стать источником существенно улуч-
шенных генетически семян [Раевский и др., 
2018]. Однако, как уже было сказано выше, со-
гласно действующим нормативно-правовым 
документам, общий срок генетической оценки 
плюсовых деревьев с ЛСП I очень велик и со-
ставляет в среднем 40–50 лет, что делает не-
возможным его практическое выполнение.

Существенно ускорить генетико-селекци-
онные исследования и увеличить количество 
посадочного материала, получаемого в про-
цессе селекционной работы, возможно с при-
влечением современного биотехнологического 
метода – СЭ [Aronen, 2009; Thompson, 2014]. 
Подобный подход актуален для медленно рас-
тущих хвойных древесных видов, в частности 
для сосны обыкновенной, которая в отличие 
от других хвойных не поддается вегетативному 
размножению укорененными черенками.

Основные этапы соматического 
эмбриогенеза

Инициация эмбриогенных культур

Инициация, первый этап СЭ, – введение 
в культуру эксплантов (зародышей из семян) 
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и формирование эмбриогенного каллуса. У ви-
дов рода Pinus в качестве эксплантов обычно 
используют незрелые зиготические зародыши 
до стадии дифференцировки семядолей, при 
этом используют либо целые мегагаметофиты, 
либо изолированные зародыши [Abrahamsson 
et al., 2018]. Низкая частота инициации эм-
бриогенной культуры, характерная для Pinus 
sylvestris [Lelu-Walter et al., 2016], остается од-
ной из центральных проблем, не позволяющих 
использовать СЭ для массового размноже-
ния этого вида. Значения данного показателя 
варьируют от 0,2 до 42 % [Krakau et al., 2013] 
и сильно зависят от стадии развития зиготиче-
ского зародыша и генотипа деревьев-доноров 
[Häggman et al., 1999; Lelu et al., 1999; Park et al., 
2006; Lelu-Walter et al., 2008; Aronen et al., 2009; 
Krakau et al., 2013]. Считается, что у Pinus syl‑
vestris инициация соматического эмбриогенеза 
возможна только из изолированных незрелых 
зародышей [Keinonen-Mettälä et al., 1996; Park 
et al., 2006; Lelu-Walter et al., 2008; Abrahamsson 
et al., 2018]. При этом ведущее влияние оказы-
вает генотип материнского растения [Niskanen 
et al., 2004]. Отмечается, что существуют ге-
нотипы, не поддающиеся введению в культу-
ру и не формирующие эмбриогенного каллуса 
[Aronen et al., 2009].

После сбора шишек либо зародыши сразу 
вводятся в культуру in vitro, либо шишки могут 
храниться при низкой положительной темпе-
ратуре (+3…+5 °C) как минимум 40 суток без 
потери способности зародышей формировать 
эмбриогенный каллус [Häggman et al., 1999; 
Park, 2002]. При этом хранение шишек может 
положительно влиять на процесс СЭ. Показа-
но увеличение частоты инициации СЭ и коли-
чества соматических эмбрионов при хранении 
шишек в течение 1–2 месяцев при температуре 
4 °С [Montalbán et al., 2015]. Хранение шишек 
в течение длительного времени (более 2 ме-
сяцев) и при более низкой температуре (–3 °С) 
приводит к снижению частоты инициации [Park, 
2002; Montalbán et al., 2015].

Для инициации СЭ хвойных, в том числе ви-
дов рода Pinus, используют базовые среды – LM 
[Litvay et al., 1985], MS [Murashige, Skoog, 1962] 
и DCR [Gupta, Durzan, 1985; Montalbán et al., 
2016; Abrahamsson et al., 2018; Bonga et al., 
2018]. Обычно на стадии инициации в среду 
в качестве регуляторов роста добавляют аук-
сины (2,4-дихлорфеноксиуксусная кислота, 
2,4-D) и цитокинины (6-бензиладенин, BA). 
Проблема низкой частоты инициации может 
быть решена путем модификации состава ис-
пользуемых сред и условий культивирования. 
Снижение концентрации ауксинов и цитокини-

нов (2,2 вместо 9,5 µМ для 2,4-D и 2,2 вместо 
4,5 µМ для BA) в среде привело к увеличению 
частоты инициации Pinus sylvestris [Lelu-Walter 
et al., 2008]. M.-A. Lelu с коллегами [1999] вы-
явили, что для определенных генотипов Pinus 
sylvestris для инициации СЭ лучше подходит 
среда без регуляторов роста. Park с соавтора-
ми [2006] показали увеличение частоты ини-
циации эмбриогенных культур Pinus banksiana 
при добавлении в среду форхлорфенурона 
(CPPU, сильнодействующий цитокинин) вме-
сто 2,4-D и BA. Однако положительного влия-
ния CPPU на инициацию эмбриогенных культур 
Pinus sylvestris отмечено не было [Park et al.,  
2006].

Условия окружающей среды (температу-
ра и доступность воды) существенно влияют 
на успешность инициации [Montalbán et al., 
2016]. При этом влияние факторов среды опре-
деляется видовыми особенностями. Для Pinus 
halapensis максимальная частота инициации 
отмечалась при температуре 23 °С [Pereira 
et al., 2016], для Pinus radiate – при температу-
ре 18 °С [García-Mendiguren et al., 2016]. Более 
низкая доступность воды (более высокая кон-
центрация геллановой камеди в среде, 4 г · л-1) 
приводит к увеличению частоты инициации 
у Pinus radiate и Pinus halapensis [García-Men-
diguren et al., 2016; Pereira et al., 2016]. В то же 
время M. R. Becwar с коллегами [1995] для 
многих видов рода Pinus отмечают противопо-
ложное влияние геллановой камеди на частоту 
инициации.

Показателем успешной инициации служит 
формирование белого или прозрачного волок-
нистого эмбриогенного каллуса, состоящего 
из отдельных клеток, клеточных скоплений или 
даже ранних соматических зародышей [Шукли-
на, Третьякова, 2019].

Пролиферация эмбриогенных культур

После инициации эмбриогенные культуры, 
состоящие из глобулярных зародышей и су-
спензоров (эмбрионально-суспензорная мас-
са), перемещают на среду пролиферации или 
среду поддержания. Эмбриогенные культуры 
видов рода Pinus можно поддерживать в проли-
ферирующем состоянии на твердой, полутвер-
дой (гелеобразной) или в жидкой среде в виде 
суспензионных культур [Becwar, Pullman, 2015]. 
При этом необходимы пересадки пролифери-
рующих культур каждые 12–21 сутки. Однако 
при длительном субкультивировании отме-
чается снижение эмбриогенного потенциала 
[Becwar, Pullman, 2015; Шуклина, Третьякова, 
2019].
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Скорость пролиферации, число и качество 
формирующихся в дальнейшем соматических 
зародышей зависит от состава среды и типа 
культивирования. Для Pinus sylvestris было по-
казано влияние состава пролиферационной 
среды на морфологию эмбрионов [Keino nen-
Mettälä et al., 1996]. Хорошо развитые сома-
тические эмбрионы были получены на DCR-
среде, в то время как на DG-среде [Durzan, 
Gupta, 1987] зародыши полностью дегенери-
ровали в течение четырех недель. Aronen с со-
авторами [2009] предложили проводить про-
лиферацию на фильтровальной бумаге. При 
таком способе образуется меньше эмбрионов, 
чем при пролиферации в виде скопления ткани 
на твердой среде, но формируются преимуще-
ственно зародыши «тонкого» типа, для которых 
характерно лучшее созревание и прораста-
ние (см. ниже). Полученные результаты могут 
быть связаны с более равномерным осмоти-
ческим, питательным и энергетическим стату-
сом эмбрионально-суспензорной массы в тон-
ком слое по сравнению со скоплениями ткани 
[Aronen et al., 2009]. M.-A. Lelu-Walter с коллега-
ми [2008] предлагают культивировать культуру 
на фильтровальной бумаге на поверхности по-
лутвердой среды.

K. Niemi с коллегами [1998] показали воз-
можность увеличения скорости пролиферации 
медленно растущих клеточных линий Pinus syl‑
vestris при их культивировании вместе с гриба-
ми-микоризообразователями Laccaria proxima 
и Suillus variegatus. Причина индукции проли-
ферации точно не известна, но может быть свя-
зана с поставкой в среду фитогормонов, в част-
ности ауксинов, которые производят эктомико-
ризные грибы. В то же время культивирование 
быстро пролиферирующих линий вместе с эк-
томикоризными грибами приводило к сниже-
нию скорости роста. Авторы предполагают, что 
использование штаммов грибов, которые по-
казывают положительную реакцию с пролифе-
рирующими культурами, может быть полезным 
при работе на более поздних стадиях процес-
са СЭ (прорастание и укоренение) [Niemi et al., 
1998].

Созревание и прорастание соматических 
зародышей

Созревание соматических зародышей – это 
процесс гистологической дифференциации не-
зрелых (ранних) зародышей, в результате чего 
происходит формирование семядолей, заро-
дышевого корешка и других органов и тканей, 
характерных для зрелого зародыша. Чтобы 
остановить пролиферацию и запустить пере-

ход от глобулярных зародышей эмбрионально-
суспензорной массы к соматическим зароды-
шам, необходимо предварительное культиви-
рование эксплантов на безгормональной среде 
с добавлением активированного угля. Затем 
эмбриогенные культуры переносят на базовые 
питательные среды без ауксинов и цитокини-
нов, но с добавлением абсцизовой кислоты 
(АБК). Важное значение в этом процессе при-
обретает снижение водного потенциала и вы-
сушивание пролиферирующей ткани [Шуклина, 
Третьякова, 2019].

Добавление активированного угля контро-
лирует гормональный баланс и адсорбирует 
нежелательные компоненты [Шуклина, Треть-
якова, 2019]. Покрытие культур сосны обыкно-
венной активированным углем привело к уве-
личению числа соматических зародышей в 2,1 
раза у 24-недельной культуры. На 8-недельную 
культуру эта обработка не оказывала влияния 
[Lelu-Walter et al., 2008]. Высокая концентрация 
геллановой камеди в среде уменьшала доступ-
ность воды и оказывала положительное влия-
ние на созревание соматических зародышей 
Pinus sylvestris [Klimaszewska, Smith, 1997; Lelu 
et al., 1999].

АБК регулирует процессы созревания сома-
тических зародышей как у покрытосеменных, 
так и у голосеменных растений [Rai et al., 2011]. 
Оптимальное время воздействия и концентра-
ции АБК в среде, применяемые для созрева-
ния эмбрионов, у видов рода Pinus значительно 
различаются и должны быть определены опыт-
ным путем [Aronen et al., 2009]. Совместное 
применение АБК и ПЭГ стало обычным мето-
дом стимуляции созревания соматических за-
родышей различных видов хвойных растений 
[Bozhkov, Arnold, 2002].

Было показано положительное влияние вы-
сокого содержания АБК в среде на созревание 
соматических зародышей Pinus sylvestris [Lelu 
et al., 1999; Lelu-Walter et al., 2008; Aronen et al., 
2009]. Сходные результаты были получены 
и для других хвойных. Добавление в среду АБК 
в концентрации 60 µM приводит к увеличению 
числа семядольных соматических зародышей, 
по сравнению с аномальными по строению 
зародышами в культуре Pinus sylvestris [Lelu 
et al., 1999]. Впоследствии зародыши с ано-
мальным строением не прорастали. Частота 
прорастания семядольных соматических заро-
дышей составила 72 % [Lelu et al., 1999]. Вли-
яние концентрации АБК в среде на созревание 
соматических зародышей зависит от концен-
трации сахарозы. При содержании в среде 0,2 
M сахарозы количество зрелых соматических 
зародышей на 30 % выше при 80 µM АБК, чем 
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при 120 µM. Однако при концентрации саха-
розы в среде 0,1 M АБК не оказывает влияние 
на созревание соматических зародышей [Le-
lu-Walter et al., 2008]. Несмотря на важную роль 
АБК в процессе созревания, для сосны обыкно-
венной было отмечено спонтанное созревание 
соматических зародышей на среде без регу-
ляторов роста и дальнейшее их прорастание 
с частотой 40 % [Lelu et al., 1999]. Помимо со-
става среды процесс созревания соматических 
зародышей Pinus sylvestris зависит от возраста 
культуры и генотипа [Lelu-Walter et al., 2008].

На прорастание зародышей и их дальней-
ший рост могут оказывать влияние обработки, 
проводимые во время фазы in vitro и во время 
фазы адаптации ex vitro [Högberg et al., 2001]. 
Для Picea abies показано отрицательное влия-
ние добавления ПЭГ в среду на стадии созре-
вания на прорастание соматических зароды-
шей в дальнейшем, а также на рост зародыше-
вого корня и формирование боковых корней 
в условиях ex vitro [Bozhkov, Arnold, 2002]. Про-
должительность контакта с АБК во время со-
зревания соматического зародыша и продол-
жительность непрерывного освещения в тече-
ние периода адаптации отрицательно влияют 
на выживаемость и рост растений-регенеран-
тов Picea abies [Högberg et al., 2001].

Для Pinus sylvestris этот вопрос практически 
не изучен экспериментально. Результаты, по-
лученные финскими исследователями, не со-
гласуются с данными, полученными для Picea 
abies. Aronen с соавторами [2009] показали 
положительное влияние высокого содержания 
АБК в среде на созревание соматических за-
родышей, их качество, прорастание и выжива-
емость. В среде с высоким содержанием АБК 
формировалось больше зародышей «тонкого» 

типа (рис.). Зародыши «тонкого» типа, по срав-
нению с зародышами «толстого» типа, быстро 
прорастают, их выживаемость в течение перво-
го года значительно выше, в то время как заро-
дыши «толстого» типа развиваются медленно 
и часто не формируют корней. Авторы отмеча-
ют, что контроль качества соматических заро-
дышей, выбранных для прорастания, является 
одним из ключевых факторов, определяющих 
успешность применения метода СЭ для раз-
множения Pinus sylvestris [Aronen et al., 2009]. 
Однако даже хорошо развитые эмбрионы «тон-
кого» типа плохо прорастают, если они долго 
находятся на среде для созревания. Это связа-
но с накоплением этилена в среде, который от-
рицательно влияет на прорастание зародышей, 
и уменьшением количества запасных белков 
[Aronen et al., 2009].

Культивирование вместе с грибом Pisolithus 
tinctorius (Pers.) Coker и Couch способно улуч-
шать прорастание соматических зародышей 
Pinus sylvestris [Niemi, Häggman, 2002]. При 
этом мицелий не находится в непосредствен-
ном контакте с прорастающими зародышами, 
что указывает на связь улучшения прорастания 
с соединениями, синтезируемыми грибами, 
возможно, индолилуксусной кислотой и диа-
минами. Инокуляция с эктомикоризным грибом 
Pisolithus tinctoriusex in vitro улучшает адапта-
цию растений, полученных путем СЭ, хотя фор-
мирование микоризных структур не отмеча-
лось [Niemi, Häggman, 2002].

После прорастания соматические растения 
Pinus sylvestris помещают в сосуды с торфом 
и вермикулитом (в соотношении 1:3) и держат 
2–3 недели в условиях высокой влажности воз-
духа. Затем влажность постепенно снижают 
[Keinonen-Mettälä et al., 1996; Lelu-Walter et al., 

Прорастание зародышей сосны обыкновенной «тонкого» (A) и «толстого» (B) типа на MB5 среде. 
Формирование хорошо развитого корня у зародышей «тонкого» типа и прекращение развития зародышей 
«толстого» типа после переноса прорастающих зародышей на MB6 среду (C) [по: Aronen et al., 2009]
Regeneration of Scots pine plants through somatic embryogenesis. Germination of (A) slim-type and (B) stub-type 
embryos on MB5 tissue culture medium. (C) Formation of well-developed root in the slim embryos and stagnation 
of development of the stub embryos after the transfer of germinating embryos on the MB6 medium [after: Aronen 
et al., 2009]
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2008]. Для растений Pinus sylvestris выжива-
емость через 4 месяца варьировала от 59 до 
84 % [Lelu-Walter et al., 2008]. После акклимати-
зации растения пересаживают в питомник [Le-
lu-Walter et al., 2008].

Криоконсервация

Генетическая оценка клонов в конечном 
итоге может быть дана только путем полевых 
испытаний, на которые требуется минимум 
5–10 лет. После создания эмбриогенных куль-
тур для поддержания высокого пролифераци-
онного потенциала и их способности форми-
ровать эмбрионы требуется периодическое 
субкультивирование. Повторные субкульти-
вирования не только являются трудоемкими, 
но также увеличивают риск потери эмбриоген-
ных культур в результате загрязнения и оши-
бок [Lambardi et al., 2008]. Кроме этого, при 
длительном субкультивировании отмечается 
снижение эмбриогенного потенциала [Becwar, 
Pullman, 2015]. Длительное субкультивиро-
вание, особенно в присутствии регуляторов 
роста, также приводит к генетическим изме-
нениям [Sarmast, 2016]. Для видов рода Pinus 
была отмечена генетическая нестабильность 
в культуре in vitro и показано, что уровень со-
маклональной изменчивости (изменчивость, 
возникающая в культуре клеток) варьирует сре-
ди разных генотипов [O’Brien et al., 1996; Burg 
et al., 2007; Marum et al., 2009].

Решить проблемы, связанные с субкуль-
тивированием и генетической нестабильно-
стью, и поддерживать культуру, способную 
к пролиферации и формированию зародышей, 
на протяжении полевых испытаний позволяет 
криоконсервация. Криоконсервация – хране-
ние материала при очень низкой температуре, 
обычно в жидком азоте при –196 °С – основана 
на уменьшении и последующем прекращении 
метаболической активности клеток [Latutrie, 
Aronen, 2013].

Для видов рода Pinus, в том числе для Pinus 
sylvestris, были разработаны эффективные ме-
тоды криоконсервации [Häggman et al., 1998; 
Lambardi et al., 2008] и показана зависимость 
способности клеточных линий к восстановле-
нию и созреванию от применяемого протокола 
[Ford et al., 2000; Carneros et al., 2017; Lineros 
et al., 2018]. С использованием RAPD-анализа 
показано сохранение генетической стабильно-
сти культур Pinus sylvestris в процессе криокон-
сервации [Häggman et al., 1998]. Возможность 
длительного криосохранения культур и их хоро-
шее восстановление после как минимум 10 лет 
показана при использовании ДМСО в качестве 

криопротектора [Latutrie, Aronen, 2013]. После 
2–10 лет криосохранения от 80 до 93 % линий 
были способны к пролиферации. Однако более 
длительная криоконсервация (в течение 12 лет) 
привела к снижению способных к пролифера-
ции линий до 59 %. При этом время криоконсер-
вации не оказывало влияния на скорость про-
лиферации и способность линий формировать 
зрелые соматические зародыши. Количество 
соматических зародышей на 1 г эмбриональ-
но-суспензорной массы уменьшалось с увели-
чением времени хранения: от 326 шт. · г-1 через 
2 года до 107–111 шт. · г-1 через 9–10 лет. Од-
нако эти различия были недостоверны [Latutrie, 
Aronen, 2013].

Таким образом, криоконсервация позволяет 
восстанавливать растения из генотипов, кото-
рые были отобраны в результате длительных 
клональных и полевых испытаний, и дает воз-
можность массово производить клоны элитных 
линий для использования в лесном хозяйстве.

Полевые испытания клонов, полученных СЭ

Перед тем как использовать СЭ для мас-
сового размножения, необходимо оценить 
рост и развитие клонов в полевых условиях 
и сравнить эти показатели с растениями, по-
лученными из семян. Такая оценка позволит 
охарактеризовать пригодность клонов для по-
тенциального использования в программах ле-
совосстановления.

Работы, посвященные полевым испытани-
ям клонов видов рода Pinus, немногочисленны. 
Для Pinus sylvestris было показано, что после 
шести лет роста в полевых условиях 95 % кло-
нов и 97 % контрольных саженцев, выращенных 
из семян свободного опыления, были живы. Са-
женцы хорошо развивались и имели нормаль-
ный габитус. Через шесть лет контрольные са-
женцы были выше, чем клоны, в трех из четырех 
протестированных семейств. Частично разница 
в высоте может быть объяснена более крупным 
размером контрольных саженцев на момент по-
садки [Aronen, 2016]. Сходные данные получе-
ны для других видов хвойных [Grossnickle, Ma-
jor 1994a; Högberg et al., 2003]. Были показаны 
отличия в скорости роста саженцев разных эм-
бриогенных линий, что обусловлено генотипи-
ческими различиями. Качество зародышей (см. 
раздел «Созревание и прорастание соматиче-
ских зародышей») не оказывало влияния на вы-
соту и диаметр саженцев через 6 лет [Aronen, 
2016]. Однако автор отмечает, что было иссле-
довано очень мало эмбриогенных линий (13 ли-
ний, полученных от 4 деревьев-доноров), и это 
не позволяет делать окончательных выводов.
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Основные различия в скорости роста и про-
изводительности СЭ-растений связаны с меж-
клональной изменчивостью. Так, например, 
для Picea glauca и гибрида ели (Picea glauca 
(Moench) Voss × Picea engelmannii Parry) было 
показано, что растения, полученные путем СЭ, 
имели большую скорость фотосинтеза по срав-
нению с зиготическими саженцами. При этом 
отмечались значительные межклональные раз-
личия в скорости фотосинтеза, которые были 
связаны с более сильным развитием корней 
и биомассой новых корней и NUE фотосин-
теза [Grossnickle, Major, 1994b; Lamhamedi 
et al., 2000]. Наличие межклональной измен-
чивости позволяет в процессе полевых испы-
таний отбирать для массового размножения 
наиболее подходящие под заданные условия  
клоны.

Помимо межклональной изменчивости для 
растений, полученных путем СЭ, характер-
на высокая внутриклональная изменчивость 
по показателям роста, различным морфологи-
ческим и физиологическим переменным [Lam-
hamedi et al., 2000; Högberg et al., 2003]. Для 
Picea sitchensis показаны существенные разли-
чия в скорости роста и высоте растений, полу-
ченных путем СЭ от одних родителей. Различия 
по высоте между клонами достигали 23,3 %. 
В связи с этим необходимо вводить в культуру 
как можно больше клеточных линий и прово-
дить отбор клеточных линий, которые являются 
лучшими клонами [Thompson, 2014].

При использовании метода СЭ для массо-
вого размножения важна низкая внутрикло-
нальная изменчивость. Было показано, что 
внутриклональная изменчивость может быть 
уменьшена путем отбора растений-регенеран-
тов по определенным морфологическим пока-
зателям [Högberg et al., 2003]. Для Picea abies 
показана прямая зависимость роста растений 
в полевых условиях от морфологических харак-
теристик растений-регенерантов: длины эпи-
котиля и наличия боковых корней. В то же вре-
мя длина основного корня не оказывала суще-
ственного влияния на рост растений в течение 
первого года роста в теплице и второго года 
роста в питомнике [Högberg et al., 2003].

В целом исследования, проведенные на раз-
ных видах хвойных, не выявили отрицатель-
ного влияния процесса СЭ на рост и развитие 
растений в дальнейшем. Рост и развитие ра-
стений, полученных путем СЭ, различные фи-
зиологические и морфологические признаки 
были сходны со значениями, полученными для 
растений, выращенных из семян [Grossnickle, 
Major, 1994b; Lamhamedi et al., 2000; Benowicz 
et al., 2002; Högberg, 2003].

Заключение

Для создания ЛСП с целью получения улуч-
шенных и сортовых семян требуется длитель-
ный промежуток времени. СЭ, как перспек-
тивный биотехнологический метод, позволяет 
ускорить генетико-селекционные работы и мо-
жет служить основой для создания ЛСП сосны 
обыкновенной с генетически улучшенным по-
садочным материалом. На сегодняшний день, 
однако, некоторые вопросы остаются малои-
зученными. Поскольку генотип растения-доно-
ра может определять способность эксплантов 
формировать соматические зародыши, важ-
ным этапом исследований является расширен-
ный поиск растений-доноров, обладающих вы-
соким репродуктивным потенциалом. Условия 
культуры, продолжительность культивирова-
ния, применение регуляторов роста могут при-
водить к различным изменениям в кариотипе 
растений, в частности к увеличению частоты 
мутаций. Для выявления сомаклональной из-
менчивости особое внимание следует уделять 
цитогенетическому исследованию эмбриоген-
ных клеточных линий. Таким образом, этапы 
протекания СЭ у сосны обыкновенной требуют 
дальнейшего исследования с привлечением 
современных знаний в области молекулярно-
генетических механизмов роста древесных ра-
стений, опыта генной инженерии и микрокло-
нального размножения.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0185‑2019‑0093).
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ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

УДК 633.11: 581.5: 547.587.11

ОСОБЕННОСТИ РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ ПШЕНИЦЫ 
НА КРАТКОВРЕМЕННОЕ И ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОЕ 
ДЕЙСТВИЕ САЛИЦИЛОВОЙ КИСЛОТЫ В УСЛОВИЯХ 
ОПТИМАЛЬНОЙ И НИЗКОЙ ТЕМПЕРАТУРЫ

Е. С. Холопцева, А. А. Игнатенко, Н. С. Репкина, В. В. Таланова
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»,  
Петрозаводск, Россия

В условиях оптимальной (22 °С) и низкой закаливающей (4 °С) температуры изуча-
ли разной продолжительности воздействие салициловой кислоты (СК, 100 мкМ) 
на некоторые показатели СО2-газообмена, водного режима, роста и холодоустой-
чивость растений пшеницы (Triticum aestivum L.). Для этого недельные проростки 
в течение всего опыта (7 суток) выдерживали на питательном растворе с добавле-
нием СК при 22 и 4 °С (продолжительное действие СК) или помещали на 1 сутки при 
22 °С на питательный раствор с СК, а затем на растворе без СК подвергали (в те-
чение 6 суток) действию температуры 22 и 4 °С (предобработка СК). Показано, что 
при температуре 22 °С продолжительное действие СК приводило к снижению ско-
рости видимого фотосинтеза и доли дыхания в процессе СО2-газообмена, не вли-
яло на эффективность использования воды (WUE), увеличивало биомассу побега 
и корня. Напротив, суточное воздействие СК практически не влияло на динами-
ку ассимиляции СО2, снижало долю дыхания в СО2-газообмене и транспирацию, 
но повышало WUE. При температуре 4 °С постоянное действие СК способствова-
ло поддержанию скорости фотосинтеза на более высоком уровне, чем в контроле, 
снижало долю дыхания в СО2-газообмене, увеличивало WUE, а также стабилизиро-
вало накопление биомассы растения. В отличие от этого суточная предобработка 
СК усиливала негативный эффект низкой температуры на ассимиляцию СО2, при-
водила к росту дыхательных затрат, не влияла на уровень транспирации, вызывала 
снижение WUE. Важно, что экзогенная СК способствовала росту холодоустойчи-
вости пшеницы в условиях как обычной, так и низкой закаливающей температуры. 
Таким образом, реакция растений пшеницы на воздействие СК зависит от его про-
должительности, при этом характер изменений физиологических процессов раз-
личается в условиях оптимальной и низкой температуры.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; салициловая кислота; продолжитель-
ность действия; газообмен; транспирация; биомасса; холодоустойчивость; опти-
мальная и низкая температура.
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Введение

Салициловая кислота (СК) является фитогор-
моном фенольной природы, который участвует 
в регуляции многих физиологических процес-
сов растений, таких как фотосинтез, дыхание, 
транспирация, рост, развитие, термогенез и др. 
[Шакирова, 2001; Тарчевский, 2002; Vlot et al., 
2009; Janda et al., 2014]. Общепризнано, что она 
является одним из ключевых компонентов в раз-
витии системной приобретенной устойчивости 
растений при патогенезе [Тарчевский, 2002; Ва-
сюкова, Озерецковская, 2007; Максимов и др., 
2011; Kumar, 2014]. Кроме того, СК способна 
повышать устойчивость растений к неблаго-
приятным факторам среды абиотической при-
роды, включая низкие температуры [Шакирова, 
2001; Horvath et al., 2007; Vlot et al., 2009; Hayat 
et al., 2010; Pal et al., 2013; Kang, Guo, 2014; Mi-
ura, Tada, 2014; Jayakannan et al., 2015; Khan 
et al., 2015]. При этом реакция растительных 
организмов на действие экзогенной СК зависит 
от вида растений, условий их выращивания, ин-
тенсивности и продолжительности стрессового 
воздействия, а также особенностей обработки 
СК: способа (опрыскивание листьев / внесение 
в питательный раствор), длительности (кратков-
ременное / продолжительное) и концентрации 

СК [Janda et al., 1998; Wang et al., 2009; Рахман-
кулова и др., 2010; Hayat et al., 2010].

Большинство исследователей в первую оче-
редь уделяют внимание изучению реакции ра-
стений на действие разных концентраций СК. 
Так, например, показано, что СК в низких кон-
центрациях (10–100 мкМ) оказывает позитив-
ное влияние на фотосинтетическую активность 
[Fariduddin et al., 2003; Hayat et al., 2010], под-
держание энергетического баланса [Рахман-
кулова и др., 2010] и про-/антиоксидантного 
равновесия [Pancheva et al., 1996; Chen et al., 
2016], способствует повышению устойчивости 
растений к неблагоприятным факторам сре-
ды, в том числе к низким температурам [Taşgín 
et al., 2003; Фенько и др., 2015; Yu et al., 2016; 
Min et al., 2018]. Напротив, СК в высоких кон-
центрациях (500–1000 мкМ) ингибирует ро-
стовые процессы, вызывает снижение интен-
сивности фотосинтеза и активности РУБИСКО 
[Pancheva et al., 1996; Sahu et al., 2002; Poor, 
Tari, 2012], усиливает перекисное окисление 
липидов (ПОЛ) и выход электролитов из кле-
ток [Chen et al., 2016], снижает устойчивость 
растений к действию стресс-факторов [Taşgín 
et al., 2003; Jayakannan et al., 2015].

Гораздо меньше изучено влияние длитель-
ности воздействия экзогенной СК на физиоло-

E. S. Kholoptseva, A. A. Ignatenko, N. S. Repkina, V. V. Talanova. 
CHARACTERISTICS OF WHEAT PLANT RESPONSES TO SHORT-TERM 
AND PROLONGED EXPOSURE TO SALICYLIC ACID UNDER OPTIMAL AND 
LOW TEMPERATURE

The effect of salicylic acid (SA, 100 µM) of various durations on some indexes of CO2-gas 
exchange, water regime, growth and cold resistance of wheat plants (Triticum aestivum 
L.) under optimal (22 °C) and low hardening (4 °C) temperatures were studied. To this 
end, week-old seedlings were either kept throughout the experiment (7 days) on a nu-
trient solution with SA at 22 and 4 °C (prolonged SA action), or kept on a nutrient solu-
tion with SA for 1 day at 22 °C and then another 6 days on a solution without SA at 22 
and 4 °C (pre-treatment with SA). It was shown that at a temperature of 22 °C, the pro-
longed action of SA led to a decrease in the rate of visible photosynthesis and the con-
tribution of respiration to the process of CO2-gas exchange, did not affect water use ef-
ficiency (WUE), increased shoot and root biomass. On the contrary, 24-h exposure to SA 
had virtually no effect on the pattern of CO2 assimilation, reduced the contribution of res-
piration to CO2-gas exchange and transpiration, but promoted WUE. At a temperature 
of 4 °C, the prolonged exposure to SA contributed to maintaining the rate of photosynthe-
sis at a higher level than in the control, reduced the contribution of respiration to CO2-gas 
exchange, increased WUE, as well as stabilized the accumulation of plant biomass. In con-
trast, the 24-h pre-treatment with SA intensified the negative effect of low temperature 
on CO2 assimilation, increased the costs of respiration, did not affect the level of transpi-
ration, caused WUE to decline. Importantly, exogenous SA promoted the cold tolerance 
of wheat under both normal and low hardening temperatures. Thus, the response of wheat 
plants to the action of SA depends on its duration, while the nature of changes in physio-
logical processes differs between treatment under optimal and low temperatures.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L.; salicylic acid; duration of exposure; gas exchange; 
transpiration; biomass; cold tolerance; optimal and low temperature.
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го-биохимические процессы в клетках растений, 
выращиваемых при разных температурных ре-
жимах, а имеющиеся в настоящее время сведе-
ния неоднозначны и противоречивы. Например, 
согласно одним данным, кратковременное (2–24 
часа) действие СК в низкой концентрации не вли-
яет на интенсивность фотосинтеза и транспира-
ции или их повышает, а продолжительное (не-
сколько суток) – снижает интенсивность этих 
процессов [Pancheva et al., 1996; Khan et al., 
2003]. В то же время согласно другим данным, 
кратковременное действие СК вызывает сниже-
ние ассимиляции СО2, содержания хлорофил-
лов, устьичной проводимости и транспирации 
[Janda et al., 1998; Yordanova, Popova, 2007], 
а длительное – не влияет на накопление биомас-
сы растений и содержание фотосинтетических 
пигментов [Kang et al., 2012]. Однако исследо-
вания, посвященные сравнительному изучению 
влияния кратковременного и длительного дейст-
вия СК на растения, отсутствуют.

Учитывая вышеизложенное, цель данного 
исследования заключалась в изучении влияния 
продолжительности воздействия СК на неко-
торые показатели СО2-газообмена, водного 
режима, роста и холодоустойчивость растений 
пшеницы, находящихся в условиях оптималь-
ной или пониженной температуры.

Материалы и методы

Опыты проводили на проростках озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Москов-
ская 39. Растения выращивали в рулонах филь-
тровальной бумаги на питательном растворе 
с добавлением микроэлементов в камере искус-
ственного климата при постоянных условиях: 
температуре воздуха 22 °С, его относительной 
влажности 60–70 %, освещенности ФАР 180 мк-
моль/(м2·с), фотопериоде 14 ч. По достижении 
недельного возраста часть растений подверга-
ли воздействию СК. В первом варианте (посто-
янное действие СК) использовали питательный 
раствор с добавлением СК до концентрации 
100 мкМ, на котором выращивали растения при 
оптимальной температуре 22 °С или низкой за-
каливающей температуре 4 °С. Во втором вари-
анте (предобработка СК) первоначально (при 
22 °С) использовали питательный раствор с до-
бавлением СК до концентрации 100 мкМ, но че-
рез 1 сутки растения переносили на питатель-
ный раствор, не содержащий СК, и подвергали 
действию температуры 22 или 4 °С. В контроль-
ном варианте использовали растения, которые 
выращивали на питательном растворе без до-
бавления СК при температуре 22 или 4 °С. Про-
должительность опыта составляла 7 суток.

Показатели СО2-обмена и транспирацию 
анализировали с помощью установки для ис-
следования СО2-газообмена и водяных паров 
HCM-1000 (Walz, Германия). В ходе экспери-
ментов измеряли интенсивность нетто-фото-
синтеза, темнового дыхания, транспирации. 
Рассчитывали отношение суммарного темно-
вого дыхания к истинному фотосинтезу (Rd/Pg) 
[Рахманкулова, 2002]. Фотосинтетическую эф-
фективность использования воды (WUE) рас-
считывали как отношение величины видимого 
фотосинтеза к интенсивности транспирации 
растений [Polley, 2002]. Измерения проводили 
в климатической камере при температурах, со-
ответствующих вариантам опыта (22 или 4 °С).

Накопление сырой и сухой биомассы побегов 
анализировали в соответствии с общепринятой 
методикой [Рогожин, Рогожина, 2013]. Оводнен-
ность тканей рассчитывали как отношение сухой 
и сырой биомассы, выраженное в процентах.

О холодоустойчивости проростков судили 
по температуре (ЛТ50, °С), вызывающей гибель 
50 % палисадных клеток паренхимы листовых 
высечек после их 5-минутного проморажива-
ния в термоэлектрическом микрохолодильнике 
ТЖР-02/–20 (Интерм, Россия) при последова-
тельном снижении температуры с интервалом 
0,4 °С [Балагурова и др., 1982]. Жизнеспособ-
ность клеток после промораживания определя-
ли с помощью светового микроскопа (ЛОМО, 
Россия) по деструкции хлоропластов и коагуля-
ции цитоплазмы.

Биологическая повторность в пределах каж-
дого варианта опыта составляла для разных 
показателей от 5 до 10 растений. Весь опыт по-
вторяли трижды. В статье обсуждаются вели-
чины, статистически значимо различающиеся 
при р < 0,05.

Результаты

Установлено, что воздействие на проростки 
пшеницы СК (100 мкМ) в условиях оптимальной 
температуры (22 °С) уже через 1 сутки вызыва-
ло снижение скорости видимого фотосинтеза 
листьев (до 82 % от уровня контроля) (рис. 1, 
А). Увеличение продолжительности воздейст-
вия СК при 22 °С приводило к усилению инги-
бирования процесса ассимиляции СО2. В от-
личие от этого у проростков, подвергавшихся 
действию СК только в течение 1 суток, в даль-
нейшем на протяжении всего эксперимента ин-
тенсивность фотосинтеза практически не отли-
чалась от контрольного варианта (рис. 1, А).

Под влиянием низкой температуры (4 °С) 
интенсивность фотосинтеза проростков пше-
ницы резко снижалась (до 43 % от исходного 
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уровня) (рис. 1, Б). Важно, что в этих темпе-
ратурных условиях постоянное действие СК 
способствовало поддержанию более высокой 
интенсивности фотосинтеза по сравнению 
с контролем (не обработанные СК растения). 
Напротив, суточная предобработка СК приво-
дила к усилению ингибирующего действия хо-
лода на ассимиляцию СО2 (рис. 1, Б).

Интенсивность транспирации листьев пше-
ницы в оптимальных температурных условиях 
при постоянном действии СК постепенно сни-
жалась (до 58 % от исходного уровня на 7-е 
сутки эксперимента) (рис. 2, А). В варианте 
«предобработка СК» данный показатель сни-
жался до 45 % от исходного уровня. При низ-

котемпературном воздействии уже через сутки 
происходило значительное снижение интен-
сивности транспирации, которое сохранялось 
на протяжении всего эксперимента, а обра-
ботка проростков СК (как суточная, так и более 
продолжительная) не оказывала существенно-
го влияния на этот процесс (рис. 2, Б).

Установлено, что отношение темново-
го дыхания к истинному фотосинтезу (Rd/Pg) 
в условиях оптимальной температуры как при 
обработке проростков пшеницы СК в течение 
суток, так и при более продолжительном ее 
действии значительно снижалось по сравне-
нию с контролем (рис. 3, А). При низкой тем-
пературе в контрольном варианте этот показа-

Рис. 1. Влияние СК (100 мкМ) на интенсивность видимого фотосинтеза листьев пророст-
ков пшеницы в условиях температуры 22 (А) и 4 (Б) °С.
Здесь и на рис. 2–4: 1 – контроль, 2 – продолжительное действие СК, 3 – обработка СК в течение 
1 сут; 0 – исходные значения показателя при температуре 22 °С без обработки СК; линия пунктира – 
начало действия температуры 4 °С. Разные латинские буквы обозначают статистически значимые 
различия между средними значениями при р < 0,05 в пределах каждой экспозиции

Fig. 1. The effect of SA (100 µM) on the intensity of the visible photosynthesis in wheat seedlings 
leaves at temperatures of 22 (A) and 4 (Б) °C.
Here and in Figures 2–4: 1 – control, 2 – prolonged effect of SА, 3 – treatment of SА for 1 day; 0 – the ori-
ginal values at a temperature of 22 °C without treatment with SA; dotted line � start of the exposure to tem-
perature 4 °C. Different letters indicate statistically significant differences between the average values at 
p < 0.05 within each exposure
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Рис. 2. Влияние СК (100 мкМ) на интенсивность транспирации листьев проростков 
пшеницы в условиях температуры 22 (А) и 4 (Б) °С
Fig. 2. The effect of SA (100 µM) on the intensity of wheat seedlings leaves transpiration at 
temperatures of 22 (A) and 4 (Б) °C

Рис. 3. Влияние СК (100 мкМ) на отношение темнового дыхания и истинного фотосин-
теза (Rd/Pg) в листьях проростков пшеницы в условиях температуры 22 (А) и 4 (Б) °С
Fig. 3. Effect of SА (100 µM) on the ratio of dark respiration and gross photosynthesis (Rd/
Pg) in the leaves of wheat seedlings at temperatures of 22 (A) and 4 (Б) °C
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тель газообмена в первые сутки снижался до 
70 % от исходного уровня, однако в дальней-
шем постепенно возвращался к нему (рис. 3, 
Б). Продолжительное воздействие СК приводи-
ло к снижению показателя Rd/Pg по сравнению 
с контролем, а суточная предобработка СК – 
к его постепенному повышению с увеличением 
продолжительности охлаждения (рис. 3, Б).

Показатель эффективности использования 
воды при фотосинтезе в условиях оптимальной 
температуры в варианте «суточная предобра-
ботка СК» существенно увеличивался (на 70 % 
от исходного уровня на 7-е сутки), в то время 
как при постоянном действии СК – практически 
не отличался от контроля (рис. 4, А). В отличие 
от этого в условиях низкой температуры суточ-
ная предобработка СК приводила к значитель-
ному снижению WUE, а продолжительное воз-
действие СК – к его повышению (рис. 4, Б).

Установлено, что продолжительное воздей-
ствие СК в оптимальных температурных усло-
виях (22 °С) способствовало накоплению сы-
рой и сухой биомассы побегов и корней, а так-

же поддержанию высокой оводненности их 
тканей (табл. 1). В то же время предобработка 
СК в течение суток в дальнейшем практически 
не влияла на сырую и сухую биомассу побегов, 
сырую биомассу корней, но повышала сухую 
биомассу корней, при этом оводненность их 
тканей снижалась (табл. 1). В условиях низкой 
температуры при продолжительном воздей-
ствии СК отмечено повышение сырой и су-
хой биомассы побегов и корней по сравнению 
с контролем, оводненность тканей при этом 
достоверно не изменялась. В случае суточной 
предобработки СК проростков биомасса побе-
гов и их оводненность не изменялись, тогда как 
сухая масса корней повышалась при снижении 
содержания воды в их тканях.

Важно отметить, что экзогенная СК поло-
жительно влияла на холодоустойчивость про-
ростков пшеницы. В частности, при темпера-
туре 22 °С как постоянное продолжительное 
воздействие СК, так и предобработка ею в те-
чение 1 суток вызывали повышение холодоу-
стойчивости (табл. 2). В условиях низкой по-

Рис. 4. Влияние СК (100 мкМ) на эффективность использования воды в процессе 
фотосинтеза (WUE) листьев проростков пшеницы в условиях температуры 22 (А) 
и 4 (Б) °С
Fig. 4. The effect of SA (100 µM) on the water use efficiency (WUE) of wheat seedlings 
leaves at temperatures of 22 (A) and 4 (Б) °C
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ложительной температуры (4 °С) постоянное 
воздействие СК способствовало существенно-
му повышению холодоустойчивости растений, 
а предобработка СК на нее практически не вли-
яла (табл. 2).

Обсуждение

Проведенные исследования показали, что 
как при оптимальной (22 °С), так и при низкой 

положительной температуре (4 °С) реакция ра-
стений пшеницы на воздействие экзогенной СК 
в низкой концентрации (100 мкМ) в значитель-
ной степени зависит от его продолжительно-
сти. При этом характер изменений ряда физио-
логических процессов растений под влиянием 
СК различался в условиях оптимальной и низ-
кой температуры.

В частности, продолжительное воздействие 
СК при температуре 22 °С вызывало сниже-

Таблица 1. Влияние СК (100 мкМ) на биомассу и оводненность проростков пшеницы при температуре 
22 и 4 °С
Table 1. The effect of SА (100 µM) on biomass and water content of wheat seedlings at temperature of 22 and 4 °C

Показатели
Index

22 °С 22 °С + СК
22 °С + SA

4 °С 4 °С + СК
4 °С + SA

Продолжительное действие СК
Prolonged effect of SА

Сырая биомасса побега, мг
Fresh shoot biomass, mg 259,7 ± 6,2 277,2 ± 6,7 164,4 ± 3,6 174,3 ± 4,8

Сухая биомасса побега, мг
Dry shoot biomass, mg 26,7 ± 0,7 28,7 ± 0,7 19,9 ± 0,5 21,4 ± 0,1

Оводненность побега, %
Shoot water content, % 90,1 ± 0,2 89,4 ± 0,2 87,4 ± 0,1 87,2 ± 0,2

Сырая биомасса корня, мг
Fresh root biomass, mg 81,0 ± 2,9 87,2 ± 3,6 59,5 ± 1,9 64,2 ± 2,3

Сухая биомасса корня, мг
Dry root biomass, mg 7,9 ± 0,3 7,8 ± 0,4 6,3 ± 0,1 6,6 ± 0,3

Оводненность корня, мг
Root water content, % 91,3 ± 0,3 91,0 ± 0,4 89,4 ± 0,2 89,7 ± 0,2

Предобработка СК (1 сут)
Pre-treatment of SА (1 day) 

Сырая биомасса побега, мг
Fresh shoot biomass, mg 237,8 ± 5,9 238,0 ± 2,1 156,8 ± 2,4 158,1 ± 3,5

Сухая биомасса побега, мг
Dry shoot biomass, mg 27,8 ± 4,6 29,1 ± 1,5 18,7 ± 0,7 19,9 ± 0,8

Оводненность побега, %
Shoot water content, % 88,3 ± 0,3 87,8 ± 0,2 88,1 ± 0,4 87,4 ± 0,3

Сырая биомасса корня, мг
Fresh root biomass, mg 78,9 ± 3,8 75,7 ± 3,6 57,3 ± 3,1 54,1 ± 3,4

Сухая биомасса корня, мг
Dry root biomass, mg 8,1 ± 0,3 11,4 ± 0,5 6,3 ± 0,4 8,9 ± 0,5

Оводненность корня, мг
Root water content, % 89,7 ± 0,7 84,9 ± 0,8 89,0 ± 0,7 83,5 ± 0,6

Примечание. Экспозиция при 22 и 4 °С – 7 сут.
Note. Exposition at 22 and 4 °C – 7 days.

Таблица 2. Влияние СК (100 мкМ) на холодоустойчивость (ЛТ50, °С) проростков пшеницы при температуре 
22 и 4 °С
Table 2. The effect of SA (100 µM) on cold tolerance (LT50, °С) of wheat seedlings at temperature of 22 and 4 °С

Вариант
Variant

22 °С 22 °С + СК
22 °С + SA

4 °С 4 °С + СК
4 °С + SA

Продолжительное действие СК
Prolonged effect of SА –5,7 ± 0,16 –6,2 ± 0,16* –8,6 ± 0,05 –9,1 ± 0,07*

Предобработка СК (1 сут)
Pre-treatment of SА (1 day) –5,7 ± 0,06 –6,3 ± 0,05* –7,2 ± 0,05 –7,3 ± 0,02

Примечание. *Отличия от контроля (без СК) статистически значимы при p < 0,05. Продолжительность опыта – 7 сут.
Note. *Differences from the control (without SA) are statistically significant at p < 0,05. The duration of the experiment is 7 days.
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ние интенсивности фотосинтеза, транспира-
ции, а также доли дыхания в процессе СО2-га-
зообмена. При этом, несмотря на некоторое 
снижение скорости фотосинтеза, экзогенная 
СК положительно влияла на накопление био-
массы побега и корня. Эти данные коррес-
пондируются с результатами исследований 
других авторов. Например, при длительном 
(7 сут) действии СК в концентрации 100 мкМ 
при температуре 27 °С у растений ячменя от-
мечено снижение скорости нетто-фотосинте-
за, транспирации и устьичной проводимости, 
что связано с закрыванием устьиц [Pancheva 
et al., 1996]. В этой связи заслуживают внима-
ния результаты изучения показателя эффек-
тивности использования воды (WUE), который, 
по мнению ряда авторов, характеризует фор-
мирование продуктивности растений, а также 
успешность их адаптации к неблагоприятным 
условиям среды [Abbate et al., 2001]. В нашем 
опыте при продолжительном воздействии СК 
в условиях температуры 22 °С отмечена высо-
кая оводненность тканей растений, а WUE со-
хранялся на уровне контрольных значений, что 
объясняется сохранением стабильного уровня 
фотосинтеза на фоне снижения транспирации. 
Отдельно следует подчеркнуть, что экзогенная 
СК в условиях оптимальной температуры вызы-
вала повышение холодоустойчивости растений 
пшеницы, и это согласуется с данными о по-
вышении морозоустойчивости растений шпи-
ната при длительном действии (8–10 суток) СК 
в близких по значению температурных услови-
ях (20/18 °С) [Min et al., 2018].

Иной характер изменений физиологических 
процессов отмечен нами в оптимальных тем-
пературных условиях после суточной пред-
обработки СК. В этом случае экзогенная СК 
не снижала интенсивность нетто-фотосинте-
за по сравнению с контролем, ингибировала 
транспирацию и повышала WUE. В то же время 
не происходило значимого прироста биомассы 
растений пшеницы и повышалась их холодо-
устойчивость. По нашему мнению, это объяс-
няется снижением доли дыхания в СО2-газооб-
мене, что, по-видимому, позволило растениям 
использовать продукты ассимиляции, нако-
пленные в процессе фотосинтеза, для повыше-
ния устойчивости растений. Можно предполо-
жить, что в этом случае СК выступает в качестве 
стрессового фактора, на действие которого ра-
стение реагирует неспецифическим повыше-
нием устойчивости. В частности, экзогенная СК 
может вызывать генерацию пероксида водоро-
да [Miura, Tada, 2014], который, как сигнальная 
молекула, активизирует защитные реакции ра-
стений [Креславский и др., 2012].

В наших опытах в условиях температуры 
4 °С происходило снижение скорости фотосин-
теза проростков пшеницы и замедление их ро-
ста, что, как известно, является необходимым 
условием адаптации холодостойких растений 
к низким температурам [Лось, 2005; Трунова, 
2007; Theocharis et al., 2012]. Причем при низ-
ких положительных температурах у холодо-
стойких растений интенсивность фотосинтеза 
превышает активность дыхания, что приводит 
к накоплению сахаров, выполняющих важную 
роль в процессах низкотемпературной адап-
тации [Трунова, 2007]. Важно подчеркнуть, что 
продолжительное воздействие СК приводи-
ло к частичной компенсации снижения уровня 
нетто-фотосинтеза в листьях пшеницы, вызван-
ного действием холода. Сходные данные полу-
чены другими авторами на растениях жасмина: 
обработка СК в течение 3 суток способствовала 
повышению скорости нетто-фотосинтеза и ста-
билизации устьичной проводимости при дей-
ствии холода (4 °С) [Cai et al., 2015]. Следует 
также отметить, что при низкой температуре эк-
зогенная СК способствует повышению активно-
сти антиоксидантных ферментов – супероксид-
дисмутазы, пероксидазы, каталазы [Janda et al., 
1998; Yu et al., 2016] и накоплению низкомолеку-
лярных соединений, участвующих в процессах 
адаптации растений – пролина, токоферола, 
углеводов [Min et al., 2018]. Таким образом, ак-
тивизация этим гормоном антиоксидантной си-
стемы препятствует развитию окислительного 
стресса, что способствует повышению устойчи-
вости к низким температурам.

Следует также отметить, что длительное 
воздействие СК при низкой температуре уси-
ливало накопление биомассы побегов и корней 
пшеницы по сравнению с контролем. Сходное 
действие СК обнаружено и в условиях других 
стресс-факторов, в частности хлорида натрия – 
у пшеницы [Kang et al., 2012] и кадмия – у го-
роха [Popova et al., 2008]. Следовательно, при 
длительном воздействии СК в условиях низкой 
температуры более высокий, чем при действии 
только температуры 4 °С, уровень фотосин-
теза пшеницы даже при небольшом снижении 
доли дыхания в общем газообмене, по-види-
мому, позволял не только снабжать растения 
фотоассимилятами для процесса адаптации, 
но и использовать их на накопление биомассы. 
Таким образом, при постоянном действии СК 
в условиях холода некоторая компенсация сни-
жения фотосинтеза, значительное повышение 
показателя WUE и дополнительный прирост 
холодоустойчивости растений свидетельству-
ют об успешной адаптации растений пшеницы 
к низкой температуре.
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В отличие от этого суточная предобработ-
ка СК при последующем действии низкой тем-
пературы приводила к более значительному 
снижению интенсивности фотосинтеза, чем 
в контроле, а также к уменьшению транспира-
ции и WUE. При этом доля дыхательных затрат 
от истинного фотосинтеза постепенно повы-
шалась по сравнению с контролем. Низкий 
уровень фотосинтеза и, как следствие, сниже-
ние притока ассимилятов, необходимых для 
процесса холодовой адаптации, в сочетании 
с более высоким уровнем расходов на дыхание 
в общем газообмене не способствовали при-
росту холодоустойчивости и накоплению био-
массы растений.

Таким образом, проведенные исследова-
ния показали, что характер изменений физио-
логических процессов, таких как фотосинтез, 
транспирация, дыхание, рост, у растений пше-
ницы в ответ на воздействие экзогенной СК 
в значительной степени зависит от его про-
должительности. При этом характер измене-
ний физиологических процессов различается 
в условиях оптимальной и низкой температур. 
Происходящие при продолжительном воздей-
ствии СК изменения физиологических процес-
сов способствовали формированию повышен-
ной холодоустойчивости растений в условиях 
как оптимальной, так и низкой температуры. 
В отличие от этого кратковременное действие 
СК увеличивало холодоустойчивость растений 
при оптимальной температуре, но в условиях 
низкой температуры не приводило к дополни-
тельному ее повышению.

Исследования выполнены с использовани‑
ем оборудования Центра коллективного поль‑
зования КарНЦ РАН. Финансовое обеспече‑
ние исследований осуществлялось из средств 
федерального бюджета на выполнение госу‑
дарственного задания КарНЦ РАН (0218‑2019‑ 
0074).
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ВЛИЯНИЕ ЭКЗОГЕННОГО ГИББЕРЕЛЛИНА И ЕГО 
СМЕСИ С САХАРОЗОЙ НА ФОРМИРОВАНИЕ 
ПРИРОСТА КСИЛЕМЫ БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ

Л. Л. Новицкая, Т. В. Тарелкина, Н. Н. Николаева, Д. С. Иванова, 
Л. И. Семенова
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Исследовали влияние гиббереллина на деятельность камбия в сторону ксилемы 
у взрослых деревьев березы повислой (Betula pendula Roth var. pendula, обычная 
береза повислая). В качестве методического приема использовали введение экзо-
генных растворов. Для этого на стволах деревьев делали «камеры» путем выреза-
ния наружных слоев коры вплоть до нижней части непроводящей флоэмы, оставляя 
нетронутыми проводящую флоэму и камбиальную зону. В камеры с помощью шпри-
ца вводили растворы гиббереллина GA3 разной концентрации (0,005; 0,01; 0,02; 
0,05; 0,1; 0,2 %) и смесь гиббереллина с сахарозой (GA3 0,01 % + сахароза 1–20 %). 
Установлен сильный стимулирующий эффект гормона на формирование прироста 
ксилемы. Зависимость величины прироста от использованных концентраций выя-
вить не удалось, поскольку их значения, очевидно, превысили уровень, при кото-
ром достигается максимально возможный отклик камбиальной зоны на действие 
гиббереллина при данном метаболическом статусе клеток и тканей. Это подтвер-
ждает эффект остаточного влияния экзогенных растворов, проявившийся после 
прекращения их введения: в вариантах с более высокими концентрациями гормона 
окончательный прирост ксилемы был больше. Впервые показано, что высокие кон-
центрации сахарозы (10 и 20 %) снижают стимулирующий эффект гиббереллина. 
Высказано предположение, что в данном случае сахароза может действовать че-
рез повышение уровня УДФ-глюкозы, взаимодействие которой с гиббереллином 
приводит к его конъюгации (инактивации). Нельзя также исключить реакцию УДФ-
глюкозы с ауксином, в результате которой образуется конъюгат ИУК-глюкоза, по-
скольку гиббереллин обеспечивает ускорение камбиального роста только при на-
личии в ткани физиологически активного, т. е. свободного, ауксина.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Betula pendula Roth var. pendula; регуляция камбиального 
роста; GA3; сахароза.

L. L. Novitskaya, T. V. Tarelkina, N. N. Nikolaeva, D. S. Ivanova, 
L. I. Semenova. EFFECT OF EXOGENOUS GIBBERELLIN AND ITS 
MIXTURE WITH SUCROSE ON XYLEM INCREMENT FORMATION IN SILVER 
BIRCH

We studied the effect of gibberellin on cambial activity towards xylem formation in adult 
birch trees (Betula pendula Roth var. pendula, common silver birch). The technique used 
was the injection of exogenous solutions. To this end, “chambers” were made on tree 
trunks by cutting out the outer layers of bark up to the inner parts of the non-conduct-



32

Введение

В регуляции деятельности камбия и диф-
ференциации камбиальных производных уча-
ствуют гормоны, в т. ч. гиббереллин [Sorce 
et al., 2013; Aloni, 2015]. Гиббереллин (гиббе-
реллины) – это группа гормонов, включающая 
более 100 соединений, большинство из кото-
рых не обладают биологической активностью, 
а являются прекурсорами биоактивных форм. 
Гиббереллины синтезируются в зрелых ли-
стьях, после чего транспортируются по флоэме 
в акцепторные органы [Hedden, Thomas, 2012]. 
На тополе показано, что в стволе древесных 
растений превращение прекурсоров в биоак-
тивные формы происходит в зоне растяжения 
ксилемы [Israelsson et al., 2005].

Установлено, что гиббереллин оказывает 
стимулирующее действие на формирование 
ксилемы. Однако следует отметить, что основ-
ная часть работ по изучению влияния гиббе-
реллина на ксилогенез древесных растений вы-
полнена на побегах и молодых растениях [Brad-
ley, Crane, 1957; Digby, Wareing, 1966; Philipson, 
Coutts, 1980; Zakrzewski, 1983; Ridoutt et al., 
1996; Eriksson et al., 2000; Funada et al., 2008; 
Guo et al., 2015]. На стволах взрослых деревь-
ев исследования в данном направлении очень 
немногочисленны и охватывают только один 
вид лиственных (осина) [Israelsson et al., 2005] 
и один вид хвойных (криптомерия японская) 
[Kijidani et al., 2016, 2017] древесных растений.

Имеющиеся в литературе сведения позво-
ляют предположить влияние сахарозы на конъ-
югацию гиббереллина [Schneider, Schliemann, 
1994]. Так, в процессе клубнеобразования 
у картофеля использование экзогенной саха-

розы вызывало уменьшение уровня биоактив-
ного гиббереллина и соответствующее повы-
шение уровня конъюгированного, неактивного 
гормона [Šimko, 1994]. У большинства древес-
ных растений умеренного климата сахароза 
является основной транспортной формой фо-
тоассимилятов [Zimmermann, Ziegler, 1975; 
Turgeon, Wolf, 2009]. На протяжении многих лет 
мы проводим исследования на формах бере-
зы повислой (Betula pendula Roth) [Novitskaya, 
Kushnir, 2006; Новицкая, 2008; Тарелкина и др., 
2015; Novitskaya et al., 2019]. В период актив-
ного камбиального роста сахароза является 
практически единственным сахаром, который 
обнаруживается во флоэмном экссудате это-
го древесного растения [Колесниченко, 1985]. 
В данной связи береза повислая представля-
ет собой перспективный объект исследования 
для выявления взаимосвязи между повышени-
ем уровня сахарозы и влиянием гиббереллина 
на формирование древесины.

Цель настоящей работы заключалась в изуче-
нии действия экзогенных растворов, содержа-
щих гиббереллин, сахарозу и смесь гибберелли-
на с сахарозой, на продукцию ксилемы в стволах 
взрослых деревьев березы повислой (B. pendula 
var. pendula, обычная береза повислая).

Материалы и методы

Объектом исследования была обычная бере-
за повислая (Betula pendula Roth var. pendula). 
Возраст растений 15–20 лет. Подбирали дере-
вья с ровными стволами, без сучков в нижней 
трети ствола и без видимых внешних поврежде-
ний. Все опытные растения произрастали в оди-
наковых почвенно-климатических условиях (Аг-

ing phloem, leaving the conducting phloem and the cambial zone intact. GA3 gibberellin 
solutions (0.005, 0.01, 0.02, 0.05, 0.1, 0.2 %) and a mixture of gibberellin with sucrose 
(GA3 0.01 % + sucrose 1–20 %) were injected into the chambers using a syringe. The hor-
mone produced a strong stimulating effect on xylem increment. We failed to determine 
the dependence of the increment on the concentration, since its values obviously ex-
ceeded the level at which the maximum possible response of the cambial zone to the ac-
tion of gibberellin was attained with a given metabolic status of cells and tissues. This is 
confirmed by the effect of residual action of exogenous solutions, which manifested itself 
after the termination of their administration: the final xylem increment was greater in vari-
ants with higher concentrations of the hormone. It was demonstrated for the first time that 
high sucrose concentrations (10 and 20 %) reduce the stimulating effect of gibberellin. It 
is hypothesized that in this case, sucrose may act through an increase in the level of UDP-
glucose, whose interaction with gibberellin leads to its conjugation (inactivation). Neither 
can one rule out a reaction of UDP-glucose with auxin, resulting in the formation of con-
jugate IAA-glucose, since gibberellin can accelerate cambial growth only in the presence 
of physiologically active (free) auxin in the tissue.

K e y w o r d s: Betula pendula Roth var. pendula; regulation of cambial growth; GA3; su-
crose.
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робиологическая станция КарНЦ РАН, 2 км к югу 
от г. Петрозаводска, 61°45ʹ с. ш., 34°20ʹ в. д.).

В работе использован разработанный ранее 
методический подход [Novitskaya, Kushnir, 2006; 
Новицкая, 2008], позволяющий изучать влияние 
различных соединений на активность интактно-
го камбия и дифференциацию его производных. 
Графическое изображение и детали постановки 
эксперимента представлены в статье [Тарел-
кина, Новицкая, 2019]. В ходе подготовитель-
ных операций на высоте 130 см от поверхности 
почвы по периметру ствола на равном рассто-
янии друг от друга получали несколько камер, 
в которых наружные слои коры были удалены, 
а проводящая флоэма и камбий оставались не-
поврежденными. В камеры с помощью шприца 
вводили опытные растворы. Каждый вариант 
раствора вводили в одну из камер.

В 2006 и 2007 гг. поставлены четыре экспе-
римента (табл.). В двух из них использовали 
растворы гиббереллина (GA3) различной кон-
центрации: эксперимент № 1 – 0,05%, 0,1%, 

0,2%, эксперимент № 2 – 0,005%, 0,01%, 
0,02%. Эксперимент № 3 включал введение 
сахарозы (Suc) – 1,0%, 2,5%, 5,0%, 10,0%, 
20,0%, эксперимент № 4 – введение смеси, 
состоящей из гиббереллина (0,01 % GA3, фо-
новый раствор) и сахарозы (1,0–20,0 % Suc). 
Для приготовления растворов использовали 
биологически активный гиббереллин GA3 (Sig-
ma Aldrich, Германия). Поскольку концентрация 
растворов GA3 была очень низкой, в экспери-
ментах с чистым гиббереллином контролем 
служили варианты опытов с дистиллированной 
водой. В опытах с введением сахарозы и смеси 
«GA3 + сахароза» варианты сравнивали между 
собой. Каждый вариант опыта поставлен в трех 
повторностях (на трех деревьях).

Погодные условия в оба года проведения 
эксперимента находились в пределах клима-
тической нормы (рис. 1). Введение растворов 
осуществляли в течение 5 недель. В 2006 г. этот 
отрезок времени охватывал период активного 
камбиального роста и завершение деятель-

Варианты эксперимента с введением растворов гиббереллина и сахарозы в ткани ствола березы повислой
Variants of the experiment with the introduction of solutions of gibberellin and sucrose into the birch trunk tissues

Период проведения 
эксперимента

Experimental period

Действующее вещество
Active substance

Вариант эксперимента
Variant of the experiment

15.07–21.08.2006

Эксперимент № 1
Experiment No. 1

Гиббереллин (GA3)
Gibberellin (GA3) 

0,05 % GA3

0,1 % GA3

0,2 % GA3

Контроль – дистиллированная вода (0 %)
Control – distilled water (0 %) 

06.07–12.08.2007

Эксперимент № 2
Experiment No. 2

Гиббереллин (GA3)
Gibberellin (GA3) 

0,005 % GA3

0,01 % GA3

0,02 % GA3

Контроль – дистиллированная вода (0 %)
Control – distilled water (0 %) 

Эксперимент № 3
Experiment No. 3

Сахароза (Suc)
Sucrose (Suc) 

1,0 % Suc
2,5 % Suc
5,0 % Suc

10,0 % Suc
20,0 % Suc

Эксперимент № 4
Experiment No. 4

Гиббереллин (GA3) + Сахароза (Suc)
Gibberellin (GA3) + Sucrose (Suc) 

0,01 % GA3 + 1,0 % Suc
0,01 % GA3 + 2,5 % Suc
0,01 % GA3 + 5,0 % Suc
0,01 % GA3 + 10,0 % Suc
0,01 % GA3 + 20,0 % Suc
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ности камбия. В 2007 г. введение растворов 
прекратили, когда на фоне высоких среднесу-
точных температур и достаточного количества 
осадков камбий еще продолжал работать.

Отбор образцов проводили в октябре. К это-
му времени структурные элементы ксилемы те-
кущего года были полностью сформированы. 
Для микроскопических исследований из сред-
ней части камеры вырезали блок тканей объ-

емом 5 × 5 × 3 мм (длина × ширина × высота), 
включающий слои от зоны контакта опытного 
раствора с раневой поверхностью коры до на-
чала годичного кольца ксилемы предыдущего 
года. Образцы фиксировали глутаральдегидом 
с последующей постфиксацией осмием и за-
ключали в эпон [Уикли, 1975]. На ультратоме 
LKB Ultrotome IV (Швеция) изготавливали срезы 
толщиной 2 мкм, которые окрашивали 1% вод-

Рис. 1. Среднесуточная температура воздуха и количество осадков во вре-
мя проведения экспериментов в 2006 и 2007 гг. Данные получены с сервера 
https://rp5.ru по г. Петрозаводску. Сплошной вертикальной линией обозначе-
ны даты начала и окончания введения растворов
Fig. 1. The average daily air temperature and precipitation during the experiments 
in 2006 and 2007. The data was received from the server https://rp5.ru in the city 
of Petrozavodsk. The solid vertical line indicates the start and end dates of the intro-
duction of the solutions
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ным раствором сафранина. Микроскопический 
анализ проводили на световом микроскопе Ax-
ioImager A1 (Karl Zeiss, Германия), используя 
фотокамеру ADF PRO03 и программное обес-
печение ADF Image Capture (ADF Optics, Китай). 
В ходе анатомических исследований руковод-
ствовались рекомендациями [Яценко-Хмелев-
ский, 1954; IAWA …, 1989]. На трех микрофото-
графиях срезов с помощью программы ImageJ 
v. 1.50 (NIH, США) измеряли приросты ксилемы 
в 3-кратной повторности для каждого среза.

Статистическую обработку результатов про-
водили на базе программы Statistica, версия 10 
(StatSoft, Россия). Оценку достоверности раз-
личий между вариантами осуществляли с при-
менением процедуры общих линейных моделей 
(GLM). Статистически достоверными считались 
различия при уровне значимости p < 0,05. Если 
значение p было меньше 0,001, то p указывали 
в формате p < 0,001. Все данные на диаграммах 
представлены как M ± SD, где M – среднее зна-
чение, SD – стандартное отклонение.

Результаты и обсуждение

В оба года исследований в ксилеме всех 
опытных деревьев была отчетливо видна барь-
ерная зона, сложенная сплющенными в ради-

альном направлении элементами, многие из ко-
торых сохранили протопласт, т. е. представляли 
собой клетки паренхимы (рис. 2). Барьерная 
зона – это часть ксилемы, формирующаяся 
в ответ на различные неспецифические пора-
жения тканей ствола и выполняющая защитную 
функцию [Shigo, Dudzik, 1985]. В нашем экспе-
рименте барьерная зона появилась в резуль-
тате ответной реакции камбия на удаление пе-
риферических слоев коры, поэтому ее локали-
зация может служить анатомическим маркером 
начала экспериментального воздействия.

В 2007 г. во всех образцах, кроме экспери-
мента № 3 (введение сахарозы), в приросте кси-
лемы, сформировавшемся после начала экспе-
римента, мы наблюдали промежуточный слой 
уплощенных клеток, расположенный между ба-
рьерной зоной и слоем терминальной ксилемы 
текущего года (рис. 2, Б). В отличие от терми-
нальной ксилемы ширина этого слоя была суще-
ственно больше, он имел достаточно размытые 
очертания, составляющие его клетки сохраня-
ли относительно тонкие оболочки. В образцах 
2006 г. промежуточный слой уплощенных клеток 
в приросте ксилемы отсутствовал (рис. 2, А).

Уменьшение радиального диаметра клеток 
свидетельствует о воздействии некоего стрес-
сового фактора. Сравнительный анализ по-

Рис. 2. Поперечные срезы ксилемы из зоны экспериментального воздейст-
вия. А – эксперимент 2006 г., вариант с введением 0,2% гиббереллина; Б – 
эксперимент 2007 г., вариант с введением 0,01% гиббереллина. Черными 
стрелками обозначена барьерная зона, серой стрелкой – промежуточный 
слой уплощенных клеток, белыми стрелками – слой терминальной ксилемы. 
Длина отрезка = 100 мкм
Fig. 2. Cross sections of xylem from the experimental zone. A – experiment 
in 2006, a variant with the introduction of 0.2% gibberellin; Б – experiment in 2007, 
variant with the introduction of 0.01% gibberellin. Black arrows indicate the barrier 
zone, gray arrows indicate the intermediate layer of flattened cells, white arrows 
indicate the terminal xylem. Scale bar = 100 microns
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годных условий в июле–августе 2006–2007 гг. 
(рис. 1) указывает на то, что формирование 
промежуточного слоя в 2007 г. не было связа-
но с сильными перепадами температуры или 
длительной засухой. Кроме того, в период про-
ведения исследований на деревьях березы 
не было вспышек развития энтомофауны, что 
могло бы повлиять на формирование ксилемы. 
Вместе с тем важным различием между экспе-
риментами было то, что в 2006 г. введение рас-
творов в камеры прекратили в связи с заверше-
нием камбиального роста, тогда как в 2007 г. 
на фоне благоприятных погодных условий дея-
тельность камбия после прекращения введения 
растворов еще продолжалась. Удаление рас-
творов из камер и демонтаж водонепроницае-
мого материала, очевидно, привели к резкому 
изменению влажности тканей ствола в зоне экс-
периментального воздействия, и это оказало 
влияние на растяжение клеток дифференциру-
ющейся ксилемы. Таким образом, в экспери-
менте 2007 г. промежуточный слой уплощен-
ных клеток в ксилеме можно рассматривать как 
маркер окончания эксперимента.

В связи с вышесказанным, в 2006 г. изме-
ренный прирост включал ксилему, сформиро-
вавшуюся от начала эксперимента до оконча-
ния камбиального роста (от барьерной зоны до 
внешней границы годичного кольца текущего 
года – ПРΣ). В 2007 г. прирост ксилемы в экспе-
риментах № 2 и № 4 измеряли отдельно в ча-
стях, формирование которых проходило (1) 
в период введения растворов (от барьерной 
зоны до промежуточного слоя уплощенных 
клеток – ПР1) и (2) после окончания экспери-
мента (от слоя уплощенных клеток до внешней 
границы прироста текущего года – ПР2). В экс-
перименте № 3 измеренный прирост ксилемы 
включал зону от начала эксперимента до окон-
чания камбиального роста (от барьерной зоны 
до внешней границы годичного кольца текуще-
го года – ПРΣ).

Введение растворов гиббереллина 
различной концентрации

В 2006 г. прирост ксилемы, сформировав-
шейся после начала эксперимента, был значи-
тельно выше в вариантах с введением раство-
ров гиббереллина по сравнению с контролем 
(дистиллированная вода) (р < 0,001). В то же 
время различия между приростами при разных 
концентрациях гиббереллина отсутствовали 
(р = 0,419) (рис. 3, А).

В 2007 г. из трех деревьев, участвовавших 
в эксперименте, одно дерево было исключе-
но из анализа в связи с тем, что в ходе иссле-

дования микропрепаратов у него было диаг-
ностировано повреждение камбия на стадии 
изготовления камер. У двух оставшихся дере-
вьев различия между контролем и опытом, как 
и в предыдущий год, были очень большими 
(p = 0,004) (рис. 3, Б). В разных вариантах опыта 
приросты ксилемы, сформировавшейся в пе-
риод введения растворов (ПР1), практически 
не различались (р = 0,283), что также совпадает 
с результатами 2006 г. Обращает на себя вни-
мание, что величина приростов, сформировав-
шихся в течение 5 недель эксперимента в 2006 
и 2007 гг., имеет близкие значения и колеблет-
ся в пределах 1480–2190 и 1330–1780 мкм со-
ответственно. После окончания эксперимента 
наблюдалась явно выраженная тенденция уве-
личения прироста (ПР2) по мере роста концен-
трации гиббереллина в растворе (деревья 4 
и 5). К сожалению, подтвердить достоверность 
наблюдаемых различий не представляется воз-
можным из-за малого объема выборки.

Таким образом, в наших опытах введение 
гиббереллина GA3 в ткани ствола взрослых ра-
стений березы повислой, произрастающих в ес-
тественных условиях, привело к значительному 
увеличению прироста ксилемы по сравнению 
с контролем. Полученные результаты согласу-
ются с данными литературы, согласно которым 
повышение уровня биоактивного гибберелли-
на в тканях приводит к усилению камбиальной 
активности и продукции ксилемы у лиственных 
древесных растений [Bradley, Crane, 1957; Wa-
reing, 1958; Digby, Wareing, 1966; Zakrzewski, 
1983; Eriksson et al., 2000; Guo et al., 2015; Jeon 
et al., 2016]. Отсутствие различий между ва-
риантами опыта с разной концентрацией гиб-
береллина (0,005 % – 0,02 %, 0,05 % – 0,2 %) 
позволяет предположить, что использованные 
концентрации вызвали максимально возмож-
ный отклик камбиальной зоны в условиях дан-
ного метаболического статуса клеток и тканей. 
В пользу этого свидетельствует «остаточный» 
эффект более высоких концентраций гибберел-
лина, который мы наблюдали после окончания 
эксперимента в виде увеличения прироста кси-
лемы (ПР2) по мере роста концентрации ранее 
вводимого раствора (рис. 3, Б).

Введение растворов сахарозы и смеси 
гиббереллина с сахарозой

В эксперименте с введением растворов са-
харозы у всех деревьев мы наблюдали ярко 
выраженное уменьшение ширины прироста, 
сформировавшегося во время эксперимента, 
с увеличением концентрации сахарозы в рас-
творе (р < 0,001) (рис. 3, В). При этом величина 
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прироста была небольшой: за исключением од-
ного варианта опыта (дерево 8, сахароза 1 %) 
она колебалась в пределах 60–530 мкм.

Сопоставление результатов экспериментов 
с введением чистой сахарозы (рис. 3, В) и сме-
си сахарозы с гиббереллином (рис. 3, Г) пока-
зывает значительное увеличение приростов 
ксилемы при добавлении гормона. Это еще раз 
свидетельствует о стимулирующем действии 
гиббереллина на формирование ксилемы.

В опыте с введением смеси «гибберел-
лин + сахароза» статистический анализ не выя-
вил достоверных различий между вариантами 
с разной концентрацией сахарозы по величине 
прироста ксилемы, сформировавшегося как во 
время эксперимента (ПР1) (р = 0,54), так и по-
сле его окончания (ПР2) (р = 0,406). Тем не ме-

нее в 80 % случаев абсолютные значения при-
ростов были ниже, чем при введении 0,01% 
гиббереллина без сахарозы (рис. 3, Б, Г). Что 
касается высоких концентраций сахарозы (10 
и 20 %), то отмеченный подавляющий эффект 
дисахарида наблюдался в 100 % случаев.

Установлено, что конъюгированные гиб-
береллины содержат гликозильный остаток, 
который получают от УДФ-глюкозы (УДФГ) 
[ Sembdner et al., 1991]. Была предложена мо-
дель, согласно которой экзогенная сахароза мо-
жет действовать через повышение количества 
УДФГ, что приводит к увеличению уровня конъ-
югированных и понижению уровня свободных 
гиббереллинов [Šimko, 1994]. Синтез УДФГ в ра-
стениях происходит при расщеплении сахарозы 
с участием сахарозосинтазы (сахароза + УДФ ↔ 

Рис. 3. Приросты ксилемы. А – эксперимент № 1, Б – эксперимент № 2, В – эксперимент 
№ 3, Г – эксперимент № 4. ПРΣ, ПР1 – прирост за период введения растворов, ПР2 – прирост 
после введения растворов
Fig. 3. Xylem increments. А – Experiment No. 1, Б – Experiment No. 2, В – Experiment No. 3, 
Г – Experiment No. 4. ПРΣ, ПР1 – the increment over the period of solution injection, ПР2 – the 
increment after solution injection
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УДФГ + фруктоза) или УДФГ-пирофосфорила-
зы (глюкозо-1-фосфат + УТФ ↔ УДФГ + ФФн). 
Ранее мы показали, что (1) введение экзоген-
ной сахарозы в ткани ствола березы приводит 
к росту активности апопластной инвертазы 
[Тарелкина и др., 2015], (2) гексозы, образую-
щиеся в инвертазной реакции, могут исполь-
зоваться на образование глюкозо-1-фосфата 
(Гл-1-Ф) [Novitskaya et al., 2019]. Исследования 
на мутантах арабидопсиса продемонстрирова-
ли способность инвертазы обеспечивать коли-
чество УДФГ, необходимое для нормального 
роста и развития растения [Barratt et al., 2009]. 
Это свидетельствует о том, что гексозы, образу-
ющиеся в инвертазной реакции, превращаются 
в Гл-1-Ф, который взаимодействует с пирофос-
форилазами клетки, результатом чего становит-
ся синтез УДФГ. Таким образом, подавляющий 
эффект высоких концентраций сахарозы в опы-
те с введением смеси «гиббереллин + сахароза» 
может быть следствием конъюгации гибберел-
лина на фоне повышения уровня УДФГ. С другой 
стороны, необходимо учитывать, что стимулиру-
ющий эффект гиббереллина на ксилогенез про-
является только в присутствии ауксина [Wareing, 
1958; Digby, Wareing, 1966; Doley, Leyton, 1968; 
Zakrzewski, 1983]. Показано, что ауксин вызыва-
ет изменение экспрессии 83 % гиббереллин-за-
висимых генов, что указывает на общность двух 
путей гормональной регуляции [Björklund et al., 
2007]. В связи с этим нельзя исключить, что 
в нашем эксперименте уменьшение стимули-
рующего действия гиббереллина в присутствии 
сахарозы могло быть связано с инактивацией 
свободного (физиологически активного) аук-
сина вследствие образования конъюгата ИУК-
глюкоза. Тем более что синтез ИУК-глюкозы, как 
и в случае конъюгации гиббереллина, идет при 
взаимодействии ауксина с УДФГ [Michalczuk, 
Bandurski, 1982].

Заключение

Впервые исследовано влияние гиббереллина 
на формирование ксилемы у взрослых предста-
вителей рода Betula. В качестве методическо-
го приема использован разработанный нами 
способ введения экзогенных растворов в ткани 
ствола древесных растений. Опробовано дей-
ствие растворов гиббереллина GA3 в широком 
диапазоне концентраций; полученные данные 
будут использованы при выборе условий для 
максимально эффективной стимуляции камби-
ального роста в ходе дальнейших исследований.

Введение растворов гиббереллина в тка-
ни ствола деревьев березы повислой вызва-
ло сильное увеличение приростов ксилемы 

по сравнению с контролем. Отсутствие разли-
чий по величине прироста при разных концент-
рациях опытного раствора может быть связано 
с тем, что диапазон использованных концент-
раций находился выше максимально возмож-
ного отклика камбиальной зоны на стимули-
рующее действие гормона. На это указывает 
увеличение приростов в вариантах с большей 
концентрацией гиббереллина, которое наблю-
далось после прекращения введения раство-
ров, т. е. в условиях, когда концентрация гор-
мона в тканях резко снизилась.

Впервые показано действие гиббереллина 
на интенсивность камбиального роста на фоне 
разных концентраций сахарозы. Поступление 
в ткани смеси гиббереллина с сахарозой спо-
собствовало активизации деятельности камбия 
в сторону ксилемы, однако абсолютная вели-
чина приростов была ниже, чем при введении 
только гиббереллина. В данном случае подав-
ляющее рост действие сахарозы может быть 
следствием образования на ее основе большо-
го количества УДФ-глюкозы, взаимодействие 
которой с гиббереллином приводит к его конъ-
югации. Кроме того, возможно, что действие 
сахарозы на гиббереллин имело опосредован-
ный характер, поскольку УДФ-глюкоза участву-
ет также в инактивация ауксина, а присутствие 
его свободной формы необходимо для стиму-
лирующего эффекта гиббереллина.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН).
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ВЛИЯНИЕ ЭКЗОГЕННОЙ САХАРОЗЫ НА ФОРМИРОВАНИЕ 
ФЛОЭМЫ БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ, ОЛЬХИ СЕРОЙ И ОСИНЫ

Т. В. Тарелкина, Л. Л. Новицкая
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Представлены результаты экспериментов, направленных на выявление роли са-
харозы в аномальном морфогенезе проводящих тканей лиственных древесных 
растений. Ранее мы показали, что высокие концентрации экзогенной сахарозы 
вызывают у березы и ольхи формирование ксилемы, имеющей большое сход-
ство с узорчатыми древесинами этих видов, тогда как ксилема осины сохраняет 
типичное для вида строение. В настоящей работе продемонстрировано влияние 
растворов сахарозы различной концентрации на формирование флоэмы. У ольхи 
и осины введение высоких концентраций сахарозы (10 и 20 %) не оказало влияния 
на структуру поздней флоэмы; реакция этих видов проявилась через изменение 
функционального состояния паренхимных клеток (появление крупной централь-
ной вакуоли, накопление крахмала). У березы увеличение концентрации сахарозы 
в растворе привело к усилению паренхиматизации поздней флоэмы. В проводя-
щей флоэме всех исследованных видов при введении растворов с концентрацией 
сахарозы 1–5 % закладывались элементы склеренхимы, что является структурной 
аномалией для березы, но типично для ольхи и осины. Сделан вывод, что при уве-
личении концентрации сахаров в камбиальной зоне березы выше некоего поро-
гового значения их утилизации в рамках прежней структуры тканей оказывается 
недостаточно, и происходит образование новых запасающих клеток и склереид. 
У ольхи и осины, очевидно, имеются механизмы, обеспечивающие поддержание 
уровня сахарозы в пределах, необходимых для сохранения характерной для вида 
модели флоэмогенеза, одним из которых может быть образование толстостенных 
элементов склеренхимы. Разница в запасных метаболитах в условиях эксперимен-
та дает основание полагать, что в тканях ствола ольхи и осины отсутствует большой 
избыток сахаров.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: сахароза; флоэмогенез; запасающая паренхима; склереи-
ды; волокна; крахмал.

T. V. Tarelkina, L. L. Novitskaya. EXOGENOUS SUCROSE EFFECT ON 
PHLOEM FORMATION IN SILVER BIRCH, GREY ALDER AND ASPEN

This study is a continuation of a series of experiments to identify the role of sucrose 
in the anomalous morphogenesis of conducting tissues in deciduous woody plants. 
Previously, it was found that the exposure of trunk tissue to solutions with a high concen-
tration of sucrose causes birch and alder to form xylem similar to the figured grain of these 
species, while aspen xylem does not differ in structure from typical wood. In this paper, 
the effect of sucrose solutions of various concentrations on phloem formation is analyzed. 
In alder and aspen, high concentrations of sucrose (10 and 20 %) were found to have no 
effect on the structure of the late phloem; the reaction of these species was manifested 
through a change in the functional state of parenchyma cells (formation of a large central 
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Введение

Узорчатая древесина одной из форм березы 
повислой – карельской березы (Betula pendu‑
la Roth var. carelica) высоко ценится по всему 
миру за свои декоративные качества и являет-
ся одной из наиболее ценных древесин Север-
ной Европы [Hagqvist, Mikkola, 2008]. Высокая 
эстетическая и хозяйственная ценность узор-
чатой древесины обусловливает неизменный 
интерес к изучению механизмов, лежащих в ос-
нове ее формирования.

Большинство авторов связывают образова-
ние узорчатой древесины карельской березы 
с нарушением деятельности камбия и диффе-
ренциации камбиальных производных [Бариль-
ская, 1978; Ahokas, 1985; Коровин, Зуихина, 
1985; Коровин, 1987; Velling et al., 2000; Коро-
вин и др., 2003; Naujoks et al., 2017]. Камбий – 
гетеротрофная ткань, его активность находится 
в прямой зависимости от притока фотоассими-
лятов [Kandiah, 1979; Oribe et al., 2003; Simard 
et al., 2013]. Основной транспортной формой 
ассимилятов у древесных растений умерен-
ного климата является сахароза [Zimmermann, 
Ziegler, 1975; Turgeon, Wolf, 2009]. В период ак-
тивного камбиального роста это практически 
единственный сахар, который обнаруживается 
во флоэмном экссудате березы повислой (Be‑
tula pendula Roth) [Колесниченко, 1985]. Уста-
новлено, что формирование узорчатой древе-
сины карельской березы происходит на фоне 
высокой концентрации сахарозы в камбиаль-
ной зоне [Novitskaya, Kushnir, 2006; Novitskaya 
et al., 2016], что сопровождается изменением 
активности расщепляющих сахарозу фермен-
тов [Галибина и др., 2015a, б] и экспрессии 
кодирующих их генов [Мощенская и др., 2017, 
Галибина и др., 2019]. Выдвинута гипотеза, 
согласно которой формирование аномальной 
древесины у карельской березы индуцируется 

появлением избытка транспортной сахарозы 
в проводящей флоэме и камбиальной зоне [Но-
вицкая, 1997, 2008; Novitskaya, Kushnir, 2006]. 
Проверка гипотезы осуществлялась с исполь-
зованием методического приема, позволяю-
щего изучить влияние сахарозы на деятель-
ность интактного камбия [Novitskaya, Kushnir, 
2006; Новицкая, 2008]. В ткани ствола обычной 
березы повислой с типичной для вида прямо-
слойной древесиной (B. pendula var. pendula) 
вводили растворы сахарозы различной концен-
трации. Было установлено, что рост концентра-
ции сахарозы в растворе сопровождался изме-
нением камбиальной активности [Тарелкина, 
Новицкая, 2018] и формированием проводя-
щих тканей, имеющих общие черты с проводя-
щими тканями карельской березы [Novitskaya, 
Kushnir, 2006; Novitskaya, 2009; Tarelkina et al., 
2018]. В дальнейшем были поставлены экс-
перименты с введением растворов сахарозы 
в ткани ствола двух других древесных видов – 
ольхи серой (Alnus incana (L.) Moench) и осины 
(Populus tremula L.). У осины ксилема, сфор-
мировавшаяся во время эксперимента, имела 
типичное для вида строение, тогда как у ольхи 
при введении высоких концентраций сахарозы 
(10 и 20 %) ксилема приобретала некоторые 
черты строения, характерные для узорчатой 
древесины этого вида [Tarelkina et al., 2018].

В наших предыдущих публикациях основное 
внимание уделено влиянию избытка сахарозы 
на формирование ксилемы. В настоящей рабо-
те на примере тех же видов исследована взаи-
мосвязь между повышением уровня сахарозы 
и развитием структурных аномалий проводя-
щей флоэмы.

Материалы и методы

Объектами исследования были береза по-
вислая (Betula pendula Roth), ольха серая (Alnus 

vacuole, accumulation of starch). At the same time, birch demonstrated a tendency for 
increased parenchymatization of the late phloem with increasing sucrose concentration 
in the solution, but the observed differences were not significant. In the treatments with 
a sucrose concentration 1–5 %, sclerenchyma elements in all the studied species dif-
ferentiated in the conductive phloem. This is a structural anomaly for birch, but typical 
for alder and aspen. It was concluded that as the concentration of sugars in the cambial 
zone of birch rises above a certain threshold value, their utilization within the framework 
of the former structure of tissues become insufficient, and so there form new storage cells 
and sclereids. Supposedly, alder and aspen have mechanisms to keep the level of sucrose 
within the limits necessary for normal phloemogenesis, and one of them, apparently, is 
the formation of thick-walled sclerenchyma elements. The difference in the metabolites 
stored by parenchyma cells under the experimental conditions is a reason to believe that 
trunk tissues of grey alder and aspen normally do not contain much of excessive sugars.

K e y w o r d s: sucrose; phloemogenesis; storage parenchyma; sclereids; fibers; starch.
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incana (L.) Moench) и осина (тополь дрожащий, 
Populus tremula L.). Подбирали деревья в воз-
расте 15–20 лет без видимых внешних повре-
ждений. Все они произрастали в одинаковых 
почвенно-климатических условиях на Агроби-
ологической станции КарНЦ РАН (2 км к югу 
от г. Петрозаводска, 61°45ʹ с. ш., 34°20ʹ в. д.).

Введение растворов сахарозы в ткани ство-
ла проводили в соответствии с опубликованной 
методикой [Novitskaya, Kushnir, 2006; Новиц-
кая, 2008]. На высоте 130 см от земли на стволе 
намечали 5 вертикально расположенных пря-
моугольников (10 × 2 см) на одинаковом рас-
стоянии друг от друга (рис. 1). В прямоугольни-
ках при помощи прививочного ножа аккуратно 
удаляли наружные слои коры до нижней части 
непроводящей флоэмы. Проводящая флоэма 
и камбий оставались неповрежденными. После 
этого зону поранения изолировали водонепро-
ницаемым материалом (прозрачный скотч), 
в результате чего на стволе получали 5 одина-
ковых камер. В камеры с помощью шприца вво-
дили растворы сахарозы возрастающей кон-
центрации: 1%; 2,5%; 5%; 10%; 20%. Каждый 
раствор вводили в одну из камер.

Введение растворов проводили в период ак-
тивного камбиального роста и продолжали до 
завершения деятельности камбия. Интенсивная 
транспирация листьев способствовала всасы-
ванию растворов внутрь ствола. Использование 

прозрачного скотча в качестве водонепроница-
емого материала позволяло следить за уров-
нем раствора в камерах. Растворы ежедневно 
добавляли, чтобы камеры были заполнены це-
ликом. Продолжительность эксперимента со-
ставляла 5 недель. Биологическая повторность 
для каждого вида – 3 дерева.

Посторонние воздействия в эксперименте 
были сведены к минимуму за счет соблюдения 
следующих условий: 1) для эксперимента под-
бирались деревья примерно одного возраста, 
высоты и диаметра, с ровными стволами без 
видимых повреждений, близко произрастав-
шие друг к другу в одинаковых почвенно-кли-
матических условиях; 2) камеры были сделаны 
на одной высоте и равномерно расположены 
по окружности ствола на равном расстоянии 
друг от друга, имели одинаковые линейные 
размеры и объем; 3) различия по времени меж-
ду заполнением отдельных камер были мини-
мальными.

Отбор образцов проводили в конце вегета-
ционного периода (октябрь), поскольку к этому 
моменту все клетки завершили свое формиро-
вание. Для микроскопических исследований 
из средней части каждой камеры вырезали 
блок объемом 5 × 5 × 3 мм (длина × ширина × 
высота), который включал слои тканей от зоны 
контакта опытного раствора с раневой поверх-
ностью коры до начала годичного кольца кси-

Рис. 1. Эксперимент с введением растворов сахарозы в ткани ствола древесных растений. Радиальная (А) 
и фронтальная (Б) проекции схемы расположения камер с растворами. В – внешний вид камеры во время 
введения раствора
Fig. 1. An experiment with the introduction of sucrose solutions in to the trunk tissues of woody plants. A, B – sche-
matic representation of chambers with solutions, radial (A) and frontal (B) projections. B – appearance of the cham-
ber during the introduction of the solution
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лемы предыдущего года. Образцы фиксирова-
ли глутаральдегидом с последующей постфик-
сацией осмием и заключали в эпон [Уикли, 
1975]. На ультратоме LKB Ultrotome IV (Швеция) 
изготавливали срезы толщиной 2 мкм, кото-
рые окрашивали 1% водным раствором саф-
ранина. Микроскопический анализ проводили 
на световом микроскопе AxioImager A1 (Karl 
Zeiss, Германия), обработку изображений осу-
ществляли при помощи программы ВидеоТест-
Морфология 5.0 (ВидеоТесТ, Россия).

При проведении измерений руководство-
вались рекомендациями [Яценко-Хмелевский, 
1954; IAWA…, 1989; Scholz et al., 2013]. На ми-
крофотографиях срезов методами имидж-ана-
лиза проводили измерения следующих пара-
метров:
1) ширина приростов флоэмы (на поперечных 

срезах в 3-кратной повторности для каждого 
варианта и каждого дерева);

2) относительная площадь, занятая клетка-
ми аксиальной паренхимы, и их количество 
(в 3–5 участках поздней флоэмы, суммар-
ная площадь которых составляла не менее 
0,5 мм2; полученные данные суммирова-
ли для каждого дерева и каждого варианта 
и пересчитывали в шт./мм2);

3) доля клеток с крупной центральной вакуо-
лью в общем числе паренхимных клеток;

4) относительная площадь крахмальных зе-
рен в клетках лучевой паренхимы поздней 
флоэмы (увеличение х1000 с использо-
ванием иммерсионного масла; в каждом 
образце подсчитывали относительную пло-

щадь, занимаемую крахмальными зерна-
ми в клетках лучевой паренхимы, не имею-
щих крупной центральной вакуоли; подсчет 
вели в 20-кратной повторности с каждого 
 образца).
Статистическая обработка результатов про-

водилась с использованием программы Statisti-
ca, версия 10 (StatSoft, Россия). Оценку досто-
верности различий между вариантами для та-
ких параметров, как прирост поздней флоэмы 
и относительная площадь крахмальных зерен 
в клетке, проводили с применением процедуры 
общих линейных моделей (GLM). Оценку до-
стоверности различий между вариантами для 
остальных параметров проводили с использо-
ванием однофакторного дисперсионного ана-
лиза.

Результаты и обсуждение

Микроскопический анализ показал, что в об-
ласти экспериментального воздействия через 
2 месяца после окончания введения растворов 
(октябрь; ростовые процессы в дереве завер-
шены, ткани ствола полностью сформирова-
ны) в коре исследованных видов, как и в дре-
весине [Tarelkina et al., 2018], можно выделить 
три зоны, различающиеся по анатомическому 
строению:
1) периферическую зону, состоящую из ране-

вой перидермы (феллема + феллоген + фел-
лодерма) и каллусной паренхимы;

2) среднюю зону, включающую непроводящую 
флоэму и слой ранней проводящей флоэмы;

Рис. 2. Внутренние слои коры осины (А), ольхи (Б) и березы (В). Вариант с введением 
10% раствора сахарозы. НФ – непроводящая флоэма, ПФ – проводящая флоэма, КС – 
ксилема. Двойной стрелкой обозначена нижняя зона коры. Отрезок = 100 мкм
Fig. 2. Inner layers of the bark of aspen (A), alder (Б) and birch (В). Variant with 10% sucrose 
solution. НФ – non-conductive phloem, ПФ – conductive phloem, КС – xylem. The double ar-
row indicates the lower zone of the bark. Scale bar = 100 µm
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Параметры поздней флоэмы, сформировавшейся у исследованных видов в эксперименте с введением в тка-
ни ствола растворов сахарозы
Parameters of the late phloem, formed in the studied species in the experiment with the introduction of sucrose 
solutions into the trunk tissues

Вид
Species

Параметр
Parameter

Концентрация сахарозы в растворе
Concentration of sucrose in the solution p-value

1,0 % 2,5 % 5,0 % 10,0 % 20,0 %

B
et

ul
a 

pe
nd

ul
a

Wphl, мкм
Wphl, µm 111,06 ± 45,27 110,26 ± 28,24 125,61 ± 11,32 116,74 ± 13,98 121,45 ± 10,71 0,188

Sp, % 73,25 ± 12,03 66,44 ± 2,74 78,87 ± 7,86 80,85 ± 10,72 76,12 ± 11,23 0,571
Np, шт./мм2

Np, n/mm2 1742 ± 224 2081 ± 434 2035 ± 84 2271 ± 416 2545 ± 226 0,122

Al
nu

s 
in

ca
na

Wphl, мкм
Wphl, µm 84,23 ± 20,81 84,03 ± 18,34 77,77 ± 21,36 85,43 ± 20,54 82,36 ± 15,82 0,588

Sp, % 66,80 ± 14,93 50,27 ± 0,88 67,21 ± 19,25 61,73 ± 10,01 72,67 ± 1,23 0,377
Np, шт./мм2

Np, n/mm2 1920 ± 195 1437 ± 334 2074 ± 779 1733 ± 141 2069 ± 411 0,492

Rv, % 68,08 ± 13,45 72,87 ± 2,49 58,73 ± 1,98 58,32 ± 3,61 60,79 ± 3,18 0,288
Sst, % 21,55 ± 7,60 24,44 ± 6,43 24,47 ± 7,05 22,95 ± 6,05 26,55 ± 7,07 0,273

Po
pu

lu
s 

tr
em

ul
a

Wphl, мкм
Wphl, µm 124,03 ± 37,58 116,37 ± 25,58 119,75 ± 35,02 116,20 ± 38,49 124,30 ± 35,67 0,078

Sp, % 62,21 ± 6,42 58,54 ± 9,36 57,84 ± 9,09 63,73 ± 7,49 62,98 ± 11,15 0,258
Np, шт./мм2

Np, n/mm2 2419 ± 397 1955 ± 296 2061 ± 403 2773 ± 261 1987 ± 337 0,087

Rv, % 37,46 ± 5,42 38,73 ± 1,93 38,54 ± 10,47 22,12 ± 13,01 53,27 ± 4,45 0,022
Sst, % 20,36 ± 4,88 30,21 ± 7,07 37,52 ± 7,20 36,28 ± 6,57 40,89 ± 6,82 0,0001

Примечание. Все данные представлены как M ± SD, где М – средняя величина, SD – стандартное отклонение. Wphl – прирост 
поздней флоэмы, Sp – относительная площадь паренхимы в поздней флоэме, Np – число паренхимных клеток на единицу 
площади поздней флоэмы, Rv – доля клеток с крупной центральной вакуолью в общем числе паренхимных клеток, Sst – от-
носительная площадь клетки луча поздней флоэмы, занятая крахмалом. Различия между вариантами эксперимента досто-
верны при p-value ≤ 0,05.
Note. All data are presented as M ± SD, where M is the average value, SD is the standard deviation. Wphl – width of the late phloem 
increment, Sp – relative area of parenchyma in the late phloem , Np – number of parenchyma cells per unit area of the late phloem, 
Rv – proportion of cells with a large central vacuole in the total number of parenchyma cells , Sst – relative area of the late phloem ray 
cell occupied by starch. The differences are significant at p-value ≤ 0.05.

3) нижнюю зону, представленную слоем позд-
ней проводящей флоэмы (рис. 2).
Наибольший интерес представляет нижняя 

зона, т. к. ее формирование по времени совпа-
дало с проведением эксперимента [Косиченко, 
1969; Kramer, Kozlowski, 1979; Еремин, Нит-
ченко, 1996]. В связи с этим влияние сахарозы 
на морфогенез проводящей флоэмы оценивали 
на основании исследования поздней флоэмы.

Прирост поздней флоэмы. У трех иссле-
дованных видов отсутствовали достоверные 
различия между вариантами эксперимента 
по величине полностью сформированного при-
роста поздней флоэмы (табл.). У ольхи при-
росты не превышали 100 мкм, у осины у од-
ного дерева данный показатель был больше 
150 мкм, у березы он в основном колебался 
в пределах 100–150 мкм. Обращает на себя 
внимание, что у ольхи и осины приросты позд-
ней флоэмы в вариантах с разными концентра-
циями сахарозы практически не изменялись, 
тогда как у двух деревьев березы имела место 

тенденция к увеличению приростов с ростом 
концентрации раствора от 1 до 5 %, после чего 
они оставались на достигнутом уровне.

Ранее в аналогичном эксперименте было 
показано, что у березы при повышении кон-
центрации сахарозы в растворе происходило 
уменьшение приростов ксилемы [Novitskaya, 
Kushnir, 2006]. Различия между приростами 
дают основание говорить о разной реакции 
материнских клеток двух проводящих тканей 
на повышение концентрации сахарозы, что на-
ходит подтверждение в морфогенетическом 
эффекте градиента сахарозы в камбиальной 
зоне [Krabel, 2000; Sundberg et al., 2000].

Паренхима в составе поздней флоэмы. 
У березы наблюдалась тенденция к увеличе-
нию как площади, занятой паренхимой в позд-
ней флоэме, так и числа паренхимных клеток 
на 1 мм2 поперечного среза с ростом концен-
трации раствора (табл.). У ольхи и осины раз-
личий по данным показателям мы не выявили. 
В то же время реакция паренхимных клеток 
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на введение растворов сахарозы у трех иссле-
дованных видов была различной.

В проводящей флоэме осины при высокой 
концентрации сахарозы (20 %) отмечен сдвиг со-
отношения между клетками без вакуоли и клет-
ками с крупной центральной вакуолью в сторону 
увеличения доли последних (табл.) (p < 0,05). 
Вакуоли имели бесцветное прозрачное содер-
жимое. У ольхи во всех вариантах эксперимента 
60 и более процентов паренхимных клеток имели 
крупную центральную вакуоль, содержимое ва-
куолей также было бесцветным и прозрачным.

Увеличение концентрации сахарозы в рас-
творе стимулировало накопление крахма-
ла в паренхимных клетках коры осины (табл.; 
рис. 3, А, Б). Так, в варианте с введением 1% 
раствора сахарозы площадь крахмальных зе-
рен в клетках лучевой паренхимы поздней 
флоэмы составляла около 20 %, тогда как в ва-
рианте с введением 20% сахарозы крахмаль-
ные зерна занимали до 40 % площади клетки 
(р < 0,001). У ольхи мы не наблюдали значи-
тельного увеличения содержания крахмала 
в клетках лучевой паренхимы поздней флоэмы 

Рис. 3. Крахмальные зерна в клетках поздней флоэмы. А и Б – осина, варианты 
с введением 2,5% и 20% растворов сахарозы соответственно, В и Г – ольха, 
варианты с 1% и 20% раствором сахарозы соответственно, Д – береза, вари-
ант с введением 10% раствора сахарозы. Длина отрезка = 10 мкм
Fig. 3. Starch grains in cells of the late phloem. A and Б – aspen, the variants with 
2.5% and 20% sucrose solutions, respectively, В and Г – alder, the variants with 
1% and 20% sucrose solution, respectively, Д – birch, the variant with 10% sucrose 
solution. Scale bar = 10 µm
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с увеличением концентрации сахарозы (табл.; 
рис. 3, В, Г). Во всех вариантах эксперимента 
крахмальные зерна занимали около 20–25 % 
площади поперечного сечения клетки.

У березы оценить степень вакуолизации па-
ренхимных клеток флоэмы, а также площадь, 
занятую крахмальными зернами в клетках луче-
вой паренхимы, не представлялось возможным 
из-за большого количества присутствовавших 
в клетках танинов, которые при фиксации четы-
рехокисью осмия окрашивались в черный цвет. 
Тем не менее в отдельных клетках аксиальной 
паренхимы мы все же наблюдали накопление 
крахмала (рис. 3, Д).

Паренхимные клетки в составе проводящих 
тканей выполняют много функций, важнейши-
ми из которых являются накопление запасных 
соединений и участие в поддержании концен-
трационных градиентов в русле дальнего тран-
спорта метаболитов [Sauter, 1988; De Schepper 
et al., 2013; Spicer, 2014; Morris, 2016]. Тенден-
ция к увеличению числа паренхимных клеток 
в проводящей флоэме березы при высоких 
концентрациях экзогенного раствора указыва-
ет на усиление в ткани функции запасания.

Роль запасных резервуаров отводится ваку-
олям и пластидам паренхимных клеток. Обра-
щает на себя внимание разница в запасаемых 
метаболитах у исследованных видов. Накопле-
ние сахаров в вакуоли является одной из пер-
вых реакций клетки на появление избытка са-
харозы [Курсанов, 1976; Гамалей, 2004]. Био-
химический анализ свидетельствует о том, что 
в крупных прозрачных вакуолях паренхимных 
клеток ольхи и осины присутствовал продукт 
расщепления сахарозы – фруктоза [Тарелкина 
и др., 2015]. У ольхи и особенно у осины в па-
ренхимных клетках поздней флоэмы мы на-
блюдали крахмальные зерна. Синтез крахмала 
считается одним из наиболее мобильных путей 
выведения сахаров из обмена веществ через 
их отложение в «неглубокий» запас. Известно, 
что при высоком уровне сахаров образование 
крахмала сменяется более субстрато- и энер-
гозатратным синтезом соединений липидной 
природы [Курсанов, 1976]. Факт, что при вве-
дении высоких концентраций сахарозы в па-
ренхиме коры ольхи и осины накапливались 
растворимые сахара и крахмал, указывает 
на то, что уровень сахаров в клетках был отно-
сительно небольшим. В свою очередь в клетках 
березы в тех же вариантах эксперимента имел 
место активный синтез нейтральных (запас-
ных) липидов [Шуляковская и др., 2014] и та-
нинов [Novitskaya, Kushnir, 2006], и это свиде-
тельствует о значительном повышении здесь 
содержания сахарозы.

Результаты нашего эксперимента позволя-
ют предположить, что у ольхи и осины имеются 
механизмы, способствующие быстрому осво-
бождению проводящей флоэмы от избытка са-
харозы. Что касается березы, то у нее, очевид-
но, концентрация сахарозы поднимается выше 
некоторого порогового значения, биохимиче-
ские механизмы регуляции их уровня (синтез 
запасных соединений) в рамках существующих 
клеток паренхимы оказываются недостаточно 
эффективными, и происходит образование но-
вых запасающих клеток.

Склеренхима в составе поздней флоэ-
мы. У березы введение сахарозы в концент-
рациях 1, 2,5 и 5 % вызвало склерификацию 
элементов флоэмы в непосредственной бли-
зости от камбия (рис. 4, А). Склереиды имели 
более крупные размеры, чем окружающие их 
паренхимные клетки, и были собраны в груп-
пы из 5–15 клеток. Судя по размещению групп 
склереид между радиальными лучами, склери-
фикация затронула производные камбия, кото-
рые в норме должны были дифференцировать-
ся в ситовидные трубки и клетки аксиальной 
паренхимы. В образцах тканей ольхи, взятых 
из зоны экспериментального воздействия, 
в варианте с введением сахарозы в концент-
рации 2,5 % вблизи камбия были отмечены не-
большие группы склереид, которые, как и у бе-
резы, располагались между радиальными луча-
ми (рис. 4, Б). У отдельных деревьев осины при 
введении сахарозы в концентрациях 1 и 2,5 % 
мы наблюдали заложение дополнительных не-
больших групп флоэмных волокон в непосред-
ственной близости от камбия (рис. 4, В). При 
введении более высоких концентраций сахаро-
зы дополнительные волокна не закладывались.

Таким образом, в эксперименте с введени-
ем экзогенной сахарозы у всех исследован-
ных видов в поздней флоэме закладывались 
элементы склеренхимы с очень толстыми лиг-
нифицированными целлюлозными оболоч-
ками – волокна у осины и склереиды у ольхи 
и березы. Причем в наибольшей степени про-
цесс склерификации был выражен у березы, 
что совпадает с ранее полученными резуль-
татами [Novitskaya, 2009]. Приведенный факт 
представляет особый интерес в связи с тем, 
что если у осины и ольхи наличие склеренхимы 
в проводящей флоэме является типичной для 
данных видов структурной особенностью этой 
ткани [Косиченко, 1969; Косиченко, Лисичка, 
1978; Trockenbrodt, 1991], то у березы в норме 
склереиды здесь не образуются [Trockenbrodt, 
1991; Еремин, Нитченко, 1996].

Склереидам коры древесных растений рань-
ше часто приписывали механическую функцию 
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[Fahn, 1974; Эзау, 1980]. В то же время выска-
зывалось мнение, что склереиды, располага-
ющиеся, как правило, группами среди окру-
жающих их мягких тканей коры, едва ли могут 
играть значительную роль в обеспечении ме-
ханической прочности ствола [Бородин, 1938; 
Александров, 1966]. Недавно выполненное ис-
следование механических свойств тканей коры 
плодоножек яблони показало, что склереиды 
не вносят значительного вклада в прочность 
плодоножки; эту функцию выполняют флоэм-
ные волокна [Horbens et al., 2014]. Е. Страсбур-
гер [Strasburger, 1891] впервые предположил, 
что метаболические процессы, имеющие ме-
сто в запасающих тканях, приводят к выработ-
ке излишнего количества целлюлозы, которая 
затем откладывается в виде толстых слоев во 
вторичной оболочке склереид. Мы считаем, что 
склерификация клеток, заключающаяся в от-
ложении толстых целлюлозных лигнифициро-
ванных оболочек, представляет собой способ 
выведения из обмена излишка сахаров [Новиц-
кая, 2008; Novitskaya, 2009].

Примечательно, что заложение дополни-
тельных склеренхимных элементов у ольхи 
и осины происходило в диапазоне концентра-
ций 1–2,5 %, при введении более высоких кон-
центраций (5–20 %) структура тканей практи-
чески не изменялась. У березы «аномальные» 
склереиды появлялись при концентрациях 
1–5 %, в вариантах с 10% и 20% сахарозой они 
отсутствовали, но при этом сильно повыша-

лась степень паренхиматизации ткани. Исходя 
из вышесказанного можно допустить, что скле-
рификация клеток проводящих тканей ствола 
древесных растений является механизмом, 
обеспечивающим выведение из обмена излиш-
ков сахарозы, но в определенных пределах ее 
концентрации. В этом случае сохранение струк-
туры ткани у ольхи и осины в вариантах с кон-
центрацией сахарозы 10 и 20 % свидетельству-
ет о том, что у них количество сахарозы в про-
водящей флоэме не поднимается выше уровня, 
допускающего образование склеренхимы.

Что касается березы, то особенности ре-
акции ее тканей на введение экзогенной са-
харозы могут быть связаны с более высокой 
фотосинтетической продуктивностью единицы 
площади листа у этого древесного растения 
по сравнению с другими видами [Цельникер, 
Малкина, 1986]. Отсюда следует, что в период 
камбиального роста проводящая флоэма бе-
резы, очевидно, функционирует в условиях по-
вышенной загруженности сахарами. Поэтому 
появление во флоэме дополнительной сахаро-
зы может индуцировать развитие структурных 
аномалий, призванных утилизировать большие 
излишки дисахарида.

Заключение

Полученные результаты свидетельствуют 
о том, что введение сахарозы в ткани ство-
ла березы, ольхи и осины оказало влияние 

Рис. 4. Элементы склеренхимы в поздней флоэме. А – береза, вариант с введением 5% 
сахарозы, Б – ольха, вариант с введением 2,5% сахарозы, В – осина, вариант с введени-
ем 1% раствора сахарозы. Стрелками указаны группы склереид (А, Б) и группы волокон 
(В). Отрезок = 100 мкм
Fig. 4. Elements of sclerenchyma in the late phloem. A – birch, the variant with 5% sucrose 
solution, Б – alder, the variant with 2.5% sucrose solution, B – aspen, the variant with 1% su-
crose solution. Arrows indicate sclereid groups (A, Б) and fiber groups (В). Scale bar = 100 µm
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на формирование флоэмы, но характер и сте-
пень проявления этого влияния у разных видов 
были различными. У березы при высоких кон-
центрациях экзогенной сахарозы проводящая 
флоэма приобретала сходство с аналогичной 
тканью карельской березы. В частности, отме-
чены увеличение объема паренхимы и скле-
рификация клеток вблизи камбиальной зоны. 
В отличие от березы введение экзогенной са-
харозы у ольхи и осины не вызвало заметных 
изменений в строении проводящей ткани коры, 
даже на фоне высоких концентраций раствора 
она сохранила типичное для видов строение. 
Крупная центральная вакуоль и накопление 
крахмала в паренхимных клетках флоэмы сви-
детельствуют об отсутствии здесь большого 
избытка сахаров. В целом это дает основание 
считать, что у ольхи и осины имеются меха-
низмы, препятствующие сильному повыше-
нию концентрации сахарозы во флоэме. Со-
хранение гомеостаза в данном случае может 
осуществляться за счет характерных для этих 
видов моделей флоэмогенеза, включающих 
образование структур с очень толстыми лиг-
нифицированными целлюлозными оболочками 
(склереиды у ольхи и флоэмные волокна у оси-
ны), а также в результате интенсивного оттока 
сахаров в другие ткани и органы.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН).

Авторы выражают благодарность Д. С. Ива‑
новой за помощь в подготовке срезов для ми‑
кроскопического анализа образцов.
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ИЗМЕНЧИВОСТЬ НЕКОТОРЫХ ПОКАЗАТЕЛЕЙ 
АНТИОКСИДАНТНОЙ ЗАЩИТЫ В МУСКУЛАТУРЕ 
И ПЕЧЕНИ КОЛЮШКИ ТРЕХИГЛОЙ (GASTEROSTEUS 
ACULEATUS) БЕЛОГО МОРЯ В НЕРЕСТОВЫЙ ПЕРИОД

Л. П. Смирнов1, И. В. Суховская1, Е. В. Борвинская1, Д. Л. Лайус2

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

Исследовали некоторые показатели системы антиоксидантной защиты (АОЗ) – 
уровень глутатиона (GSH), активность глутатион-S-трансферазы (GST), каталазы 
(CAT) у колюшки трехиглой Gasterosteus aculeatus из трех точек Белого моря (губа 
Сельдяная, лагуна Колюшковая и пролив Сухая Салма) в начале (май) и в кон-
це (июль) нереста. В начале нерестового периода (май) содержание GSH в губе 
Сельдяная и лагуне Колюшковая как в мышцах, так и в печени было выше, чем 
в проливе Сухая Салма. В июле (окончание нереста и переход в нагульный пери-
од) в исследованных тканях уровень GSH был выше, чем в мае. Активность GST 
в мышцах колюшки была в среднем в 8 раз ниже, чем в печени, а каталазы – в 37 
раз. В июле активность GST в мышцах рыб обоих полов из всех трех биотопов 
была выше, чем в мае, в 1,7–2,4 раза, в печени – в 1,6–3,3 раза. Активность САТ 
также возрастала от мая к июлю в мышцах в 1,5–2 раза, в печени – в 1,2–1,7 раза. 
Наиболее выраженные изменения показателей АОЗ происходили у особей из про-
лива Сухая Салма. Изменения показателей АОЗ коррелируют с фактором времени: 
май (начало нереста) – июль (завершение нереста). Активация компонентов АОЗ 
в организме колюшки на финальном этапе нереста направлена на компенсацию 
метаболических изменений, вызванных ростом уровня окислительного стресса, 
стимуляторами которого выступают повышение температуры окружающей среды 
и активное питание.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: колюшка трехиглая Gasterosteus aculeatus; нерестовый пе-
риод; глутатион; глутатион-S-трансфераза; каталаза.

L. P. Smirnov, I. V. Sukhovskaya, E. V. Borvinskaya, D. K. Lajus. THE 
VARIABILITY OF SOME PARAMETERS OF ANTIOXIDANT PROTECTION 
IN THE MUSCLES AND LIVER OF THE THREE-SPINED STICKLEBACK 
(GASTEROSTEUS ACULEATUS) IN THE WHITE SEA DURING THE 
SPAWNING PERIOD

Some indices of the antioxidant system (AOS) – level of glutathione (GSH), activi-
ty of glutathione-S-transferase (GST), catalase (CAT) in the three-spined stickle-
back, Gasterosteus aculeatus, from three locations in the White Sea (Seldyanaya Bay, 
Kolyushkovaya Lagoon, and Sukhaya Salma Channel) were examined at the beginning 
(May) and in the end (July) of the spawning season. At the beginning of the spawn-
ing period (May), GSH content in both muscles and liver of fish from Seldyanaya Bay 
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Введение

Трехиглая колюшка Gasterosteus aculeatus – 
признанный модельный объект популяцион-
ной биологии рыб и смежных областей [Bar-
ber, 2013]. В настоящее время имеется нема-
ло сведений о биологии и экологии трехиглой 
колюшки (Gasterosteus aculeatus Linneus, 1758) 
из Белого моря [Лайус и др., 2013; Demchuk 
et al., 2015; Bakhvalova et al., 2016; Ivanova et al., 
2016; Rybkina et al., 2016, 2017; Демчук и др. 
2018; Доргам и др., 2018], тем не менее биохи-
мические исследования этого вида практиче-
ски не проводились, в то время как они могут 
дать информацию, позволяющую существен-
но дополнить знания о механизмах адаптив-
ных изменений вида в различные периоды его 
жизненного цикла. Жизненный цикл G. aculea‑
tus включает резкую смену условий обитания, 
например, в ходе нерестовых миграций из от-
крытого моря в прибрежные и пресноводные 
биотопы со свойственным им специфическим 
комплексом абиотических (температура, соле-
ность, состав грунта, скорость течений и др.) 
и биотических (кормовые объекты, хищники, 
паразиты) факторов. На изменение условий 
среды организм отвечает в первую очередь 
активацией биохимических систем антиокси-
дантной защиты (АОЗ). Процессы возникно-
вения свободных радикалов, активных форм 
кислорода (АФК) и ответных реакций на них 
в нормальных физиологических условиях в ор-
ганизме сбалансированы. Если баланс между 
прооксидантами и антиоксидантными система-
ми (при воздействии определенных факторов) 
сдвигается в сторону роста концентрации сво-
бодных радикалов и АФК, возникает окисли-
тельный стресс, для защиты от которого в ходе 
эволюции сформировалась сложная многоу-
ровневая система, состоящая из низкомолеку-

лярных антиоксидантов и комплекса специфи-
ческих ферментов [Смирнов, Суховская, 2014].

Среди низкомолекулярных антиоксидантов 
главным детоксикационным агентом в клетках 
является низкомолекулярный пептид глутатион 
(GSH) [Zhang, Forman, 2012]. GSH осуществля-
ет несколько жизненно важных функций, в том 
числе поддержание на физиологическом уров-
не редокс-потенциала клетки, детоксикацию 
электрофильных соединений и сохранение эс-
сенциального тиолового статуса белков через 
предотвращение окисления SH-групп или вос-
становление дисульфидных связей, нарушен-
ных при окислительном стрессе [Meister, 1988]. 
Глутатион в качестве самостоятельной еди-
ницы клеточной защиты участвует в перехва-
те разнообразных активных радикалов, в том 
числе АФК. В состав ферментного комплекса 
антиоксидантной защиты входит такой GSH-
зависимый энзим, как глутатион-S-трансфера-
за (GST) [Brigelius-Flohe, 1999]. Существенная 
роль в нейтрализации повреждающего дей-
ствия перекиси водорода принадлежит также 
и каталазе (САТ).

Цель настоящей работы – определить со-
стояние некоторых компонентов антиоксидант-
ной защиты (уровень глутатиона, активность 
глутатион-S-трансферазы и каталазы) в мыш-
цах и печени колюшки трехиглой в начале (май) 
и в конце (июль) нерестового периода, а также 
выявить факторы, влияющие на изменение по-
казателей АОЗ.

Материалы и методы

Районы исследования. Для исследования 
были выбраны три достаточно типичных нере-
стилища на Белом море (губа Сельдяная, лагу-
на Колюшковая, пролив Сухая Салма), отличаю-
щиеся некоторыми условиями среды (табл. 1).

and Kolyushkovaya Lagoon was higher than in the Sukhaya Salma Channel. In July (end 
of spawning and transition to the nursery period), GSH level in the studied tissues was 
higher than in May. GST activity in the muscles of the three-spined stickleback was on av-
erage 8 times lower than in the liver, and that of catalase was 37 times lower. In July, GST 
activity in the muscles of fish of both sexes from all the three habitats was 1.7–2.4-fold 
higher than in May, and the respective increase in the liver was 1.6–3.3-fold. CAT activi-
ty also increased from May to July 1.5–2-fold in muscles, and 1.2–1.7-fold in the liver. 
The most pronounced changes in AOS parameters happened in fish from the Sukhaya 
Salma Channel. Changes in AOS parameters correlate with the time factor: May (begin-
ning of spawning) – July (end of spawning). The activation of AOS components in stick-
lebacks at the final stage of spawning is meant to compensate for the metabolic changes 
induced by an increase in the level of oxidative stress triggered by a rise in ambient tem-
perature and intensive foraging.

K e y w o r d s: three-spined stickleback Gasterosteus aculeatus; spawning period; gluta-
thione; glutathione-S-transferase; catalase.
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Сбор и обработка проб. Половозрелые 
особи трехиглой колюшки отловлены в 2016 г. 
в начале (28–30 мая) и в конце (7–9 июля) не-
рестового периода закидным неводом. Пой-
манных рыб разделяли по полу, замораживали 
в жидком азоте и хранили в нем до начала ана-
лиза. После кратковременной разморозки от-
бирали пробы скелетной мускулатуры, печени 
и сразу же проводили биохимический анализ.

Образцы массой 150–200 мг смешивали 
с 5-кратным объемом 0,05М Трис-HCl буфер-
ного раствора, рН 7,4–7,6, гомогенизировали 
в Disruptor Genie (Scientific Industries Ink, США) 
в течение 3 мин при 2500 об. Гомогенат цент-
рифугировали при 60 000 g 60 мин на настоль-
ной рефрижераторной центрифуге Allegra 64R 
(Beckman, США). Полученный супернатант ис-
пользовали для анализа.

Концентрацию восстановленного GSH опре-
деляли по [Hissin, Hilf, 1976]. Содержание глу-
татиона вычисляли с помощью калибровоч-
ного графика, построенного по результатам 
измерений растворов GSН (Sigma-Aldrich) 
с концентрацией от 0,5 до 20 мкг/мл (0,0016 до 
0,065 µМ/мл) в 0,4 М трис-НСl буферном рас-
творе (рН 8,5), содержащем 5 мМ EDTA.

Активность глутатион-S-трансферазы (GST) 
определяли по скорости связывания восста-

новленного глутатиона (GSH) с субстратом 
1-хлор-2,4-динитробензолом (CDNB) [Habig 
et al., 1974]. Относительную активность фер-
мента в тканях рыб представляли как количе-
ство µМ продукта реакции, образовавшихся за 
минуту, в пересчете на мг растворимого белка 
в ткани (µМ/mg protein * min).

Активность каталазы (CAT) определяли 
по [Beers, Sizer, 1952]. Относительную актив-
ность выражали как µМ H2O2/mg protein * min.

Концентрацию растворимого белка в супер-
натанте определяли спектрофотометрически 
по поглощению пептидной связи при длине 
волны 220 нм при 26 °С [Noble, Bailey, 2009; 
Суховская и др., 2010]. Для построения кали-
бровочного графика в день анализа готовили 
растворы бычьего сывороточного альбумина 
с различной концентрацией (0,02–0,10 мг/мл) 
в буферном растворе 50 мМ Трис-HCl, рН 7,5.

Математическую обработку результатов 
проводили общепринятыми методами [Иван-
тер, Коросов, 2014]. Достоверность различий 
определяли с помощью непараметрического 
теста Манна – Уитни (программа Past 3) с по-
правкой на множественные сравнения Бенья-
мини – Хохберга [Benjamini, Hochberg, 2000]. 
Различия считали достоверными при уровне 
значимости p ≤ 0,05. Кроме этого, проводи-

Таблица 1. Характеристика мест взятия проб [по: Доргам и др., 2018]
Table 1. The description of fish catching places [after Dorgam et al., 2018]

Места вылова
Fish catching places

Губа Сельдяная
Seldyanaya Bay

Лагуна Колюшковая
Kolyushkovaya Lagoon

Пролив Сухая Салма
Sukhaya Salma Channel

Географические 
координаты
Geographical
coordinates

66°33ʹ80.66ʺ N,  
33°62ʹ25.16ʺ E

66°31ʹ32.62ʺ N,
33°64ʹ59.53ʺ E

66°31ʹ16.96ʺ N,  
33°64ʹ73.70ʺ E

Общая характеристика
General description

Треугольная губа с широким 
входом (глубина около 8 м) 
Triangular bay with a wide 
entrance (about 8 m deep) 

Соединена с морем только 
в полную воду. Глубина до 4 м
Connected with sea only at 
maximum amplitude. The depth 
is up to 4 m

Биотоп с довольно быстрым 
нарастанием глубины до 5 м
Biotope with fast depth gain up 
to 5 m

Амплитуда прилива, м
Tide amplitude, m 2,5 0,3 2,5

Водная растительность
Water flora

Фукусы на литорали, очень 
густая зостера на большей 
части акватории
Fucusin littoral zone, very dense 
zostera on the greater part 
of the water area

Зостера в районе, прилегаю-
щем к главному входу; в дру-
гих частях лагуны ее мало. 
Фукусов практически нет
Zostera around the main 
entrance to the lagoon. Fucus 
is absent

Фукусы на камнях, 
разреженная зостера в более 
глубокой части
Fucus on stones and rare 
zostera in the deeper part

Зоопланктон
Zooplankton

Прибрежное сообщество 
с массовыми для Беломорья 
видами
Coastal community of the mass 
White Sea species

Cо второй половины июня 
абсолютное доминирование 
рачка Acartia longiremis. 
К концу августа он исчезает
Acartia longiremis is 
the absolutely dominating 
species of the second part 
of June. It disappears at the end 
of August

Прибрежное сообщество 
с массовыми для Беломорья 
видами 
Coastal community of the mass 
White Sea species
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ли дисперсионный многофакторный анализ 
(MANOVA).

Исследования выполнены на оборудовании 
Центра коллективного пользования Федераль-
ного исследовательского центра «Карельский 
научный центр Российской академии наук».

Результаты и обсуждение

Содержание глутатиона

Уровень GSH в мышцах самцов колюшки, 
отловленных в мае из губы Сельдяная и ла-
гуны Колюшковая, был в 1,5–1,7 раза выше, 
чем у самок, и в 1,2–2,8 раза выше, чем у рыб 
обоих полов из пролива Сухая Салма (табл. 2). 
Достоверность различий показана для самцов 
и самок из губы Сельдяная (р < 0,01). В мыш-
цах рыб, отловленных в мае из пролива Сухая 
Салма, зарегистрирован самый низкий уровень 
глутатиона по сравнению с колюшками из двух 
других биотопов (губа Сельдяная и лагуна Ко-
люшковая). В июле (конец нереста – нагул) 
в мышцах самцов из лагуны Колюшковая и губы 
Сельдяная содержание GSH по сравнению 
с маем почти не изменялось, а у самок – возро-
сло в 1,5 и 2,2 раза соответственно. У колюшки 
из пролива Сухая Салма отмечен существен-
ный рост концентрации GSH, как у самцов, так 
и у самок, в 2,6–3,3 раза. Различия были стати-
стически значимыми (р < 0,01).

Содержание GSH в печени колюшки, вы-
ловленной мае, на всех станциях у самок было 
выше, чем у самцов (табл. 3). У самцов из про-
лива Сухая Салма этот показатель был самый 
низкий, но достоверная разница (р < 0,02) 
выявлена только между рыбами обоих полов 
из пролива Сухая Салма. Самые высокие сред-
ние значения концентрации GSH отмечены для 
печени рыб, выловленных из лагуны Колюшко-
вая. У самок колюшки из губы Сельдяная и ла-
гуны Колюшковая показано снижение концен-
трации GSH в печени к концу нереста (июль). 
У колюшки, пойманной в проливе Сухая Салма, 
напротив, концентрация GSH в печени увеличи-
лась, как и в мускулатуре, в среднем в 1,4 и 2,3 
раза у самок и самцов соответственно.

В июле нерест в основном завершается 
и колюшка переходит к активному питанию, 
когда ей перед зимовкой необходимо воспол-
нить потерю белка, нарастить мышечную мас-
су, а самкам дополнительно получить энергию, 
достаточную для развития икры до 3–4 стадии. 
Обнаружено, что наиболее существенный рост 
уровня глутатиона в мышцах и печени от мая 
к июлю показан для рыб, отловленных в проли-
ве Сухая Салма. Это может быть вызвано тем, 

что в конце нереста сюда приходят уже отнере-
стившиеся, нагуливающиеся рыбы, в том числе 
и из лагуны Колюшковая, о чем свидетельст-
вуют данные по их питанию и морфологиче-
ской изменчивости [Демчук и др., 2018; Доргам 
и др., 2018]. Рост концентрации GSH отмечен 
в тканях фундулюса (Fundulus heteroclitus) при 
усилении пищевой активности [Legatt et al., 
2007].

В лагуне Колюшковая нижняя граница тем-
пературы воды в мае изначально была выше, 
чем в других точках вылова. В этом месяце 
у самцов колюшки из лагуны Колюшковая за-
регистрирован самый высокий уровень GSH 
в мускулатуре и печени по сравнению с дру-
гими точками вылова, который незначитель-
но (статистически недостоверно) изменялся 
в течение периода наблюдений в мускулатуре 
рыб обоих полов. В проливе Сухая Салма раз-
ница между температурой воды в мае и июле 
составила примерно 8 °С. Прогрев воды в этом 
проливе происходит медленнее, чем на других 
станциях, из-за его глубины и апвеллинга бо-
лее холодных вод во время прилива, но к июлю 
температура достигает значений, сходных с та-
ковыми в других биотопах. Возможно, это сти-
мулирует активацию ферментов цикла синтеза 
GSH в мускулатуре колюшки из пролива Су-
хая Салма, поэтому в июле его концентрация 
в мышцах исследуемых рыб из всех биотопов 
имела близкие значения, а небольшие разли-
чия статистически не были значимы. Показано, 
что при холодовом стрессе концентрация GSH 
в бактериях E. сoli снижается [Smirnova et al., 
2001]. Ранее было обнаружено, что у жемчуж-
ницы Margaritifera margaritifera, собранной 
в сентябре при более высокой температуре 
окружающей среды, уровень GSH в жабрах был 
в 4,5 раза ниже, чем у особей в ноябре [Смир-
нов и др., 2017]. Также был показан рост кон-
центрации GSH у мидий Mytilus edulis при тер-
мошоке [Суховская и др., 2014]. В мышцах 
и печени фундулюса (F. heteroclitus) отмечено 
увеличение содержания GSH при повышении 
температуры [Legatt et al., 2007]. Можно пред-
положить, что температура окружающей сре-
ды, так же как и активное питание, оказывает 
влияние на интенсивность синтеза GSH, являю-
щегося участником многих биохимических про-
цессов, связанных с функционированием АОЗ.

Активность глутатион‑S‑трансферазы

В начале нереста (май) показатели актив-
ности GST в мускулатуре колюшки, собран-
ной на всех трех нерестилищах, практически 
не различались (табл. 4). У рыб из лагуны Ко-
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Таблица 2. Содержание глутатиона (µМ/мл) в мускулатуре колюшки в начале (май) и конце (июль) нересто-
вого периода
Table 2. The content of glutathione (µM/ml) in threespine stickleback muscles at the beginning (May) and at the end 
(July) of the spawning period

Показатели
Indices

Губа Сельдяная
Seldyanaya Bay

Лагуна Колюшковая 
Kolyushkovaya Lagoon

Пролив Сухая Салма
Sukhaya Salma Channel

Май
May

Самцы
Males

n=8

Самки
Females

n=6

Самцы
Males

n=7

Самки
Females

n=6

Самцы
Males

n=7

Самки 
Females

n=6
Среднее
Mean 36,92 21,98 52,43 35,73 18,86 19,53

Ошибка среднего
Error of mean 3,34 2,58 16,23 7,04 1,26 2,49

Минимум 
Minimum 24,51 14,44 17,35 19,84 14,93 11,80

Максимум 
Maximum 53,24 33,24 121,33 60,77 23,25 27,23

Июль
July

Самцы 
Males

n=7

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males

n=5

Самки
Females

n=8

Самцы
Males
n=11

Самки 
Females

n=7
Среднее
Mean 35,72 49,65 55,53 54,24 48,14 64,86

Ошибка среднего
Error of mean 2,52 6,89 9,54 9,99 5,67 9,45

Минимум 
Minimum 27,02 22,30 23,77 15,38 22,39 30,34

Максимум 
Maximum 48,67 78,73 78,29 93,67 83,78 110,49

Таблица 3. Содержание глутатиона (µМ/мл) в печени колюшки в начале (май) и конце (июль) нерестового периода
Table 3. The content of glutathione (µM/ml) in threespine stickleback liver at the beginning (May) and at the end 
(July) of the spawning period

Показатели
Indices

Губа Сельдяная
Seldyanaya Bay

Лагуна Колюшковая 
Kolyushkovaya Lagoon

Пролив Сухая Салма
Sukhaya Salma Channel

Май
May

Самцы 
Males

n=8

Самки 
Females

n=7

Самцы 
Males

n=7

Самки 
Females

n=7

Самцы 
Males

n=7

Самки 
Females

n=7
Среднее
Mean 31,99 45,37 46,37 68,33 11,28 41,36

Ошибка среднего
Error of mean 1,75 8,61 12,94 24,73 2,66 16,23

Минимум 
Minimum 25,11 24,76 7,04 8,21 5,99 12,6

Максимум 
Maximum 39,32 94,95 95,11 205,13 22,68 134,0

Июль
July

Самцы 
Males

n=7

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males

n=6

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males
n=10

Самки 
Females

n=6
Среднее
Mean 29,0 32,94 45,88 31,93 25,81 55,88

Ошибка среднего
Error of mean 4,62 8,61 5,12 6,86 3,83 15,74

Минимум 
Minimum 16,21 19,39 35,6 14,51 6,08 22,96

Максимум 
Maximum 49,61 55,75 67,9 77,51 50,92 127,35
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люшковая активность фермента была несколь-
ко выше, но эти отличия являлись статистиче-
ски недостоверными. По сравнению с маем 
в июле во всех исследованных выборках рыб 
активность GST в мышцах увеличивается ста-
тистически достоверно (р < 0,03) для колюшек 
обоих полов, выловленных во всех трех точках.

Активность GST в печени колюшки, отлов-
ленной как в мае, так и в июле, была в среднем 
в 8 раз выше, чем в мышцах (табл. 5), что согла-
суется с данными об активности GST в печени 
и мышцах колюшки из озера Кашвитна (Аляска) 
[Kammer et al., 2011]. Известно, что печень – 
это главный орган, отвечающий за процессы 
биотрансформации и антиоксидантной защиты 
в организме, а GST – один из ключевых фер-
ментов этой системы. В мае в печени самцов 
из губы Сельдяная и лагуны Колюшковая актив-
ность GST была достоверно выше, чем у самок 
(р < 0,03), а у рыб из пролива Сухая Салма ген-
дерных различий не выявлено. Ранее половые 
отличия в проявлении активности GST были 
показаны для европейского керчака Myoxo‑
cephalus scorpius [Ruus et al., 2002], млекопи-
тающих, в том числе и человека [Rabahi et al.,  
1999].

В конце нереста и начале нагульного пери-
ода (июль) при более высокой степени прогре-
ва акваторий по сравнению с маем активность 
GST в печени колюшки в среднем увеличилась 
в 1,6 раза по сравнению с таковой начального 
этапа нереста вне зависимости от места вы-
лова (табл. 6). Обнаружено, что термический 
режим влиял на активность GST у средиземно-
морских мидий Mytilus galoprovincialis – в июне 
она была выше, чем в октябре [Romeo et al., 
2003]. Помимо температуры окружающей сре-
ды вклад в стимуляцию активности GST в пече-
ни колюшки может внести и пищевой фактор, 
поскольку колюшка активно питается в нагуль-
ный период. Ранее связь изменений в актив-
ности фермента с питанием была показана для 
мидий M. galoprovincialis [Filho et al., 2001; Lei-
nio, Lehtonen, 2005].

Активность каталазы (САТ)

Активность каталазы в мышцах рыб, отлов-
ленных во всех трех исследованных акваториях 
в начале нереста (май), была практически оди-
накова (табл. 6). Самое низкое значение этого 
показателя было у самцов из пролива Сухая 

Таблица 4. Активность глутатион-S-трансферазы (µМ продукта реакции/mg protein*min) в мускулатуре ко-
люшки в начале (май) и конце (июль) нерестового периода
Table 4. The activity of glutathione-S-transferase (µМ of reaction product/mg protein*min) in threespine stickleback 
muscles at the beginning (May) and at the end (July) of the spawning period

Показатели
Indices

Губа Сельдяная
Seldyanaya Bay

Лагуна Колюшковая 
Kolyushkovaya Lagoon

Пролив Сухая Салма
Sukhaya Salma Channel

Май
May

Самцы 
Males
n=11

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males

n=7

Самки 
Females

n=7

Самцы 
Males

n=8

Самки 
Females

n=12
Среднее
Mean 0,97 0,81 1,30 1,47 1,13 1,17

Ошибка среднего
Error of mean 0,12 0,08 0,15 0,44 0,08 0,13

Минимум 
Minimum 0,28 0,52 0,50 0,53 0,83 0,42

Максимум 
Maximum 1,59 1,21 1,76 3,87 1,38 2,09

Июль
July

Самцы 
Males

n=7

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males

n=5

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males
n=11

Самки 
Females

n=7
Среднее
Mean 1,82 1,50 2,22 1,98 1,94 2,79

Ошибка среднего
Error of mean 0,32 0,27 0,56 0,41 0,37 0,93

Минимум 
Minimum 1,02 0,67 1,27 0,69 0,92 0,27

Максимум 
Maximum 3,48 2,89 4,36 3,57 5,09 7,71
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Таблица 5. Активность глутатион-S-трансферазы (µМ продукта реакции/mg protein*min) в печени колюшки 
в начале (май) и конце (июль) нерестового периода
Table 5. The activity of glutathione-S-transferase (µМ of reaction product/mg protein*min) in threespine stickleback 
liver at the beginning (May) and at the end (July) of the spawning period

Показатели
Indices

Губа Сельдяная
Seldyanaya Bay

Лагуна Колюшковая 
Kolyushkovaya Lagoon

Пролив Сухая Салма
Sukhaya Salma Channel

Май
May

Самцы 
Males
n=11

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males

n=8

Самки 
Females

n=10

Самцы 
Males
n=10

Самки 
Females

n=12
Среднее
Mean 12,15 6,93 11,45 6,33 8,01 9,92

Ошибка среднего
Error of mean 0,72 2,3 3,62 1,62 0,87 3,6

Минимум 
Minimum 8,77 2,37 3,57 1,08 3,91 1,60

Максимум 
Maximum 17,16 22,45 35,34 15,56 11,96 45,73

Июль
July

Самцы 
Males

n=7

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males

n=6

Самки
Females

n=8

Самцы 
Males
n=12

Самки 
Females

n=7
Среднее
Mean 11,67 11,71 37,41 10,12 14,41 15,00

Ошибка среднего
Error of mean 1,55 3,82 15,1 3,19 2,19 2,22

Минимум 
Minimum 6,97 0,99 8,19 3,33 4,27 6,64

Максимум 
Maximum 18,39 27,12 100,80 29,88 26,76 22,86

Таблица 6. Активность каталазы (µМ H2O2/mg protein*min) в мышцах колюшки в начале (май) и конце (июль) 
нерестового периода
Table 6. The activity of catalase (µМH2O2/mg protein*min) in threespine stickleback muscles at the beginning (May) 
and at the end (July) of the spawning period

Показатели
Indices

Губа Сельдяная
Seldyanaya Bay

Лагуна Колюшковая 
Kolyushkovaya Lagoon

Пролив Сухая Салма
Sukhaya Salma Channel

Май
May

Самцы 
Males
n=11

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males

n=9

Самки 
Females

n=9

Самцы 
Males

n=9

Самки 
Females

n=12
Среднее
Mean 0,38 0,30 0,46 0,48 0,24 0,38

Ошибка среднего
Error of mean 0,06 0,07 0,04 0,08 0,05 0,04

Минимум 
Minimum 0,16 0,05 0,21 0,18 0,10 0,20

Максимум 
Maximum 0,84 0,63 0,67 1,00 0,53 0,77

Июль
July

Самцы 
Males

n=7

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males

n=5

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males
n=11

Самки 
Females

n=7
Среднее
Mean 0,59 0,46 0,74 0,83 0,50 0,69

Ошибка среднего
Error of mean 0,14 0,11 0,24 0,24 0,12 0,11

Минимум 
Minimum 0,16 0,17 0,25 0,25 0,13 0,23

Максимум 
Maximum 1,28 1,00 1,67 2,37 1,4 1,07
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Салма, и оно достоверно (p < 0,03) отличалось 
от такового в мышцах самок и самцов из лагу-
ны Колюшковая. К концу нереста (июль) актив-
ность САТ в мышцах рыб из губы Сельдяная 
и лагуны Колюшковая увеличилась в 1,5–1,7 
раза, а в мышцах колюшек из Сухой Салмы – 
в 1,8–2,1 раза (p < 0,01). Более существенный 
рост активности в мышцах колюшки из пролива 
Сухая Салма можно объяснить тем, что в этой 
акватории разница в температуре между вре-
менем отбора проб была несколько выше, чем 
в других исследованных биотопах. Ранее, на-
пример, показано, что в мышцах молоди мор-
ского окуня Dicentrarchus labrax на 15-й день 
эксперимента при температуре воды 24 °С ак-
тивность каталазы была в 2 раза выше, чем при 
18 °С [Vinagre et al., 2012]. Зависимость актив-
ности каталазы от температуры окружающей 
среды продемонстрирована на мидиях M. gal‑
loprovincialis [Romeo et al., 2003].

Активность САТ в печени у рыб, отловлен-
ных из губы Сельдяная в начале нереста (май), 
была в среднем в 37 раз выше, чем в мыш-
цах (табл. 7), а у особей из лагуны Колюшко-
вая и пролива Сухая Салма – в 26 раз. В конце 

нереста (июль) активность САТ в печени рыб 
из губы Сельдяная была в 25 раз выше, чем 
в мышцах, а у колюшек из других исследуемых 
биотопов – в 19 раз. Это отражает тот факт, 
что если в мышцах активность САТ от начала 
к концу нереста возрастала у рыб из всех стан-
ций, то в печени такая закономерность четко 
не прослеживалась. Значимые половые разли-
чия в активности каталазы в печени у колюшки 
в конце нереста показаны только для самцов 
и самок из пролива Сухая Салма (р < 0,01).

C помощью многофакторного дисперси-
онного анализа (MANOVA) обнаружено, что 
на вариабельность концентрации глутатиона 
и активности GST и CAT в мышцах и печени ко-
люшки оказывали некоторое влияние ряд фак-
торов (табл. 8). Так, на уровень GSH в мышцах 
достаточно сильно влиял такой фактор, как ме-
сяц вылова. Этот фактор, но с меньшей силой, 
влиял и на активность GST и САТ. Кроме того, 
на активность САТ оказывали совместное вли-
яние такие факторы, как пол и место вылова. 
В печени фактор месяц вылова влиял только 
на активность GST, а совместное влияние пола 
рыб и места вылова показано как для GST, так 

Таблица 7. Активность каталазы (µМ H2O2/mg protein*min) в печени колюшки в начале (май) и конце (июль) 
нерестового периода
Table 7. The activity of catalase (µМH2O2/mg protein*min) in threespine stickleback liver at the beginning (May) 
and at the end (July) of the spawning period

Показатели Губа Сельдяная
Seldyanaya Bay

Лагуна Колюшковая 
Kolyushkovaya Lagoon

Пролив Сухая Салма
Sukhaya Salma Channel

Май
May

Самцы 
Males
n=11

Самки 
Females

n=7

Самцы 
Males

n=8

Самки 
Females

n=10

Самцы 
Males
n=10

Самки 
Females

n=12
Среднее
Mean 12,87 11,86 12,01 11,83 6,16 9,82

Ошибка среднего
Error of mean 1,83 2,54 2,67 2,82 1,15 1,59

Минимум 
Minimum 5,05 3,08 1,73 2,41 1,94 3,16

Максимум 
Maximum 25,55 21,83 24,86 28,28 12,74 20,06

Июль
July

Самцы 
Males

n=7

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males

n=6

Самки 
Females

n=8

Самцы 
Males
n=12

Самки 
Females

n=7
Среднее
Mean 15,63 11,57 17,74 8,02 9,62 17,06

Ошибка среднего
Error of mean 2,89 1,90 3,58 1,42 0,94 1,45

Минимум 
Minimum 9,33 2,89 8,92 3,21 5,23 11,25

Максимум 
Maximum 30,32 17,55 29,62 15,30 14,85 21,30
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и для САТ. На содержание GSH в печени досто-
верное влияние оказывал только пол рыб.

Заключение

Колюшка трехиглая (G. aculeatus), обитаю-
щая в Белом море, в период с мая по июль со-
вершает сезонные миграции из мест зимовки 
в море в заливы и лагуны для нереста и разви-
тия молоди. Нерест рыб и сопутствующие ему 
энергетически затратные метаболические про-
цессы являются достаточно сильным эндоген-
ным стрессом, затрагивающим активацию ком-
пенсаторных (защитных) функций антиокисли-
тельной системы.

Уровень глутатиона, активность глутатион-
S-трансферазы и каталазы в мышцах и печени 
колюшки из всех исследуемых биотопов воз-
растали от начала к концу нереста, и наиболее 
выраженные отличия были характерны для рыб 
из пролива Сухая Салма.

Таким образом, результаты проведенного 
биохимического исследования свидетельству-
ют об активации компонентов АОЗ в организме 
колюшки на финальном этапе нереста, которые 
направлены на компенсацию метаболических 
изменений, вызванных ростом уровня окисли-
тельного стресса, стимуляторами которого вы-
ступают активное питание и рост температуры 
окружающей среды. Этот факт частично под-
тверждается MANOVA, продемонстрировав-
шим влияние месяца вылова на исследованные 
показатели в мышцах и печени колюшки трех-
иглой.

Исследование выполнено в рамках бюд‑
жетной темы № 0218‑2019‑0076, № г. р. АА‑
АА‑А17‑117031710039‑3 «Биохимические ме‑
ханизмы, определяющие сходство и различия 
в развитии адаптаций у гидробионтов морских 
и пресноводных экосистем». Участие Д. Л. Лай‑
уса поддержано грантом РФФИ 17‑04‑00027.

Авторы выражают благодарность Т. С. Ива‑
новой, М. В. Иванову, Н. В. Поляковой, А. Е. Ба‑
хваловой и П. В. Головину за сбор проб, а так‑
же администрации УНБ СПбГУ «Беломорская» 
за обеспечение полевых работ.
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Ткань
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Фактор
Factor df F P Сила влияния, η2

Power of influence, η2
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A 1 10,53 0,0017 9,31
ВС 1 3,35 0,0395 5,93

Печень
Liver

Содержание глутатиона
Content of glutathione В 1 8,69 0,0043 9,89

Активность глутатион-S-трансферазы
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Примечание. A – фактор «месяц вылова», B – фактор «пол» и C – фактор «место вылова», ВС – совместное влияние факто-
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Note. A is the factor ‘month of catching’, B – the factor ‘sex’, C – the factor ‘place of catching’, BC – combined influence of factors 
‘sex’ and ‘place of catching’.
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ВЛИЯНИЕ ВИТАМИННО-АМИНОКИСЛОТНОГО КОМПЛЕКСА 
НА ЦИТОХИМИЧЕСКИЕ ПОКАЗАТЕЛИ КРОВИ КРЫС 
ПРИ ИНТОКСИКАЦИИ ГЕКСАХЛОРЦИКЛОГЕКСАНОМ

Г. Г. Ладнова, А. Н. Соболев, М. Г. Курочицкая, В. В. Силютина, 
Л. Н. Трофимец, Д. Ю. Гаврикова
Орловский государственный университет имени И. С. Тургенева, Россия

Представлены данные по изучению роли пищевых веществ в защите организма 
от ксенобиотиков. Проведены экспериментальные исследования влияния витамин-
но-аминокислотного комплекса (аскорбиновая кислота (С), тиамин (В1), рибофла-
вин (В2), ниацин (РР), метионин) при интоксикации животных (крысы-самцы белые 
беспородные) гексахлорциклогексаном (ГХЦГ) по цитохимическим показателям 
ферментов нейтрофильных гранулоцитов: миелопероксидазы, кислой фосфата-
зы, неспецифической эстеразы. Установлено, что активность ферментов в группе 
животных, получавших за 20 минут до введения ГХЦГ витаминно-аминокислотный 
комплекс, была выше в 1,4–1,6 раза и число живых животных в этой группе было 
в 1,7 раза больше по сравнению с группой получавших только пестициды.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: пищевой фактор; ксенобиотики; метаболизм; витаминно-
аминокислотный комплекс; крысы; ферменты.

G. G. Ladnova, A. N. Sobolev, M. G. Kurochitskaya, V. V. Silyutina, 
L. N. Trofimets, D. Yu. Gavrikova. EFFECT OF THE VITAMIN AND AMINO 
ACID COMPLEX ON CYTOCHEMICAL INDICATORS IN THE BLOOD OF 
RATS INTOXICATED BY HEXACHLOROCYCLOHEXANE

The article presents data on the role of nutrients in the protection of the body against xe-
nobiotics. The effect of the vitamin and amino acid complex (ascorbic acid (C), thiamine 
(B1), riboflavin (B2), niacin (PP), methionine) in relation to intoxication of animals (white 
outbred male rats) with hexachlorocyclohexane (HCH) was experimentally studied using 
cytochemical indicators of neutrophilic granulocytes’ enzymes: myeloperoxidase, acid 
phosphatase, nonspecific esterase. It was established that the activity of the enzymes 
in the group of animals that received the vitamin and amino acid complex 20 minutes be-
fore receiving HCH was 1.4–1.6 times higher, and the number of survivor animals in this 
group was 1.7 times higher than in the group receiving only pesticides.

K e y w o r d s: dietary factor; xenobiotics; metabolism; vitamin and amino acid complex; 
rats; enzymes.

Введение

В концепции социально-экономического 
развития страны одним из приоритетов госу-

дарственной политики и важнейшим фактором 
в обеспечении национальной безопасности 
является охрана здоровья населения. Страте-
гической целью осуществления необходимых 
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для этого действий является сохранение чистой 
среды, биологического разнообразия и природ-
ных ресурсов для удовлетворения потребно-
стей нынешнего и будущего поколений. Однако 
как в утвержденных Президентом РФ (№-ПР-
2573 от 01.11.2012) «Основах государственной 
политики в области обеспечения химической 
и биологической безопасности Российской Фе-
дерации на период до 2025 года и дальнейшую 
перспективу», так и по данным многих авторов 
отмечается, что в настоящее время на террито-
рии РФ уровень защиты населения и окружаю-
щей среды не достигает состояния, при кото-
ром отсутствуют недопустимые риски причине-
ния вреда от воздействия опасных химических 
и биологических факторов [Онищенко, 2013; 
Рахманин, Михайлова, 2014; Ильина и др., 2015; 
Клепиков и др., 2018]. Среди химических фак-
торов особое значение имеют пестициды, ко-
торые представляют потенциальную угрозу как 
для окружающей среды, вызывая развитие эко-
логического дисбаланса биоценозов, так и для 
организма человека и животных [Чибураев 
и др., 2003; Амирова, Сперанская, 2016]. Среди 
пестицидов особое место занимают хлорорга-
нические соединения (ХОС), представителем 
которых является гексахлорциклогексан (ГХЦГ). 
ГХЦГ является стойким биоаккумулирующим 
препаратом и относится к ядам политропного 
действия, нарушающим функции печени, нерв-
ной, эндокринной, сердечно-сосудистой систе-
мы, почек, крови, а также ряда ферментативных 
систем. Кроме этого, установлено, что ряд ХОС, 
включая ГХЦГ, влияют на обменные процессы 
в организме, в том числе на обмен витаминов, 
обнаруживаются в материнском молоке и про-
являются в пищевых цепях человека [Пань-
шина, 1984; Ревич и др., 2007]. В этой связи 
одним из главных направлений исследований 
является не только выявление факторов риска, 
но и изучение и разработка профилактических 
средств и механизмов, снижающих воздейст-
вие неблагоприятных факторов окружающей 
среды на организм человека.

Цель исследования – изучение роли пище-
вых веществ в защите организма от ксенобио-
тиков.

Материалы и методы

Нами проведены экспериментальные иссле-
дования по изучению влияния витаминно-ами-
нокислотного комплекса на цитохимические 
показатели клеток крови животных при пести-
цидной интоксикации.

Эксперименты проведены на 25 белых бес-
породных крысах-самцах весом 140–150 г, ко-

торые содержались в виварии в стандартных 
условиях кормления, освещения и проветри-
вания. Животные были разделены на 4 группы: 
первую группу составили интактные животные, 
второй группе (положительный контроль) вво-
дили комплекс витаминов (С, В1, В2, РР) и ами-
нокислоту (метионин); третьей группе вводили 
хлорорганический пестицид 12% ГХЦГ в дозе 
1/14 ЛД50 (ЛД50 для крыс 400 мг/кг); четвер-
той группе вводили ГХЦГ через 20 минут после 
введения витаминно-аминокислотного ком-
плекса. Комплекс витаминов с метионином 
и пестицид вводили per os ежедневно в тече-
ние 14 дней. Забор крови производили 2 раза 
в день на 3, 6, 9, 12 и 14-й день эксперимента 
из хвостовой вены. Учитывая, что животные 
содержались на обычном виварном рационе 
и суммарное поступление витаминов с кормом, 
можно предположить, равнялось нормативным 
дозам, то расчет доз каждого компонента при 
дополнительном введении витаминно-амино-
кислотного комплекса был равен 1,5 норматив-
ной дозы по отношению к витаминной смеси 
в полусинтетическом рационе для крыс.

Активность ферментов определяли наибо-
лее апробированными цитохимическими ме-
тодами [Козинец и др., 2002]: миелоперокси-
даза по Sato в модификации Quaglino, кислая 
фосфатаза методом азосочетания, неспеци-
фическая эстераза по методу Moloney, и выра-
жали в среднем цитохимическом коэффициен-
те (СЦК) по Астальди и Верга. СЦК вычисляли 
по формуле: СЦК = (1а+2б+3в+4г)/100, где 
цифры (1, 2, 3, 4) обозначают интенсивность 
окраски, а буквы – число подсчитанных кле-
ток с определенной интенсивностью окраски 
(цитохимической реакции). Расчет проводили 
на 100 клеток. Всего изучено 250 проб крови 
животных.

Математическая обработка проведена ме-
тодом вариационной статистики с расчетом 
среднего значения (М), ошибки средней (m) 
и определением достоверности различий 
по t-критерию Стьюдента. Достоверными счи-
тали отличия при р < 0,05. Статистический ана-
лиз полученных результатов выполняли с ис-
пользованием программы Microsoft Exсel и па-
кета прикладных программ Statistiсa версия 6.0.

При выполнении исследований соблюда-
лись «Правила лабораторной практики в Рос-
сийской Федерации (приказ Минздрава РФ 
от 19.06.2003 г. № 26)».

Результаты и обсуждение

Основным направлением в борьбе за ка-
чество окружающей среды является совер-
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шенствование технологических процессов, 
предотвращение попадания токсикантов в ат-
мосферный воздух, почву, воду, соблюдение 
экологических, санитарно-гигиенических норм 
и правил и т. д. Однако в силу технических, тех-
нологических и других определенных причин 
не всегда представляется возможным обес-
печить качество окружающей среды и ее без-
опасность. В этих случаях возрастает роль ме-
дико-биологических мероприятий по защите 
внутренней среды организма человека, среди 
которых важное место занимает фактор пита-
ния [Bahring, 2003; Спиричев, 2010; Петрова 
и др., 2016].

Поскольку в основе обменных процессов 
организма лежит превращение пищевых ве-
ществ, характер питания в существенной сте-
пени определяет тот метаболический фон, 
на котором действует чужеродное вещество. 
Питание определяет не только общий уровень 
функционирования гомеостатических систем, 
но и эффективность защиты адаптационных 
механизмов за счет оптимального поступле-
ния соответствующих нутриентов, обеспечи-
вая алиментарную адаптацию. Таким образом, 
в условиях нагрузки чужеродными вещества-
ми несбалансированное, дефицитное питание 
будет являться не только фактором развития 
хорошо известных распространенных патоло-
гий, но и причиной снижения адаптационных 
возможностей организма [Бондарев, Мартин-
чик, 1984; Тутельян, 2012; Истомин и др., 2015; 
Мартинчик и др., 2017].

По данным ученых [Тутельян и др., 1987; 
Аверьянова, 2018], фактор питания может яв-
ляться одним из существенных стрессовых 
факторов, так как от 70 до 100 % чужеродных 
химических веществ окружающей среды посту-
пает в организм с пищей, и возникает возмож-
ность как положительного, так и отрицательно-
го воздействия питания на конечный эффект 
ксенобиотиков, приводя к усилению, торможе-
нию или нейтрализации их действия. Попадая 
в организм человека, ксенобиотики представ-
ляют для него непосредственную опасность, 
так как при метаболизме могут образовывать-
ся промежуточные продукты более токсичные, 
чем сами ксенобиотики. В процессе эволюции 
в живом организме выработались защитно-
приспособительные реакции, подвергающие 
токсические вещества окислительно-восста-
новительным превращениям, гидролизу, син-
тетическим реакциям с образованием парных 
соединений, в результате чего возникают, как 
правило, менее токсичные полярные водораст-
воримые вещества, выделяемые из организма 
почками, кишечником и другими путями, т. е. 

происходит их детоксикация [Бондарев, Мар-
тинчик, 1984; Тутельян и др., 1987; Саприн, 
1991].

Известно, что важную роль в реакциях ми-
кросомального метаболизма чужеродных хи-
мических веществ играют биологически ак-
тивные препараты – витамины и аминокисло-
ты. В работах ученых Института питания РАМН 
и других авторов определена коферментная 
функция витаминов в биосинтезе таких ком-
понентов ферментативных систем, как гем 
и цитохром Р-450, УДФ-глюкуроновая кисло-
та, меркаптуровые кислоты. Это прежде все-
го витамин В2 (рибофлавин), служащий в виде 
ФАД кофактором альдегидоксидаз и входящий 
в состав микросомальных флавопротеидов 
НАДН-цитохром-450-редуктазы, НАДН-цито-
хром-В5-редуктазы и флавин-зависимой моно-
оксигеназы, не содержащей цитохрома Р-450. 
Производные никотиновой кислоты НАДH 
и НАДФН служат кофактором широкого круга 
дегидрогеназ, а пантотеновая кислота (вита-
мин В5) входит в состав ферментов ацетилиро-
вания. В процессах биотрансформации вита-
мин В6 (пиридоксин) в форме пиридоксальфос-
фата входит в качестве кофактора в синтетазу 
алинолевулиновой кислоты и принимает учас-
тие в биосинтезе предшественников гема пор-
фиринов.

Другая сторона взаимодействия витаминов 
и ксенобиотиков заключается в том, что ксено-
биотики могут нарушать утилизацию витами-
нов и превращать их в метаболически активные 
формы или являться прямыми антагонистами 
витаминов. Помимо непосредственной биохи-
мической роли в процессах биотрансформации 
ксенобиотиков многим витаминам принадле-
жит функция защиты антиоксидантной систе-
мы, имеющей решающее значение в предупре-
ждении токсических последствий воздействия 
чужеродных веществ на организм [Тутельян 
и др., 1987; Сазонова и др., 2013].

Значение изучения биологически активных 
веществ в процессах биотрансформации чуже-
родных веществ и влияния ксенобиотиков на их 
обмен состоит еще и в том, что многими учены-
ми установлено снижение обеспеченности ви-
таминами и аминокислотами организма людей, 
и прежде всего это прослеживается на терри-
тории с большей антропотехногенной нагруз-
кой [Тутельян, 2012; Spirichev, 2013; Петрова 
и др., 2016; Коденцова и др., 2017].

В настоящее время имеются сведения 
о профилактических и лечебных свойствах ас-
корбиновой кислоты (в организме человека, 
в отличие от крыс, витамин С не синтезирует-
ся), α-токоферола, пиридоксина, тиамина, ри-
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бофлавина, никотиновой кислоты при воздей-
ствии ксенобиотиков, в том числе пестицидов, 
на организм. При недостаточности магния, ко-
торый необходим для реакций гидроксилиро-
вания, активность ферментов также снижается. 
Известно, что аскорбиновая кислота снижает 
токсическое действие многих ксенобиотиков 
(линдан, ДДТ, гексахлорофен, фенол и другие). 
Витамин Е, или α-токоферол, является наи-
более сильным природным антиоксидантом, 
который нейтрализует свободнорадикальные 
продукты и тем самым защищает мембраны 
клеток от повреждающего действия продуктов 
перекисного окисления липидов [Бондарев, 
Мартинчик, 1984; Тутельян, 2012; Рахманин, 
Михайлова, 2014].

Защитное действие комплекса витами-
нов (С, В1, В2, РР) и аминокислоты метионина 
от токсического действия ГХЦГ показано ре-
зультатами наших исследований. Проведенные 
эксперименты по изучению защитных свойств 
витаминно-аминокислотного комплекса при 
интоксикации хлорорганическим пестицидом 
показали снижение токсического действия 
ГХЦГ на организм животных, которое выража-
лось в увеличении числа выживших животных, 
в сохранении активности ферментов нейтро-
фильных гранулоцитов периферической крови: 
миелопероксидазы, кислой фосфатазы и не-
специфической эстеразы.

Так, активность по СЦК миелопероксида-
зы в нейтрофильных гранулоцитах повысилась 
в среднем в 1,5 раза по сравнению с группой 
животных, получавших ГХЦГ, активность кис-
лой фосфатазы и неспецифической эстеразы – 
в 1,4–1,6 раза. Число живых животных в группе, 
которая получала витаминно-аминокислотный 
комплекс и ГХЦГ, к концу эксперимента было 
в 1,7 раза больше по сравнению с группой, 
животные которой получали только пестицид. 
В группе положительного контроля активность 
ферментов была в 2 раза выше по сравнению 
с группой животных, получавших только ГХЦГ.

Различия в показателях активности изуча-
емых ферментов в интактной группе животных 
по сравнению с группой получавших только 
комплекс витаминов с метионином были не-
значительны или на одном уровне, тогда как 
с показателями группы получавших только пе-
стицид различия были значительными и досто-
верными. Выживаемость животных в группе 
положительного контроля, как и в интактной, 
к концу эксперимента составила 100 % (табл.).

Заключение

Проведенные эксперименты, результаты ко-
торых согласуются с данными других авторов, 
показали, что комплекс биологически активных 
веществ, включающий витамины С, В1, В2, РР 

Показатели активности ферментов нейтрофильных гранулоцитов периферической крови и выживаемости 
животных, получавших витаминно-аминокислотный комплекс за 20 минут до введения ГХЦГ, М ± m
Indicators of activity of neutrophilic granulocytes enzymes in peripheral blood and survival of animals receiving 
vitamin-amino acid complex 20 minutes before administering hexachlorocyclohexane, М ± m

Вводимые вещества
The entered substances

Ферменты
Enzymes

Число живых 
животных, %

Number of living 
animals, %

миелопероксидаза, СЦК
myeloperoxidase, average 

cytochemical coefficient

кислая 
фосфатаза, СЦК
acid phosphatase, 

average 
cytochemical 

coefficient

неспецифическая 
эстераза СЦК

non-specific 
esterase, 

cytochemical 
coefficient

Интактная (n=4)
Intact (n=4) 2,19 ± 0,19** 2,22 ± 0,05** 2,31 ± 0,09** 100 %*

Витаминно-аминокислотный 
комплекс (n=5)
Vitamin and amino acid complex 
(n=5) 

2,16 ± 0,07* 2,26 ± 0,02* 2,28 ± 0,14* 100 %*

ГХЦГ (n=8)
hexachlorocyclohexane (n=8) 1,18 ± 0,08 1,16 ± 0,07 1,32 ± 0,10 48,71 ± 4,21

Витаминно-аминокислотный 
комплекс + ГХЦГ (n=8)
Vitamin and amino acid complex + 
hexachlorocyclohexane (n=8) 

1,85 ± 0,06* 1,91 ± 0,14* 1,76 ± 0,04* 82,35 ± 5,65*

Примечание. *Различия в сравнении с животными, получавшими только ГХЦГ, достоверны при р < 0,05. **Различия в срав-
нении с животными, получавшими только ГХЦГ, достоверны при р < 0,01.
Note. *The differences in comparison with the animals receiving only hexachlorocyclohexane are significant at р < 0.05. **The differ-
ences in comparison with the animals receiving only hexachlorocyclohexane are significant at р < 0.01.
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и аминокислоту метионин, защищал организм 
животных при интоксикации хлорорганическим 
пестицидом гексахлорциклогексаном. Защит-
ное действие этого комплекса выражалось 
в сохранении активности ферментов в нейтро-
фильных гранулоцитах: миелопероксидазы, 
кислой фосфатазы и неспецифической эстера-
зы и в увеличении числа живых животных.

Полученные результаты исследований по-
казывают, что одним из возможных и важных 
путей, направленных на защиту внутренней 
среды организма от ксенобиотиков, являет-
ся поиск пищевых веществ, обладающих про-
филактическими свойствами. В основу такого 
поиска прежде всего должно быть положено 
не только изучение биотрансформации чуже-
родных веществ в организме, но и возмож-
ность их регулирования факторами питания. 
А это в определенной степени может способ-
ствовать снижению токсико-экологической на-
грузки на здоровье населения, проживающего 
в условиях загрязненной окружающей среды.
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ДИНАМИКА ПОКАЗАТЕЛЕЙ ЭНДОГЕННОЙ 
ИНТОКСИКАЦИИ ПРИ ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЙ 
ОБСТРУКЦИИ МОЧЕВЫВОДЯЩИХ ПУТЕЙ

М. А. Акименко, Т. С. Колмакова, О. С. Оксенюк, Ю. А. Калмыкова, 
О. Б. Смирнова
Ростовский государственный медицинский университет Министерства здравоохранения 
Российской Федерации, Ростов‑на‑Дону, Россия

На экспериментальной модели изучалась динамика эндогенной интоксикации для 
прогноза течения обструктивной уропатии. Для достижения поставленной цели 
были сформированы одна контрольная и три опытных группы животных, у которых 
производился забор крови из краевой ушной вены на 3, 7, 14 и 21-е сутки экспе-
римента. В сыворотке крови определяли следующие показатели: мочевину, кре-
атинин, общий белок, альбумин. Уровень эндогенной интоксикации оценивали 
по показателям молекул средней массы, циркулирующих иммунных комплексов 
и малонового диальдегида. Статистический анализ биохимических показателей 
крови и маркеров эндогенной интоксикации подтверждает возможность использо-
вания данных показателей как маркеров тяжести патологического процесса и мор-
фофункциональных изменений в ткани обструктивного и компенсаторного органов. 
Полученные данные указывают на перенапряжение адаптационных механизмов, 
развитие окислительного стресса и демонстрируют высокий уровень эндогенной 
интоксикации, приводящей к структурно-метаболическим изменениям как в пора-
женной, так и в контрлатеральной почке.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: эндогенная интоксикация; эксперимент; обструкция моче-
выводящих путей; молекулы средней массы; циркулирующие иммунные комплек-
сы; малоновый диальдегид.

M. A. Akimenko, T. S. Kolmakova, O. S. Oksenjuk, Yu. A. Kalmykova, 
O. B. Smirnova. CHANGES IN INDICATORS OF ENDOGENOUS 
INTOXICATION DUE TO EXPERIMENTAL URINARY TRACT OBSTRUCTION

The development of endogenous intoxication was studied using an experimental model 
to predict the course of obstructive uropathy. To this end, one control and three experi-
mental groups of animals were formed, in which blood was drawn from the marginal ear 
vein on the 3rd, 7th, 14th and 21st days of the experiment. The following parameters were 
determined in blood serum: urea, creatinine, total protein, and albumin. The level of en-
dogenous intoxication was assessed by the indicators of medium-mass molecules, cir-
culating immune complexes, and malondialdehyde. Statistical analysis of blood bioche-
mical parameters and markers of endogenous intoxication confirms that these indicators 
are suitable as markers of the severity of the pathological process and morphofunctional 
changes in the tissue of the obstructed and compensatory organs. Our findings point 
to overstress of adaptation mechanisms, the development of oxidative stress, and reveal 
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Введение

Одним из важнейших вопросов медицин-
ской науки и клинической практики является 
ранняя диагностика патологии почек как опре-
деляющий фактор в выборе алгоритма лече-
ния. К наиболее опасным относят заболевания 
мочевыводящей системы, вызванные обструк-
цией из-за длительного бессимптомного пе-
риода, приводящего к хронизации воспали-
тельного процесса в почках, а также трудно 
прогнозируемого летального исхода заболе-
вания. Современный алгоритм диагностики 
предусматривает использование клинико-ла-
бораторных методов по показателям крови, 
мочи и УЗИ. Общеклинический анализ крови 
позволяет выявить наличие воспалительного 
процесса в организме по содержанию лейко-
цитов, скорости оседания эритроцитов (СОЭ), 
белкам острой фазы и др. Биохимическое ис-
следование дает возможность определить на-
рушение функций почек по сдвигу границ нор-
мы мочевины, креатинина (маркер нарушения 
экскреторной функции почек), общего белка, 
альбумина [Сигитова, 2008; Урология…, 2009; 
Алексеев и др., 2014; Pianta et al., 2017]. УЗИ 
занимает первое место среди диагностических 
процедур, применяемых для выявления пато-
логии почек, так как позволяет оценить раз-
меры почек, чашечно-лоханочного аппарата 
и состояние паренхимы. Однако данная мето-
дика не дает информацию о накопительно-вы-
делительной функции почек. Таким образом, 
стандартное клинико-лабораторное обсле-
дование не позволяет в полной мере оценить 
степень повреждения почек, сделать прогноз 
осложнений, назначить патогенетически обо-
снованное лечение. Вопрос поиска допол-
нительных маркеров, позволяющих оценить 
не только нарушение функций почек, но и воз-
можности организма в целом адаптироваться 
к обструктивному процессу, является актуаль-
ным на протяжении многих лет [Chmielewski 
et al., 2014; Юрьева и др., 2015]. Современные 
высокотехнологичные методики дают возмож-
ность определять в крови пациентов с патоло-
гией почек биохимические маркеры пораже-
ния паренхимы, такие как эндотелин-1 (ЕТ-1), 
трансформирующий фактор роста β1 (TGFβ1), 
эпидермальный фактор роста (EGF), канальце-

вые ферменты [Alberti, 2012]. Однако данный 
алгоритм обследования не является общедо-
ступным из-за высокой стоимости исследова-
ний и требует соответствующего высокотех-
нологичного приборного оснащения. В связи 
с этим использование в клинической практике 
известных доступных методов и показателей 
дополнительного исследования пациентов 
для дифференциальной диагностики не толь-
ко не теряет своей актуальности, но и являет-
ся необходимым условием прогноза течения 
социально значимых заболеваний [Kondratyuk 
et al., 2019]. Анализ тематической литературы 
[Икромов и др., 2014; Антонов, Годин, 2017] по-
зволяет прийти к выводу, что показатели эндо-
генной интоксикации (ЭИ) могут использовать-
ся для оценки как уровня повреждения органа, 
так и состояния организма в целом. Для харак-
теристики почечной недостаточности широко 
используются показатели метаболических на-
рушений: содержания в крови молекул средней 
массы [Габриэлян и др., 1981; Габриэлян, Ли-
патова, 1984; Карякина, Белова, 2004; Оксенюк 
и др., 2016; Nlandu et al., 2019] и продуктов ли-
поокисления [Топчий и др., 2012]. В литературе 
широкое распространение получила концепция 
синдрома ЭИ как процесса в рамках системно-
го (генерализованного) воспалительного от-
вета, вызванного накоплением биологически 
активных соединений, которые в нормальных 
условиях будут выделяться и/или метаболизи-
роваться почками [Bone, 1995; Карякина, Бе-
лова, 2001]. Однако динамика этих изменений 
при длительной обструкции почки в настоящее 
время изучена недостаточно, что не дает воз-
можности правильно оценить степень пора-
жения органа и прогнозировать течение забо-
левания. Известно, что перенапряжение адап-
тационных механизмов, срыв компенсации, 
несбалансированность реакций на биомолеку-
лярном уровне ведут к структурно-метаболиче-
ским изменениям, служащим причиной разви-
тия нарушений гомеостаза в организме [Шмой-
лов и др., 2012]. На основании изложенного 
выше актуальным является эксперименталь-
ное изучение динамики поражения почки и от-
вета организма в целом на это повреждение  
по показателям ЭИ.

Цель настоящего исследования – изучение 
динамики показателей ЭИ при эксперимен-

a high level of endogenous intoxication, resulting in structural and metabolic changes 
both in the affected and in the contralateral kidney.

K e y w o r d s: endogenous intoxication; experiment; urinary tract obstruction; medi-
um-mass molecules; circulating immune complexes; malondialdehyde.
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тальной обструкции мочевыводящих путей для 
дальнейшего прогноза течения обструктивной 
уропатии.

Материалы и методы

Работа выполнялась на кафедре медицин-
ской биологии и генетики Ростовского госу-
дарственного медицинского университета 
(РостГМУ) с использованием материально-тех-
нической базы отдела биохимии, молекулярной 
биологии и клеточных технологий и отдела фун-
даментальной и клинической морфологии Цен-
тральной научно-исследовательской лаборато-
рии ФГБОУ ВО РостГМУ. Содержание, питание, 
уход за животными и выведение из экспери-
мента осуществлялись в соответствии с Прави-
лами для проведения работ с использованием 
экспериментальных животных (Россия, 2010), 
Международными рекомендациями (этическим 
кодексом) по проведению медико-биологиче-
ских исследований с использованием животных 
(CIOMS и ICLAS, 2012), требованиями Хельсинк-
ской декларации (2000) и Директивы 2010/63/
EU Европейского парламента и Совета Евро-
пейского Союза по охране животных, исполь-
зуемых в научных целях (2010). Исследования 
разрешены локальным независимым этическим 
комитетом ФГБОУ ВО РостГМУ Минздрава Рос-
сии (протокол № 21/15 от 10.12.2015).

Экспериментальная модель обструктивной 
уропатии (ОУ) на кроликах-самцах была вы-
полнена по методике E. Giamarellors-Bourbalis 
с соавторами [2004]. Оперативная часть экспе-
римента состояла из нескольких этапов. Пер-
вый этап: животных подвергали седации рас-
твором золетила внутримышечно (15 мг/кг), 
далее в краевую вену уха внутривенно вводили 
1% водную эмульсию пропофола (дипривана) 
(5,0–7,5 мг/кг). Следующий этап: через верх-
несрединный абдоминальный разрез длиной 
4,0 см вскрывали брюшную полость. Кишечник 
перемещали вправо. Левый мочеточник после 
визуализации на 2,5 см дистальнее лоханки 
окружали нитью 3/0 и подтягивали к передней 
брюшной стенке. Заключительный этап: оба 
конца нити проводили через переднюю брюш-
ную стенку наружу и завязывали на коже (рис. 1).

Для достижения поставленной цели были 
сформированы одна контрольная и три опыт-
ных группы животных. Все группы состояли 
из кроликов-самцов в возрасте 3,5 месяца 
и весом 2,40–2,75 кг. Животных всех групп со-
держали при одинаковых условиях температу-
ры (20–23 °С), влажности, освещения, рациона 
питания, с недельной адаптацией до начала 
эксперимента. Полная обструкция левого мо-

четочника сохранялась в течение всего экспе-
римента.

Для проведения биохимических исследо-
ваний у животных производился забор крови 
из краевой ушной вены на 3, 7, 14 и 21-е сутки 
эксперимента. Биохимические исследования 
периферической крови проводили на анализа-
торе CHEM 7 (Erba, Чехия). В сыворотке крови 
определяли следующие показатели: мочевину, 
креатинин, общий белок, альбумин. Уровень 
ЭИ оценивали по показателям молекул сред-
ней массы, циркулирующих иммунных ком-
плексов и малонового диальдегида. Измерение 
показателей ЭИ проводили на спектрофотоме-
тре U-2900 (Hitachi, Япония), используя мето-
дику с модификациями для детекции молекул 
средней массы (МСМ) при трех длинах волн: 
254, 260 и 280 нм, а также определяли большие 
и малые циркулирующие иммунные комплек-
сы (БИК и МИК), малоновый диальдегид (МДА) 
по соответствующим методикам [Стальная, Га-
ришвили, 1977; Николайчик и др., 1991; Обухо-
ва и др., 2007].

Сравнение медиан количественных показа-
телей в экспериментальных группах проводи-
лось с помощью теста Фридмана с поправкой 
на множественные сравнения по Холму (по-
парные апостериорные сравнения производи-
лись с помощью метода Неменьи). Сравнение 
медиан количественных показателей экспери-
ментальных групп с контрольной проводилось 
с помощью теста Краскела – Уоллиса (попар-

Рис. 1. Механическая обструкция левого мочеточни-
ка (схема эксперимента)
Fig. 1. Mechanical obstruction of the left ureter (experi-
mental setup)
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ные апостериорные сравнения производились 
с помощью метода Неменьи). Различия при-
знавались статистически значимыми на уровне 
р < 0,05. Расчеты выполнялись в статистиче-
ском пакете R (версия 3.2, R Foundation for Sta-
tistical Computing, Австрия).

Результаты и обсуждение

Развитие гидронефроза устанавливалось 
макроскопическими и морфологическими ис-
следованиями обструктивной почки. Так, уже 
на 7-е сутки эксперимента внешние разме-
ры обструктивной почки превышали размеры 
контрлатеральной почки без видимых наруше-
ний паренхимы и структуры коркового и мозго-
вого вещества (рис. 2).

По мере увеличения срока обструкции ма-
кроскопические и морфологические призна-
ки гидронефроза усиливались. К 14-м суткам 
в обструктивной почке отмечалось видимое 
расширение полости лоханки и уменьшение 
толщины коркового отдела почки. На 21-е сут-
ки эксперимента зарегистрированы измене-
ния, соответствующие стадии терминального 
гидронефроза, при котором имели место зна-
чительное расширение чашечно-лоханочной 
системы, необратимые структурные изменения 
(фиброз, атрофия), приводящие к снижению 
почечной функции.

Результаты исследования позволили уста-
новить динамику изучаемых показателей при 
развитии гидронефроза, вызванного обструк-
цией почки. Сравнением медиан количествен-

ных показателей у экспериментальных групп 
с контрольной выявлены значимые различия 
(p < 0,05) по семи из них: БИК, МИК, МДА, 
МСМ, общий белок крови, альбумин и креати-
нин (табл. 1). Это позволило соотнести пока-
затели ЭИ с морфологическими изменениями 
почек.

В ранний послеоперационный период 
(3-и сутки) наблюдались изменения, вызван-
ные оперативным вмешательством и гипово-
лемией. Так, хирургическая травма привела 
к закономерному повышению содержания мо-
чевины и креатинина, уровень этих веществ до-
стиг верхней границы нормы на 3-и и 7-е сутки 
эксперимента (рис. 3, 4).

Мочевина является одним из конечных про-
дуктов белкового обмена, и уровень ее со-
держания в крови – важный индикатор того, 
насколько продуктивно почки справляются 
со своей выделительной функцией. Получен-
ные результаты позволяют говорить о том, что 
уровень данного показателя будет оставаться 
в норме до тех пор, пока с нагрузкой в полной 
мере справляется контрлатеральная почка.

Креатинин, как и мочевина, является про-
дуктом белкового распада и из организма 
выводится почками, поэтому его количество 
в крови также является важным показателем 
деятельности почек. Полученные данные гово-
рят об относительном повышении уровня креа-
тинина (на 3–7-е сутки), связанном с уменьше-
нием объема циркулирующей плазмы в резуль-
тате ее кровопотери вследствие оперативного 
вмешательства (рис. 4).

                                                              А                                                                                                                             В

Рис. 2. Макроскопические размеры почек кроликов:
А – здоровые почки; В – 7-е сутки обструкции: слева – контрлатеральная почка, справа – обструктивная почка

Fig. 2. Macroscopic dimensions of rabbit kidneys:
A – healthy kidneys; В – on the 7th day of obstruction: on the left there is the contralateral kidney; on the right – the obstructive kid-
ney
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Снижение содержания общего белка и аль-
бумина до нижних границ нормы свидетель-
ствует о вовлечении белкового резерва ор-
ганизма в процесс заживления раны. Вместе 
с тем содержание общего белка в крови жи-
вотных постепенно увеличивалось – с 49,5 г/л 

на 3-и сутки после операции до 60,5 г/л на 21-е 
сутки (рис. 5).

Изменения изучаемых показателей в после-
дующие сроки эксперимента отражают ответ 
организма на обструкцию почки. Уровень мо-
чевины снижался, достигая минимальных зна-

Таблица 1. Сравнение медиан количественных показателей на 3, 7, 14 и 21-е сутки эксперимента с контроль-
ной группой
Table 1. Comparing quantitative parameters medians on the 3rd, 7th, 14th and 21st day of the experiment with the control 
group

Группы сравнения 
Comparison

groups
Показатель
Index

Контрольная группа
Control group 

N=7

3-и сутки
3rd day
N=12

7-е сутки
7th day
N=12

14-е сутки
14th day

N=9

21-е сутки
21st day

N=6

БИК, усл. ед.
LIC, conventional unit 20 [19; 20] 6,5 [6; 7] 11 [10; 12] 12 [12; 13] 26,5 [26; 28] 

МИК, усл. ед.
SIC, conventional unit 32 [31; 34] 38 [36,5; 39] 43,5 [41; 45] 73 [71; 76] 87 [83; 87] 

МДА, нмоль/мл
MDA, nmol/ml 2,16 [2,12; 2,47] 15,4 [14,9; 16] 17,9 [16,9; 18,8] 12,9 [12,3; 13] 14,4 [13,9; 14,8] 

О. белок, г/л
Total protein, g/l 65 [61; 66] 49,5 [48,8; 50,6] 52 [51,1; 53,2] 56 [54,7; 56] 60,5 [59; 63] 

Альбумин, г/л
Аlbumen, g/l 35 [33; 38] 33 [29,6; 33,7] 28,8 [25,1; 30,9] 24 [22; 26] 28,5 [28; 29] 

Креатинин, ммоль/л
Сreatinine, mmol/l 106 [98; 123] 144 [139; 146] 128 [125; 131] 106 [102; 113] 126 [120; 132] 

Мочевина, ммоль/л
Urea, mmol/l 7,55 [6,54; 8,3] 8,8 [8,15; 9,2] 8,75 [7,75; 9,4] 5,9 [5,7; 6,2] 5,95 [5,7; 6,1] 

Примечание. Здесь и в табл. 2: средние значения представлены в виде медианы [нижний квартиль; верхний квартиль]; 
сравнение осуществлялось с помощью теста Краскела – Уоллиса.
Note. Here and in Tab. 2: The average values are presented as a median [lower quartile; upper quartile]; the comparison was carried 
out using the Kruskal-Wallis test.

Рис. 3. Содержание мочевины в крови кроликов при обструкции мочеточника.
Здесь и далее: * – уровни статистической значимости для сравнения медиан количественных 
показателей экспериментальных групп с контрольной группой

Fig. 3. Urea content in the blood of the rabbits with ureteral obstruction.
Here in after: l* – evels of statistical significance for comparing medians of quantitative indices 
of the experimental groups with the control group
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Рис. 4. Содержание креатинина в крови кроликов при обструкции мочеточника
Fig. 4. The content of creatinine in the blood of the rabbits with ureteral obstruction

Рис. 5. Содержание альбумина и общего белка в крови кроликов при обструкции мочеточ-
ника
Fig. 5. The content of albumin and total protein in the blood of the rabbits with ureteral obstruction

чений к концу эксперимента. Возможно, это 
обусловлено уменьшением субстрата, необхо-
димого для синтеза мочевины, – с низким со-
держанием альбумина в крови кроликов в тече-
ние всего эксперимента (рис. 3).

Есть основания полагать, что эти изменения 
связаны с увеличением глобулиновой фракции, 

на что косвенно указывает повышение содер-
жания циркулирующих иммунных комплексов 
(ЦИК), как больших (БИК), так и малых (МИК). 
Содержание фракции МИК в крови кроликов 
повысилось значительно – от 38 усл. ед. на 3-й 
день эксперимента до 87 усл. ед. к 21-му дню 
(рис. 6).
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Именно фракция МИК, ассоциированная 
с комплементом, может откладываться в пе-
риваскулярном пространстве и корковом слое 
почек, вызывая воспалительные процессы, и, 
следовательно, прогрессивное нарастание 
ее содержания в крови животных отражает 
нарушение фильтрационной функции почек. 
Ранее нами были описаны морфологические 
изменения в ткани почки, вызванные обструк-
цией [Акименко и др., 2017а, б]. Так, в об-
структивной почке на 7-е сутки эксперимента 
появлялись первые адаптационные реакции 
без нарушения функций нефрона. Первые из-
менения появлялись со стороны канальцево-
го аппарата мозгового слоя почек в виде ми-
нимальных признаков развития межуточного 
фиброза. На 14-е сутки в обструктивной по-
чке наблюдалась кистозная трансформация 
клеток эпителия канальцев мозгового и кор-
кового слоев, а также появление крупных зон 
межуточного фиброза стромы. На 21-е сутки 
зарегистрированы необратимые повреждения 
паренхимы обструктивной почки в виде атро-
фии и межуточного фиброза. В контрлатераль-
ной почке в течение эксперимента отмеча-
лись изменения компенсаторного характера, 
связанные с повышением нагрузки на орган. 
Наиболее заметным морфологическим из-
менением контрлатеральной почки явилось 
возникновение в эти сроки сетчатого фибро-
за, локализующегося между отдельными ка-
нальцевыми структурами мозгового веще-

ства почки, с последующим развитием в нем  
неоангиогенеза.

Одним из показателей эндотоксемии яв-
ляется содержание МСМ в крови. Повыше-
ние содержания данных продуктов клеточного 
обмена считается закономерным при любом 
воспалительном процессе. Однако степень 
изменения их содержания может свидетель-
ствовать о тяжести патологического процесса 
и возможности организма в целом формиро-
вать адаптационно-компенсаторные реакции. 
Существенная особенность МСМ заключается 
в их высокой биологической активности, они 
оказывают цитотоксическое и иммунодепрес-
сивное действие (угнетение фагоцитарной ак-
тивности лейкоцитов). В ходе эксперимента 
наблюдалось повышение данного показателя, 
наиболее выраженное на 3-и сутки после опе-
ративного вмешательства и на 21-е сутки экс-
перимента в терминальной фазе гидронефроза 
(более чем в два раза) (табл. 2).

МСМ254 является наиболее токсической не-
белковой фракцией, состоящей из гидрофоб-
ных токсинов, обладающих высоким сродством 
к биологическим структурам; МСМ260 содержит 
нуклеиновые кислоты; фракция МСМ280 состоит 
из продуктов неполного распада белков и аро-
матических аминокислот. Обладая относитель-
но небольшой молекулярной массой, в норме 
МСМ удаляются из организма почками путем 
клубочковой фильтрации, при нарушении этих 
процессов происходит накопление МСМ в ор-

Рис. 6. Содержание БИК и МИК в крови кроликов при обструкции мочеточника
Fig. 6. The content of the LIC and SIC in the blood of the rabbits with ureteral obstruction
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ганизме, что определяет многообразие клини-
ческих проявлений эндотоксикоза. Так, повы-
шение МСМ у больных с острой почечной недо-
статочностью, несмотря на улучшение прочих 
показателей (креатинин, мочевина), является 
признаком неблагоприятного прогноза заболе-
вания. Нами установлено выраженное повыше-
ние содержания МСМ трех фракций в равной 
степени, что указывает на повреждение цито-
плазматических, мембранных и ядерных ком-
понентов клетки. Накопление МСМ является 
не только маркером эндотоксикации, но и фак-
тором, усугубляющим течение патологического 
процесса, – МСМ приобретают роль вторичных 
токсинов, которые вызывают нарушение ги-
стогематического барьера, ингибируют мито-

хондриальные процессы окисления, нарушают 
транспорт веществ через мембрану.

К числу наиболее токсичных для клеточных 
компонентов относится малоновый диальде-
гид (МДА). Значительное увеличение МДА на-
блюдалось на 7-е сутки эксперимента – с 2,16 
до 17,9 нмоль/мл (рис. 7), что говорит о высо-
кой активности свободнорадикального окис-
ления в тканях обструктивной почки. Через две 
недели эксперимента наблюдалось снижение 
содержания мочевины, МДА, креатинина и аль-
бумина в крови по сравнению с острым после-
операционным периодом (3–7-е сутки), что 
совпадает с началом формирования компенса-
торных механизмов в контрлатеральной почке 
и усилением ее функции, сопровождающееся 

Таблица 2. Содержание МСМ в крови кроликов в динамике обструкции мочеточника
Table 2. The content of the MWM in the rabbits blood in the dynamics of ureteral obstruction

Группы сравнения
Comparison groups

Показатель
Index

МСМ 254 нм, усл. ед.
MWM 254 nanometer, 

conventional unit

МСМ 260 нм, усл. ед.
MWM 260 nanometer, 

conventional unit

МСМ 280 нм, усл. ед.
MWM 280 nanometer, 

conventional unit
Контроль
Control 15,6 [14,9; 16,6] 16,6 [15,6; 17,1] 14,5 [13,8; 15,5] 

Группа экспериментальная
Experimental group

3-и сутки
3rd day 30,7 [29,0; 31,1] р < 0,0001* 33,8 [32,4; 34,8] р < 0,0001* 14,4 [13,8; 15,5] р < 0,0001*

7-е сутки
7th day 26,6 [25,8; 27,6] р = 0,08* 28,6 [27,4; 29,7] р = 0,09* 34,8 [34,2; 35,4] р = 0,6*

14-е сутки
14th day 25,3 [24,5; 26,4] р = 0,43* 27,6 [26,4; 28,3] р = 0,25* 26,1 [25,1; 27,1] р = 0,01*

21-е сутки
21st day 36,0 [34,7; 36,3] р < 0,0001* 36,1 [35,8; 36,5] р < 0,0001* 33,7 [32,9; 34,2] р < 0,001*

Рис. 7. Содержание МДА в крови кроликов при обструкции мочеточника
Fig. 7. MDA content in the blood of the rabbits with ureteral obstruction
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дисбалансом окислительно-восстановитель-
ных процессов в ткани. Подтверждением этому 
служат установленные ранее морфологические 
изменения в контрлатеральной почке [Акимен-
ко и др., 2017б].

На 21-е сутки эксперимента регистриро-
вались повышенные значения общего бел-
ка крови, МСМ, МИК и БИК по сравнению 
с остальными периодами (3, 7 и 14-е сутки). 
Циркулирующие иммунные комплексы состоят 
из специфических иммуноглобулинов, компо-
нентов комплемента и антигена, большая часть 
выводится через печень и селезенку, осталь-
ные захватываются и перевариваются фаго-
цитами. Если фагоциты и органы выведения 
не справляются со своими функциями в полной 
мере, то происходит накопление ЦИК в тканях 
и органах, в частности в почечных клубочках, 
что приводит к повреждению ткани почки и раз-
витию воспаления.

Заключение

Полученные нами данные указывают на пе-
ренапряжение адаптационных механизмов, 
развитие окислительного стресса и демон-
стрируют высокий уровень эндогенной инток-
сикации, приводящей к структурно-метабо-
лическим изменениям как в пораженной, так 
и в контрлатеральной почке. Анализ биохими-
ческих показателей крови и маркеров ЭИ под-
тверждает возможность их использования для 
диагностики тяжести течения и прогноза ис-
хода заболевания, так как адекватно отражает 
морфофункциональные изменения в ткани об-
структивного и компенсаторного органов.

Изучение динамики показателей ЭИ по-
зволило выделить ключевые этапы развития 
эндотоксемии при обструктивной уропатии. 
Так, в начальные сроки развития патологии 
регистрировались закономерные изменения, 
отражающие формирование адаптационных 
процессов в ответ на повреждение. К числу 
наиболее существенных изменений этого пе-
риода следует отнести накопление продуктов 
свободнорадикального окисления и повыше-
ние содержания креатинина и МСМ. По мере 
увеличения срока обструкции и усиления мор-
фологических нарушений обструктивной почки 
в крови регистрируется резкое повышение со-
держания МИК, снижение содержания моче-
вины и альбумина. При появлении признаков 
необратимых морфологических изменений 
в структуре почки отмечалось резкое повыше-
ние содержания МСМ всех трех фракций, МИК 
и БИК на фоне низкого уровня альбумина и мо-
чевины.

Работа осуществлялась при финансовой 
поддержке из средств федерального бюдже‑
та на выполнение государственного задания 
Министерства здравоохранения Российской 
Федерации «Разработка способов морфоло‑
гической и молекулярно‑генетической оценки 
риска развития и прогрессии хронической бо‑
лезни почек».
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ДИНАМИКА ГЕМАТОЛОГИЧЕСКИХ ПОКАЗАТЕЛЕЙ КРОВИ 
КРЫС ПОСЛЕ ЛОКАЛЬНОГО ХОЛОДОВОГО ПОВРЕЖДЕНИЯ

Л. Л. Шагров, Н. А. Шутский, С. Л. Кашутин, С. И. Малявская
Северный государственный медицинский университет, Архангельск, Россия

Любой патологический процесс может отразиться на количественных и качествен-
ных особенностях состава циркулирующей крови. Этим и определяется огромное 
значение необходимости изучения крови в условиях локальной холодовой травмы 
и выявления закономерностей изменений различных показателей. Кровь в первую 
очередь подвергается действию токсических веществ, возникших в очаге пораже-
ния. В статье представлены результаты экспериментального исследования, це-
лью которого было изучение изменений клеточного состава крови крыс в зависи-
мости от времени их экспозиции в условиях локального холодового воздействия. 
Исследование гематологических показателей периферической крови заключалось 
в определении содержания нейтрофилов, эозинофилов, базофилов, моноцитов, 
лимфоцитов. Полученные данные расширяют и углубляют представления о ха-
рактере интоксикации организма в условиях стрессового воздействия различных 
факторов, а также свидетельствуют, что локальное холодовое воздействие влияет 
на активность клеток, обеспечивающих реакции неспецифического и специфиче-
ского иммунного ответа, в частности, со стороны нейтрофилов, моноцитов, лим-
фоцитов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: гематологические показатели; холодовое повреждение; 
восстановление.

L. L. Shagrov, N. A. Shutskiy, S. L. Kashutin, S. I. Malyavskaya. 
CHANGES IN HEMATOLOGICAL PARAMETERS IN RATS AFTER LOCAL 
COLD DAMAGE

Any pathological process can affect the quantitative and qualitative composition of cir-
culating blood. Hence the immense importance of studying blood under local cold injury 
and identifying the patterns of change of various indices. Blood is first and foremost af-
fected by the toxic substances appearing in the lesion. This article presents the results 
of an experimental study designed to investigate changes in the cell composition of rat 
blood depending on the duration of exposure to local cold impact. The study of periph-
eral blood hematological parameters included the determination of the content of neu-
trophils, eosinophils, basophils, monocytes, and lymphocytes. The data obtained ex-
pand and deepen our understanding of the nature of intoxication under various stresses, 
and also indicate that local cold exposure affects the activity of the cells engaged in non-
specific and specific immune response, in particular neutrophils, monocytes, and lym-
phocytes.

K e y w o r d s: hematological parameters; cold damage; recovery.
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Введение

Изучение механизмов адаптации организма 
человека к жизни в северных широтах, где он 
подвергается воздействию низких природных 
температур, диктуется необходимостью освое-
ния Крайнего Севера [Саввинов, 2005; Никола-
ев, 2007]. Известно, что в ответ на воздействие 
абсолютно дискомфортных факторов окружа-
ющей среды происходят изменения в функци-
онировании основных жизнеобеспечивающих 
систем: иммунной, нервной, эндокринной [Каз-
начеев, 1980; Петров, 1982; Хаитов, 1995; Агад-
жанян, 2005]. При длительном и/или чрезвы-
чайно сильном воздействии неблагоприятных 
факторов происходят сдвиги в иммунной сис-
теме, проявляющиеся изменениями пролифе-
рации и дифференцировки иммунокомпетент-
ных клеток, а также аутосенсибилизации, что 
в конечном итоге приводит к истощению резер-
вов и нарушению компенсаторных возможно-
стей [Добродеева, 2004; Саввинов, 2005].

В связи с этим представляет интерес изучение 
реактивных сдвигов в гемограммах в условиях 
воздействия локального холодового поврежде-
ния. Ранее проведенные исследования касались 
в основном изучения содержания нейтрофилов, 
моноцитов, лимфоцитов без учета дифферен-
цировки данных клеток на субпопуляции [Marks, 
1969; Gadarowski,1984; Konnov, 2016].

Изучение сегментограммы, моноцитограм-
мы и лимфоцитограммы позволяет оценить 
уровень сегментации ядра нейтрофилов, ак-
тивность пролиферации и дифференцировки 
моноцитов, а также лимфопролиферацию лим-
фоцитов. Естественно полагать, что количест-
венный анализ форменных элементов крови 
с учетом их субпопуляций за более длительный 
период изучения после отморожения создаст 
целостную картину, позволяющую определить 
реализацию резервных и компенсаторных воз-
можностей.

Материалы и методы

Эксперимент проводили в соответствии 
с Правилами лабораторной практики (Приказ 
Министерства здравоохранения и социального 
развития Российской Федерации от 23 августа 
2010 г. № 708н «Об утверждении Правил лабо-
раторной практики»), а также с учетом требова-
ний Международной Хельсинкской конвенции 
о гуманном отношении к животным (1972).

Холодовую травму воспроизводили на бес-
породных самцах и самках крыс 2-месячного 
возраста, массой 180–200 г, содержавшихся 
в одинаковых условиях, на стандартном пище-

вом режиме. После наступления наркотическо-
го сна моделировали контактное отморожение 
с помощью металлической гирьки диаметром 
2,5 см, которую предварительно охлаждали 
в жидком азоте, а потом прикладывали к де-
пилированной коже спины крысы на 3 мин 
по методу, описанному в работе [Бойко, 2010]. 
В результате такого воздействия у экспери-
ментальных животных развивалось локальное 
отморожение 3-й степени.

Вывод из эксперимента проводили путем 
передозировки средства для наркоза на 3, 7, 
14 и 21-е сутки. Для получения статистически 
достоверных результатов группы формировали 
из 20 животных. В качестве контрольной группы 
использованы беспородные крысы той же мас-
сы тела, содержавшиеся в тех же условиях, что 
и опытная группа. Крыс декапитировали с со-
блюдением требований гуманности согласно 
Приложению № 4 «О порядке проведения эвта-
назии (умерщвления) животного» к Правилам 
проведения работ с использованием экспери-
ментальных животных (приложение к Приказу 
МЗ СССР № 755 от 12.08.1977). Пробы крови 
были получены во время декапитации живот-
ных.

Количество лейкоцитов определяли в каме-
ре Горяева по стандартному методу. На мазке 
крови, зафиксированном смесью Никифорова 
и окрашенном по Романовскому – Гимзе, опре-
деляли содержание нейтрофилов, эозинофи-
лов, базофилов, моноцитов, лимфоцитов. Ци-
тоскопическое исследование нейтрофильных 
лейкоцитов проводили путем подсчета сред-
него количества фрагментов ядра у 100 кле-
ток [Тодоров, 1968]. При изучении моноцито-
граммы учитывали промоноциты, собственно 
моноциты и полиморфноядерные моноциты 
[Фрейдлин, Тотолян, 2001]. При изучении лим-
фоцитограммы дифференцировали лимфоци-
ты по величине клетки с учетом размеров ци-
топлазмы: малые лимфоциты – до 8 мкм, сред-
ние – от 8 до 12 мкм, большие – больше 12 мкм 
[Шерстенникова и др., 2017].

Статистическую обработку результатов вы-
полняли с помощью SPSS 13.0 for Windows. 
Распределение параметров было ненормаль-
ным, в связи с чем описание выборок про-
водили с помощью подсчета медианы (Мd) 
и межквартильного интервала Q25–Q75. Веро-
ятность различий оценивали по непараметри-
ческому критерию Колмогорова – Смирнова.

Результаты и обсуждение

В результате эксперимента установле-
но, что показатели клеточного состава крови 
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у контрольной группы животных, содержавших-
ся при оптимальных температурных условиях, 
не сопровождались отклонениями от нормы, 
в то время как при оценке состояния экспери-
ментальных групп крыс выявлены изменения 
показателей количества форменных элемен-
тов.

Результаты исследования свидетельствуют, 
что холодовое воздействие влияет на актив-
ность клеток, обеспечивающих реакции не-
специфического и специфического иммунного 
ответа. Так, отмечено незначительное сни-
жение общего количества лейкоцитов крови 
на 3-и сутки (1,12 %), а на 21-е сутки оно соот-
ветствует показателю у контрольной группы.

При этом количество лимфоцитов снижа-
ется на 6 % на 3–7-е сутки, максимально воз-
растая на 21-е сутки на 10,5 %. Изменения 
со стороны гранулоцитов (эозинофилов, ней-
трофилов и базофилов) наблюдались только 
у нейтрофилов – на 3-и и 7-е сутки отмечено 
повышение на 16,5 %, на 21-е сутки их количе-
ство соответствует показателю у контрольной 
группы (рис.). При этом количество моноцитов 
на 3-и и 7-е сутки снижается (на 16 %), несмо-
тря на то что на 14-е сутки отмечается незначи-
тельное повышение (на 2 %) и резкое снижение 
на 21-е сутки (на 8 %) по сравнению с контро-
лем.

При изучении сегментограммы произошли 
следующие изменения (рис., Б). В группе конт-
роля преобладали нейтрофилы, содержащие 5 
и более сегментов в ядре, – 96,0 %. На 3-и сут-
ки после локального холодового повреждения 
регистрировали статистически значимое сни-
жение концентрации нейтрофилов с 5 сегмен-
тами в ядре на 48,5 % и увеличение 3- и 4-сег-
ментных форм на 14,5 и 24 % соответственно. 
Статистически значимых различий между фор-
мами с 1, 2, 3 и 4 сегментами в ядре на 7–14-е 
сутки не выявлено, тогда как концентрация 
5-сегментных форм увеличилась на 7-е сутки 
на 24,5 % и незначительно снизилась на 14-е 
сутки (4 %). Содержание нейтрофилов с 1 и 2 

сегментами в ядре на 21-е сутки соответство-
вало значению у группы контроля, нейтрофилы 
с 3 и 4 сегментами в ядре сохраняли высокие 
концентрации 2 и 7,5 %, уровень нейтрофилов 
с 5 сегментами в ядре продолжал восстанавли-
ваться до близкого к контролю значения.

При изучении структуры моноцитограммы 
наблюдали следующие изменения: на 3-и сутки 
незначительно снижается количество промо-
ноцитов и собственно моноцитов на 2 %, при 
этом увеличивается содержание полиморфно-
ядерных моноцитов на 3 %. С 7-х по 21-е сутки 
каких-либо существенных колебаний в структу-

ре моноцитограммы со стороны промоноцитов 
и полиморфноядерных моноцитов не зареги-
стрировано. Количество собственно моноци-
тов с 3-х по 21-е сутки статистически значимо 
увеличивается на 4 %.

Структура лимфоцитограммы показала от-
сутствие каких-либо изменений со стороны 
уровня среднеплазменных лимфоцитов после 
локального холодового повреждения. Измене-
ния касались малых и больших лимфоцитов.

Так, на 3-и сутки регистрировали увеличе-
ние содержания малых лимфоцитов на 18 % 
на фоне снижения уровня больших форм 
на 14 %. На 7–14-е сутки проявилась обратная 
динамика: уровень малых лимфоцитов снизил-
ся, а больших форм – увеличился, что не от-
разилось на общем содержании лимфоцитов. 
На 21-е сутки увеличение общего содержания 
лимфоцитов было связано с существенным 
увеличением малых лимфоцитов на 8 %, не-
смотря на снижение больших форм на 4,5 % 
по сравнению с группой контроля.

Накопленный в настоящее время фактиче-
ский материал показывает, что ранее прове-
денные исследования касались в основном 
изучения содержания нейтрофилов, моноци-
тов, лимфоцитов без учета дифференцировки 
данных клеток на субпопуляции [Marks, 1969; 
Gadarowski, 1984; Konnov, 2016].

Количественный анализ форменных эле-
ментов крови с учетом их субпопуляций за бо-
лее длительный период изучения после отмо-
рожения показал: снижение общего количества 
лейкоцитов на 3-и сутки указывает на то, что 
холодовое воздействие действительно явля-
ется стрессовым фактором для теплокровных 
животных. Это коррелирует с исследованиями 
Е. Г. Костоломовой, где показано, что популя-
ции изолированных ИКК по-разному реагируют 
на длительность холодовой экспозиции [Косто-
ломова, 2011]. Кратковременное охлаждение 
является фактором, активирующим функци-
ональную активность моноцитов и нейтрофи-
лов, а длительное – угнетающим. В исследо-
ваниях В. М. Николаева также отмечалось, что 
при адаптации крыс к гипотермии изменяются 
показатели неспецифического клеточного им-
мунитета, связанные с фагоцитарной активно-
стью лейкоцитов [Николаев, 2007].

Будем полагать, что экспозиция крыс в на-
шем эксперименте в течение 3–21 суток, име-
ющая в результате подавление активности лей-
коцитов, являлась достаточно длительной.

Анализ сегментограммы (рис., Б) показал, 
что в физиологических условиях основными 
нейтрофилами крови крыс являются 5-сег-
ментные формы.
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Динамика гематологических показателей и показателей (кл./л) лейкограммы (А), сегментограммы (Б), моно-
цитограммы (В) и лимфоцитограммы (Г) крови крыс после локального холодового повреждения
Dynamics of the hematological parameters and of indicators (cells/l) of leukogram (А), segmentogram (Б), monocy-
togram (В) and lymphocytogram (Г) of rat blood after local cold injury
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По мнению П. Д. Горизонтова, сегменто-
ядерные нейтрофилы являются одним из фак-
торов неспецифической резистентности, так 
как обеспечивают фагоцитоз в тканях и на по-
верхностях слизистых, синтезируют компле-
мент, лизоцим, миелопероксидазу и катион-
ные белки. Как видно из фрагмента Б рисунка, 
происходило статистически значимое увели-
чение 1-, 2-, 3- и 4-сегментных форм на фоне 
снижения 5-сегментоядерных нейтрофилов 
на 3-и сутки после холодового повреждения, 
тем самым можно предполагать об усиленной 
миграционной активности 5-сегментных форм 
и дополнительном рекрутировании менее сег-
ментированных форм нейтрофилов из красно-
го костного мозга [Горизонтов, 1983].

При изучении активности и пролифера-
ции моноцитов (рис., В) отмечено увеличение 
концентрации собственно моноцитов на фоне 
снижения уровня промоноцитов, что позволя-
ет предположить об усиленном формировании 
именно той популяции моноцитов, которая спо-
собна выполнять специализированные функ-
ции. В свою очередь, снижение содержания 
полиморфноядерных форм моноцитов может 
свидетельствовать об усиленной их миграции 
в зону повреждения.

Вместе с тем следует отметить, что сдвиги 
представленных гематологических изменений 
со стороны нейтрофилов и моноцитов будут 
различными при разных вариантах модели-
рования – в зависимости от силы стрессора 
и длительности его действия, а также от функ-
ционального состояния экспериментального 
животного. Что в конечном итоге может прояв-
ляться в виде формирования других соотноше-
ний различных видов клеток в периферической 
крови. Так, при умеренном по силе раздражи-
теле гематологическая картина проявляется 
в виде увеличения количества нейтрофилов, 
моноцитов. При чрезмерно сильном стрессо-
вом воздействии развивается абсолютная лим-
фопения, абсолютная моноцитопения, абсо-
лютный нейтрофилез [Шилова, 2011].

Анализ лимфоцитограммы (рис., Г) показал 
статистически значимые колебания концентра-
ций малых и больших лимфоцитов после локаль-
ного холодового повреждения, при этом отсут-
ствовали какие-либо реакции со стороны сред-
неплазменных лимфоцитов. Данные изменения 
указывают на основную роль малых и больших 
лимфоцитов в восстановительном периоде.

Как отмечает А. А. Савченко, увеличение 
содержания больших лимфоцитов является 
результатом бласттрансформации, а малые 
лимфоциты составляют основную часть недиф-
ференцированных лимфоцитов, способных экс-

прессировать рецепторы CD34, что и характери-
зует их как стволовые клетки [Савченко, 1996].

С 3-х по 14-е сутки изменения соотноше-
ния между малыми и большими лимфоцитами 
не связаны с увеличением общего числа лим-
фоцитов. Увеличение на 21-е сутки общего 
содержания лимфоцитов происходило за счет 
возрастания их малых форм, что позволяет 
предполагать о наиболее активном рекрутиро-
вании малых лимфоцитов, как стволовых кле-
ток крови, необходимых для восстановления 
поврежденных тканей.

Заключение

Анализируя вышеизложенное, можно утвер-
ждать, что холодовое воздействие является 
стрессом, выражающимся в реакции со сторо-
ны всего клеточного состава крови. В резуль-
тате действия холодового фактора стимулиру-
ется специфический иммунный ответ, на что 
указывает увеличение в крови количества лим-
фоцитов, а реакции неспецифического ответа, 
опосредованные другими видами лейкоцитов, 
подавляются.
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ОЦЕНКА ГЕМОЛИТИЧЕСКОЙ УСТОЙЧИВОСТИ 
ЭРИТРОЦИТОВ ПРИ ВОЗДЕЙСТВИИ ДИСПЕРСИИ 
ШУНГИТОВОГО НАНОУГЛЕРОДА

А. Г. Борисова
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Графен и связанные с ним производные показали большой нанотехнологический 
потенциал, включая биомедицинские приложения, поэтому шунгитовый углерод, 
содержащий графеноподобные наноразмерные структуры, также вызывает инте-
рес исследователей благодаря своим уникальным свойствам. Тщательное изуче-
ние свойств шунгитового наноуглерода необходимо для понимания циркуляции на-
номатериала во внутренней среде организма и в окружающей среде. Шунгитовый 
углерод предлагается рассматривать как многоуровневую структуру, образован-
ную графеноподобными фрагментами, близкими по свойствам к восстановлен-
ному оксиду графена. Проведено исследование влияния водной дисперсии нано-
частиц шунгитового углерода на клетки красной крови человека in vitro. Изучена 
осмотическая устойчивость эритроцитов человека в присутствии шунгитовых на-
ночастиц при комнатной температуре, а также терморезистентность эритроцитов. 
Осморезистентность эритроцитов под действием частиц шунгитового коллоида 
в концентрации 4–15 мкг/мл незначительно снижалась, но оставалась в границах 
нормы. Шунгитовый углерод в концентрации 2,5–40 мкг/мл не индуцировал по-
вреждение клеток крови человека в условиях термогемолиза. Сопоставление ре-
зультатов по осмо- и терморезистентности эритроцитов позволяет заключить, что 
проявление гемолитической активности наночастиц водной дисперсии шунгитово-
го углерода зависит от температуры среды и концентрации. Можно предположить, 
что в условиях опыта по термогемолизу адсорбция наночастиц шунгитового угле-
рода на поверхности клеточной мембраны была недостаточной, чтобы вызвать су-
щественные изменения цитоархитектоники клеток, либо состояние окисленности 
графеновых фрагментов таково, что не влекло за собой изменение проницаемости 
мембраны для ионов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: шунгит; наночастицы; гемолиз; термогемолиз; осморези-
стентность; мембрана клетки.

A. G. Borisova. AN ASSESSMENT OF THE RESISTANCE OF 
ERYTHROCYTES TO HEMOLYSIS UNDER THE EFFECT OF DISPERSED 
SHUNGITIC NANOCARBON

Graphene and the related derivatives have exhibited high potential for nanotechnology ap-
plications, including biomedicine, wherefore shungitic carbon, which contains graphene-
like nanoscale structures, is also of interest for researchers due to its unique properties. 
The properties of shungitic nanocarbon need to be studied thoroughly to understand how 
this nanomaterial circulates inside the body and in its ambient environment. Shungitic 
carbon should arguably be regarded as a multi-tiered structure formed by graphene-like 
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Введение

В последнее время все больший интерес 
исследователей вызывают биологические 
эффекты наночастиц углерода, а также меха-
низмы их взаимодействия с биополимерами 
и биомембранами. Спектр биологической ак-
тивности углеродных наноматериалов очень 
широк – от противоопухолевой, антивирусной 
и антимикробной до антиоксидантной, нейро-
протективной, фотодинамической и мембрано-
тропной [Liu et al., 2013; Wang et al., 2016]. Ши-
рокое применение наноматериалов семейства 
графена, а к ним относится, по многим дан-
ным, и наноуглерод шунгита [Rozhkova et al., 
2016], делают крайне вероятным их появление 
в окружающей среде в значительных количест-
вах. Число биологических исследований гра-
феновых наноматериалов очень быстро уве-
личивается в последние годы. В них показаны 
эффекты биологических взаимодействий меж-
ду графеновыми материалами на различных 
уровнях организации живых систем, от биомо-
лекул до целых организмов [Zhang et al., 2016; 
Ye et al., 2018]. Однако то, каким образом осу-
ществляются эти эффекты, остается далеко 
не ясным. Очевидно, что для ответа на данный 
вопрос совершенно необходимы соответству-
ющие исследования на уровне биологических 
молекул, а также клеточных мембран и целых  
клеток.

Уникальные свойства структуры шунгита 
могут использоваться для развития техноло-
гий в наномедицине, в т. ч. и для доставки ле-
карств. В основе шунгитового углерода вы-
деляется ведущий структурный элемент – не-
планарные молекулы, близкие по свойствам 
к восстановленному оксиду графена. При весь-

ма широком использовании шунгитового мате-
риала в различных биологических приложениях 
(косметика, курортология, биодобавки, водя-
ные фильтры) отсутствует понимание его взаи-
модействий с биомолекулами и клетками в фи-
зиологической среде. Данные об особенно-
стях совместимости графена – как чистого, так 
и разной степени окисленности – с различными 
отделами внутренней среды организма носят 
фрагментарный и противоречивый характер 
[Liao et al., 2011; Zhang et al., 2011; Sasidharan 
et al., 2012]. К сожалению, недостаточно и ин-
формации, касающейся потенциальной опас-
ности углеродных наноматериалов, а также их 
токсичности [Zhao et al., 2014].

Одним из базовых тестов для выявления 
взаимодействия наночастиц с эритроцитами 
является гемолиз (потеря целостности мем-
бран эритроцитов, приводящая к утечке гемо-
глобина). Наночастицы могут повлиять на це-
лостность мембраны эритроцитов в результа-
те механического повреждения или действия 
активных форм кислорода (АФК). Кроме того, 
на гемолитические свойства наночастиц также 
могут влиять их размер, форма, поверхностный 
заряд и химический состав.

Так, в работе [Zhang et al., 2011] показано, 
что оксид графена индуцировал зависящий 
от дозы и от времени гемолиз эритроцитов мы-
шей при 37 °С. При выдерживании суспензии 
эритроцитов с оксидом графена в концент-
рации 10–80 мкг/мл в течение 1 часа не было 
обнаружено разницы в степени гемолиза как 
между этими концентрациями, так и с контро-
лем, но при удлинении времени экспозиции до 
6 часов разница в степени гемолиза по сравне-
нию с контролем была существенной – почти 
в 3 раза. В статье [Sasidharan et al., 2012] при-

fragments similar in properties to reduced graphene oxide. The effect of an aqueous dis-
persion of shungitic carbon nanoparticles on human red blood cells was studied in vitro. 
The osmotic resistance of human erythrocytes in the presence of shungite nanoparticles 
at room temperature, as well as the thermal resistance of erythrocytes were investigated. 
The osmotic resistance of red blood cells decreased slightly under the action of a 4.0–15 
µg/ml colloidal solution of schungite particles, but remained within the normal range. 
The 2.5–40 µg/ml concentration of shungitic nanocarbon did not damage human blood 
cells during thermohemolysis. A comparison of the results on the osmotic and thermal 
resistance of red blood cells has led to the conclusion that the expression of the he-
molytic activity of nanoparticles in an aqueous dispersion of shungitic carbon depends 
on the temperature of the medium and on concentration. In the given experiment on ther-
mohemolysis, the adsorption of shungite carbon nanoparticles on cell membrane surface 
was probably insufficient to cause significant changes in the cell architectonic organiza-
tion, or the oxidation state of graphene fragments was such that it did not entail a change 
in membrane permeability to ions.

K e y w o r d s: shungite; nanoparticles; hemolysis; thermohemolysis; osmoresistance; 
cell membrane.
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ведены данные о том, что обработка эритроци-
тов человека чистым и окисленным графеном 
в течение 3 часов при комнатной температуре 
не приводила к гемолизу при концентрациях 
графена от 10 до 75 мкг/мл. Таким образом, 
и графен, и оксид графена проявляли в услови-
ях опыта хорошую гемосовместимость.

В противоположность этому в работе [Liao 
et al., 2011] обнаружена высокая гемолитиче-
ская активность оксида графена в интервале 
концентраций 3–200 мкг/мл. При наимень-
шем размере окисленный графен показал на-
ибольшую гемолитическую активность, тогда 
как агрегированные графеновые листы по-
казали самую низкую гемолитическую актив-
ность, а покрытие оксида графена хитозаном 
ее практически исключило. Таким образом, эти 
результаты демонстрируют, что размер частиц, 
их морфология, состояние частиц и поверх-
ностный заряд графена оказывают сильное 
влияние на биологические/токсикологические 
реакции по отношению к эритроцитам.

В экспериментах [Jaworski et al., 2017] 
с красными кровяными клетками куриных эм-
брионов также обнаружена гемолитическая 
активность графена и его производных – ин-
кубация с графеном, оксидом графена и вос-
становленным оксидом графена в концентра-
циях 50 мкг/мл и выше вызывала поврежде-
ние структуры эритроцитов и дозозависимый 
гемолиз. Результаты исследования показали, 
что различные формы графена, в зависимости 
от способа получения и модификации поверх-
ности, имели различную гемосовместимость, 
гемолитическая активность росла в ряду ок-
сид графена > восстановленный оксид графе-
на > графен.

Таким образом, эти факторы должны быть 
тщательно изучены и рассмотрены перед при-
менением шунгитовых дисперсий в медицин-
ских и прочих целях, поскольку углерод шун-
гита, согласно структурной модели, строится 
из графеновых кластеров как промежуточных 
элементов. Важно контролировать физические 
и химические свойства получаемых водных 
коллоидов углеродных наночастиц, т. к. сте-
пень эксфолиации (отслаивания) частиц и их 
последующей агрегации зависит от времени 
обработки суспензии ультразвуком.

Ранее мы исследовали влияние наночастиц 
шунгитового углерода (ШУ) на эритроциты че-
ловека и ряда позвоночных in vitro различны-
ми методами. Было показано, что введение 
нанодисперсии ШУ в суспензию эритроцитов 
человека приводило к образованию агрегатов 
из дискоцитов [Горюнов и др., 2009]. Выявлено 
тромбогенное действие дисперсии ШУ на сис-

тему свертывания крови человека [Борисова, 
2018].

Устойчивость эритроцитов к гемолизу опре-
деляется структурной организацией их мем-
браны и поэтому может быть использована для 
оценки функционального состояния клеток под 
влиянием химических соединений, потенци-
ально способных вызывать изменение физи-
ческих и химических свойств мембран и целых 
клеток.

Целью настоящей работы было выявление 
in vitro гемолитической активности наночастиц 
ШУ – их возможного воздействия на мембраны 
эритроцитов человека как в условиях осмоти-
ческого стресса, так и при действии высоких 
температур.

Материалы и методы

Объектами исследования были эритроциты 
человека. Консервированную кровь здоровых 
доноров I(0) группы, отобранную в гемокон-
сервант «Глюгицир» (срок хранения 21 день), 
трижды отмывали в фосфатно-солевом буфе-
ре рН 7,4 для получения осадка эритроцитов, 
из которого готовили 1%-ю суспензию.

В экспериментах использованы стабиль-
ные водные дисперсии наночастиц ШУ, при-
готовленные из шунгитового горнорудного 
сырья Шуньга I согласно методике Н. Н. Рож-
ковой [2011] и охарактеризованные с помо-
щью спектрофотометрии UV–Vis, раманов-
ского рассеяния и динамического рассеяния 
света с исходной концентрацией углерода 
0,1 мг/мл. Шунгитовый углерод предлагается 
рассматривать как многоуровневую структуру, 
образованную графеноподобными фрагмента-
ми размером < 1 нм в качестве основных струк-
турных элементов, агрегированных в стопки 
1,5–2,5 нм, которые, в свою очередь, формиру-
ют глобулы ~ 6 нм. Ассоциаты глобул размером 
20–100 нм завершают структуру углеродных 
наночастиц (НЧ) [Rozhkova et al., 2016].

На рис. 1 представлен спектр поглощения 
такой дисперсии.

Спектр имеет характерный вид с пиком по-
глощения при 256 нм, который обусловлен π→π* 
переходами в сопряженных связях. Сравнение 
со спектрами оксида графена и восстановлен-
ного оксида графена [Gurunathan et al., 2012; 
Choi et al., 2016] позволяет считать, что спектр 
характеризует образец с меньшей степенью 
окисления графеновых элементов ШУ, т. е. 
восстановленный оксид графена.

Отличие в состоянии окисления обуслов-
лено различным количеством гидроксильных, 
карбоксильных и эпоксидных групп по краям 
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и на плоскости графеновых элементов. Восста-
новленный оксид графена имеет кислородсо-
держащие группы только по краям. Более вы-
сокая степень окисления наночастиц графена 
означает и более высокую гидрофильность их 
поверхности.

Для исследования влияния наночастиц ШУ 
на состояние клеточной мембраны мы выдер-
живали эритроциты человека in vitro с диспер-
сиями шунгитового наноуглерода с исходной 
концентрацией 0,1 мг/мл, варьируя условия 
и время воздействия.

Для оценки осморезистентности количест-
венно определяли степень гемолиза эритроци-
тов в гипотонических растворах NaCl [Лабора-
торные…, 1987]. Готовили солевые растворы 
со снижающейся концентрацией – 0,85; 0,80; 
0,75; 0,70; 0,65; 0,60; 0,55; 0,50; 0,45; 0,40; 
0,35; 0,30; 0,25; 0,20; 0,15; 0,10 %. В пробир-
ки добавляли взвесь эритроцитов и оставляли 
при комнатной температуре на 30 минут, за-
тем на спектрофотометре СФ-56 определяли 
поглощение раствора при 540 нм (поглощение 
гемоглобина), которое было пропорционально 
количеству выделившегося гемоглобина. Стро-
или кривые гемолиза, из которых определяли 
С50 – концентрацию NaCl, при которой лизиро-
вало 50 % клеток. Эта величина является харак-
теристикой осморезистентности эритроцитов. 
Исследовано 9 образцов донорской крови, для 
каждого строились кривые гемолиза по 14–16 
концентрациям NaCl, повторность в пределах 
каждого образца составляла 3. В таблице при-
ведены средние арифметические значения 
и их стандартные ошибки. Достоверность раз-
личий определяли с помощью дисперсионного 
анализа по Краскелу – Уоллису.

Термогемолиз эритроцитов изучали мо-
дифицированным нами равновесным мето-
дом [Ямайкина, Черницкий, 1989]. Суспензию 
клеток, находящуюся в фосфатно-солевом 
буфере, инкубировали при 56 °С в течение 
времени τ; гемолиз оценивали спектрофото-
метрически по выходу гемоглобина в среду 
при 540 нм. По данным о степени гемолиза 
строили кинетические кривые, из которых вы-
числяли среднюю константу скорости реакции 
k50 = 1/τ50 (мин-1), где τ50 – время лизиса 50 % 
клеток в суспензии.

Исследовано 16 образцов крови, экспери-
менты при каждой температуре выполнялись 
в 3-кратной повторности. Проведен дисперсион-
ный анализ результатов по Краскелу – Уоллису.

Исследования выполнены на научном обору-
довании Центра коллективного пользования Фе-
дерального исследовательского центра «Карель-
ский научный центр Российской академии наук».

Результаты и обсуждение

Влияние наночастиц углерода 
на осморезистентность мембраны 
эритроцита

Анализировали изменение осморезистент-
ности эритроцитов под действием шунгитового 
коллоида (ШК), результаты для концентрации 
ШК 2,5 мкг/мл проиллюстрированы на рис. 2.

Снижение концентрации NaCl, при которой 
лизировало 50 % клеток (С50), свидетельству-
ет о повышении осмотической резистентности 
эритроцитов, т. е. устойчивости клеток к раз-
личным воздействиям. Ослабление осмотиче-
ской резистентности эритроцитов происходит 

Рис. 1. Спектр поглощения дисперсии ШУ после 
центрифугирования при 10 000 об/мин, обработан-
ного ультразвуком в течение 5 минут, концентрация 
0,1 мг/мл
Fig. 1. The absorption spectrum of the dispersion ShC 
after centrifugation at 10,000 rpm, treated with ultra-
sound for 5 minutes, the concentration of 0.1 mg/ml

Рис. 2. Гемолиз эритроцитов человека в гипотониче-
ской среде, ■ – К, ▲ – 2,5 мкг/мл ШК (tкомн)
Fig. 2. Hemolysis of human erythrocytes in a hypotonic 
medium, ■ – K, ▲ – 2.5 µg/ml ShC (troom)
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вследствие нарушения структурных и функцио-
нальных свойств их мембран.

Из анализа зависимостей, аналогичных 
представленным на рис. 2, получены данные 
по осморезистентности при различных концен-
трациях ШК (табл.).

Результаты дисперсионного анализа при-
веденных данных по Краскелу – Уоллису 
Н = 11,076, р = 0,011 свидетельствуют о том, что 
выявлено достоверное влияние НЧ шунгитового 
углерода на осморезистентность эритроцитов. 
Таким образом, можно сделать вывод, что экс-
позиция красных клеток крови с наночастица-
ми ШУ в концентрациях 4–15 мкг/мл приводила 
к уменьшению осмотической устойчивости эри-
троцитов, но абсолютные величины этого изме-
нения были незначительны, т. е. не выходили за 
пределы нормы [Лабораторные…, 1987].

Снижение осмотической устойчивости эри-
троцитов может быть связано с некоторым сни-
жением доли дискоцитов и ростом количества 
измененных форм эритроцитов, которые обла-
дают наименьшей осмотической стойкостью. 
Ранее мы исследовали влияние нанодисперсий 
шунгитового углерода на морфологию и агре-
гацию эритроцитов человека [Горюнов и др., 
2009]. Было установлено, что после инкуба-
ции с ШУ в концентрациях 3 мкг/мл в течение 
30 мин при комнатной температуре изменений 
в соотношении форм клеток (дискоцитов, эхи-
ноцитов, стоматоцитов) не наблюдалось, что 
согласуется с отсутствием гемолитической ак-
тивности наночастиц при этих концентрациях.

Влияние наночастиц углерода на процесс 
термогемолиза эритроцитов

Общий вид кинетической кривой термоге-
молиза эритроцитов представлен на рис. 3. 

На S-образной кривой можно выделить началь-
ную фазу (фазу сферуляции), прямолинейный 
участок, где скорость гемолиза максимальна, 
и конечную фазу гемолиза.

На рис. 4 показаны кинетические зависи-
мости термогемолиза эритроцитов человека 
при 56 °С, на которых видно, что в присутст-
вии 5 мкг/мл НЧ шунгитового углерода гемолиз 
проходит медленнее.

Аналогичные кривые были получены для 
различных концентраций шунгитового колло-
ида, из значений времени лизиса 50 % клеток 
τ50 рассчитывали константу скорости процесса 
гемолиза k50; результаты объединены на рис. 5. 
Поскольку в эксперименте использованы раз-

Величина осмотичности, соответствующая гемолизу 
50 % клеток (С50) после 30-минутной экспозиции при 
комнатной температуре
The magnitude of osmolality corresponding to hemolysis 
of 50 % of cells (C50) after 30 minutes of exposure at 
room temperature

Концентрация НЧ, 
мкг/мл

Concentration 
of NP, µg/ml

С50, % NaCl,
контроль

control

С50, % NaCl,
опыт

experiment

2,5 0,465 ± 0,022 0,422 ± 0,020
4 0,423 ± 0,020 0,452 ± 0,022
8 0,467 ± 0,025 0,474 ± 0,025

15 0,437 ± 0,020 0,460 ± 0,025

Примечание. Cтатистика по Краскелу – Уоллису Н = 11,076, 
р = 0,011.
Note. Statistics according to the Kruskel – Wallis test H = 11.076, 
p = 0.011.

Рис. 3. Интегральная кривая термогемолиза эри-
троцитов. Пунктиром отмечено время 50% гемолиза 
(τ50)
Fig. 3. The integral curve of thermohemolysis of red 
blood cells. Dotted line shows the time of 50% hemolysis 
(τ50)

Рис. 4. Кинетические кривые гемолиза эритроцитов 
человека при 56 °С в присутствии наночастиц угле-
рода: ■ – контроль, □ – 5 мкг/мл ШК
Fig. 4. Kinetic curves of human erythrocyte hemolysis at 
56 °С in the presence of carbon nanoparticles: ■ – con-
trol, □ – 5 µg/ml ShC
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ные образцы крови, разброс данных достаточ-
но велик, показатели интегральных средних 
значений по всем опытам не позволяют увидеть 
истинную картину, поэтому на рисунке по оси 
ординат представлены значения величины кон-
станты скорости гемолиза в процентах по отно-
шению к контролю в каждом эксперименте.

На рис. 5 видно, что в исследованном ин-
тервале концентраций частиц ШУ – от 2,5 до 
40 мкг/мл – наблюдается большой разброс 
в соотношении констант термогемолиза конт-
рольных и опытных образцов, что не позволя-
ет сделать однозначный вывод о влиянии НЧ 
шунгитового углерода на устойчивость клеток. 
Данные дисперсионного анализа по Краскелу – 
Уоллису Н = 16,28 и р = 0,297 свидетельствуют 
о том, что статистически значимых различий 
между группами нет, т. е. влияния дисперсии 
наночастиц шунгитового углерода на рези-
стентность эритроцитов к высокой температу-
ре в исследованном интервале концентраций 
не обнаружено.

Это согласуется с данными статьи [Jaworski 
et al., 2017], где обнаружена гемолитическая 
активность графена и его производных лишь 
при концентрациях 50 мкг/мл и выше, а так-
же с результатами экспериментов с чистым 
и окисленным графеном, в которых не наблю-
дался гемолиз эритроцитов после обработки их 

наночастицами в концентрациях 10–75 мкг/мл 
в течение 3 часов при комнатной температуре 
[Sasidharan et al., 2012].

Изучаемая нами дисперсия шунгитового 
углерода является уникальной как по способу 
приготовления, так и по составу, поэтому це-
лью исследования была гемосовместимость НЧ 
шунгитового углерода. Выше отмечалось, что 
данные о гемосовместимости графена и его 
производных носят противоречивый характер 
[Liao et al., 2011; Zhang et al., 2011; Sasidharan 
et al., 2012] и в значительной степени зависят 
от концентрации наночастиц. Поскольку вод-
ная дисперсия шунгитового углерода содержит 
частицы различных размеров, вплоть до долей 
микрона, необходимо продолжить исследова-
ния с бóльшими концентрациями НЧ для оцен-
ки их влияния на систему крови.

В эксперименте также обнаружено, что 
ШК в концентрациях 0,1–20 мкг/мл не вли-
ял на устойчивость красных клеток крови как 
на холоде (4–6 °С), так и при температуре тела 
(37 °С).

Важно отметить, что манипуляции, проводи-
мые с дисперсией шунгитового наноуглерода, 
могут в различной степени влиять на ее состав, 
а именно на размер и количество частиц. С од-
ной стороны, обработка ультразвуком приво-
дит к отщеплению слоев графена, т. е. к уве-

Рис. 5. Значения констант скорости термогемолиза эритроцитов 
человека при 56 °С, рассчитанных по отношению к контрольным 
значениям (без ШК), % (критерий Краскела – Уоллиса H = 16,28, 
p = 0,297)
Fig. 5. The values of the rate constants of thermohemolysis of hu-
man erythrocytes at 56 °С, calculated in relation to the control values 
(without ShC), % (test-statistic H = 16.28, P-Value = 0.297)
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личению числа частиц в дисперсии при одной 
и той же общей концентрации углерода. С дру-
гой стороны, центрифугирование дисперсии 
может вызывать слипание этих слоев, т. е. аг-
регацию в более крупные глобулы, которые от-
личаются по своим физико-химическим свой-
ствам. Большой разброс значений констант 
гемолиза при одних и тех же концентрациях 
углерода в дисперсии дает основания утвер-
ждать, что важно контролировать физические 
и химические свойства дисперсии частиц нано-
углерода, которые в большой степени зависят 
от способа ее приготовления, т. к. на степень 
отслаивания и размеры образующихся наноча-
стиц влияют в том числе время обработки уль-
тразвуком и мощность аппарата.

Ранее мы установили, что углеродные на-
ночастицы способны значительно модифи-
цировать состояние мембраны эритроцитов, 
что приводило к агрегации клеток в суспензии 
[Горюнов и др., 2009]. Проявление этого дей-
ствия зависело от концентрации наночастиц 
и температуры, при которой инкубируются 
клетки. Экспозиция эритроцитов с шунгитовым 
наноуглеродом в концентрации 50 мкг/мл при 
47 °С приводила к заметному увеличению эхи-
ноцитов, дискоцитов со множественными вы-
ростами и ребристых форм, что, как мы пред-
полагаем, связано с образованием комплек-
сов наночастиц углерода с белками мембраны 
эритроцитов. Похожие результаты описаны 
в работе [Jaworski et al., 2017], выполненной 
на эритроцитах куриных эмбрионов, – инкуба-
ция с графеном, оксидом графена и восста-
новленным оксидом графена в концентрациях 
50 мкг/мл и выше приводила к структурному 
повреждению клеточных мембран и образова-
нию стоматоцитов и эхиноцитов.

Адсорбция наночастиц углерода на поверх-
ности липидного бислоя клеточной мембраны 
также может повлечь за собой как изменение 
проницаемости мембраны для ионов, так и из-
менение цитоархитектоники клетки; и то, и дру-
гое сильно влияет на жизнеспособность клетки 
и на ее резистентность.

Заключение

Проведенные исследования показали, что 
устойчивость эритроцитов человека к высо-
котемпературному гемолизу (56 °С) в при-
сутствии ШУ в концентрациях 2,5–40 мкг/мл 
достоверно не менялась. Данные о действии 
ШУ на термогемолиз не коррелируют с ре-
зультатами наших экспериментов по осморе-
зистентности – наноуглерод в концентрациях 
от 4 до 15 мкг/мл влиял на прочность мембраны 

в условиях гипотонического стресса (незначи-
тельно снижал).

Очевидно, даже очень низкие концентрации 
наночастиц ШУ в суспензии влияют на состоя-
ние мембраны эритроцита, хотя их эффекты 
различаются. Известно, что особенность нано-
частиц состоит в их сильно развитой поверхно-
сти, вследствие чего поверхностные свойства 
систем, состоящих из подобных структур, мо-
гут преобладать над остальными, поэтому мы 
предполагали, что исследованные нами шунги-
товые коллоидные растворы при определенных 
концентрациях могут проявлять свойства по-
верхностно-активных веществ, т. е. усиливать 
гемолиз клеток. В выбранном нами диапазоне 
концентраций углеродных наночастиц такой 
эффект при высокой температуре не наблю-
дался, что, возможно, связано с агрегацией 
наночастиц в этих условиях и изменением их 
поверхностных свойств. Другим возможным 
механизмом индуцирования гемолиза может 
быть генерация АФК наночастицами в резуль-
тате их взаимодействия с эритроцитами и, как 
следствие, повреждение мембраны в резуль-
тате окислительного стресса. Такого рода ак-
тивность шунгитового наноуглерода зависит 
от степени окисленности графеновых фраг-
ментов и требует дальнейшего изучения.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0082).
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ОЦЕНКА ФИЗИЧЕСКОЙ СИЛЫ РЫБ  
(ИТОГИ ИССЛЕДОВАНИЙ, ПЕРСПЕКТИВЫ)

Ю. А. Шустов1, И. А. Тыркин2

1 Петрозаводский государственный университет, Россия 
2 Карельский филиал Главного бассейнового управления по рыболовству  
 и сохранению водных биологических ресурсов, Петрозаводск, Россия

Лососевые рыбы рода Salmo являются важным объектом промысла, искусственно-
го разведения и спортивного рыболовства. В настоящее время в силу ряда причин 
численность популяции лососевых находится в депрессивном состоянии. С разви-
тием искусственного воспроизводства для части популяций лососевых рыб на се-
вере России появилась возможность решить некоторые проблемы их сохранения. 
Однако качество молоди лососевых рыб, воспроизводимых в заводских услови-
ях, система транспортировки и выпуска молоди недостаточно эффективны, по-
скольку вскоре после выпуска в естественные водоемы большая часть рыб гибнет. 
Причиной гибели является недостаточная физическая сила и выносливость молоди 
в речных условиях. В данный момент нормативным критерием для качества моло-
ди является навеска выпускаемых рыб. Одной из альтернатив при оценке качества 
мальков может быть применение прибора «Фиш-спринт», действие которого осно-
вано на регистрации динамометром силы тяги, развиваемой при двигательной 
реакции рыбы на анод в ответ на действие электрического поля постоянного тока 
(анодная реакция). Исследования показали, что тяговое усилие рыб существенно 
изменяется в сезонном аспекте и определяется в первую очередь температурой 
среды обитания. Для молоди атлантического лосося наблюдается постепенное на-
растание физической силы при температуре от 3,5 до 16 °С, а в дальнейшем тяго-
вое усилие практически не изменяется. Физическая сила диких пестряток кумжи 
(возраст от 2+ до 4+), обитающих в речных условиях, оказалась выше по сравнению 
с заводской молодью атлантического лосося. При одинаковых морфологических 
показателях длины и массы молодь лосося, обитающая в естественных условиях 
(реках), развивает физическую силу в два раза выше по сравнению с молодью, вы-
росшей на рыбоводных заводах.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: физическая сила; атлантический лосось; кумжа; окунь; фиш-
спринт; качество заводской молоди.

Yu. A. Shustov, I. A. Tyrkin. ASSESSMENT OF THE PHYSICAL STRENGTH 
OF FISH (RESEARCH RESULTS, PROSPECTS)

Fishes of the genus Salmo are important items for commercial fisheries, aquaculture, 
and sport fishing. For a number of reasons, the salmonid population is currently in a de-
pressed state. For some salmonid populations in Northern Russia, the development of ar-
tificial reproduction has created opportunities for dealing with some conservation issues. 
However, the quality of hatchery-reared juvenile salmonids, their transportation and re-
lease stocking systems have flaws, considering that most of the fish die soon after being 
released into the wild. The reason for these mortalities is the lack of physical strength 
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Введение

Известно, что лососевые рыбы рода Salmo 
являются важным объектом промысла, искус-
ственного разведения и спортивного рыболов-
ства во многих странах северного полушария 
[Лихатович, 2004]. Однако в силу ряда причин 
численность популяций снижается, в том числе 
и на Европейском Севере России, продолжает 
ухудшаться среда обитания. Поэтому проблема 
сохранения лосося как в морских, так и в прес-
новодных водоемах чрезвычайно актуальна 
[Мартынов, 2007].

Строительство в середине прошлого века 
лососевых рыбоводных заводов и перевод 
на искусственное воспроизводство части попу-
ляций лососевых на севере России позволило 
решить некоторые проблемы с численностью 
вида. Однако потенциальные возможности ло-
сосеводства реализованы далеко не полностью. 
Физическое качество молоди лососевых завод-
ского происхождения, система ее транспорти-
ровки и выпуска остаются несовершенными, так 
как вскоре после выпуска в естественные водо-
емы большая часть рыб гибнет из-за неприспо-
собленности к условиям обитания. Наиболее ак-
туальной в настоящее время является проблема 
повышения качества выращиваемой молоди. 
Здесь имеется в виду не только навеска рыбы 
(которая сейчас является почти единственным 
нормативным критерием оценки деятельности 
рыбоводных заводов), но и жизнестойкость мо-
лоди, ее физическая сила и выносливость, важ-
но выработать необходимые поведенческие ре-
акции к естественным гидрологическим особен-
ностям среды обитания и навыкам кормления 
[Шустов, 1983]. Поэтому в естественных усло-
виях выживаемость заводской молоди будет 
определяться главным образом физической вы-
носливостью, включающей в себя силу реакции 
на пищевой объект, течение реки и хищников.

Для сравнительного анализа физического 
состояния молоди лососевых рыб естественно-
го (дикого) и заводского происхождения нами 
был разработан экспресс-метод количест-
венной оценки ее жизнестойкости, защищен-
ный авторским свидетельством [Шустов и др., 
1994]. С помощью прибора «Фиш-спринт» 
в процессе многолетних исследований прес-
новодных рыб авторы провели серию полевых 
экспериментов по оценке физической силы 
с дикой и заводской молодью атлантического 
лосося (Salmo salar), молодью кумжи (Salmo 
trutta), окунем обыкновенным (Perca fluviatilis).

Результаты исследований нами были опу-
бликованы в отечественных и зарубежных на-
учных журналах, а также в учебном пособии для 
студентов Петрозаводского университета [Шу-
стов и др., 2013]. Данная статья посвящена ито-
гам и перспективам исследования физической 
силы рыб на базе установки «Фиш-спринт».

Материалы и методы

Прибор «Фиш-спринт» относительно прост 
в исполнении и включает в себя следующий 
комплект (рис.):
– пластиковый лоток с водой для рыбы, раз-

меры 50 × 15 × 10 см;
– электроды постоянного тока (анод (+) и ка-

тод (–)) в виде латунных пластин, которые 
подключены к источнику напряжения (акку-
муляторной батарее);

– монофильная леска (d – 0,1 мм) с маленьким 
«крокодилообразным» зажимом для рыбы;

– динамометр с тарировкой до 200 г, кото-
рую можно в процессе эксперимента из-
менять в зависимости от размеров и силы 
тяги рыбы;

– источник питания (аккумуляторная батарея), 
позволяющий создавать электрическое 
поле постоянного тока до 1 В на 1 см длины 

and resilience of the juveniles in the river. At present, the criterion for suitable quality of ju-
veniles is the weight of the released fishes. A possible alternative for assessing the qua-
lity of fry is to use the “Fish Sprint” device, whose operating principle is the registration 
by a dynamometer of the traction force developed by the fish moving towards the an-
ode in response to the action of direct-current electric field (anodic reaction). Studies 
have shown that the traction force of fish varies significantly seasonally, and is primarily 
determined by ambient temperature. The physical strength of juvenile Atlantic salmon 
gradually increased with temperature rise from 3.5 to 16 °C, after which the traction force 
remained almost invariable. Wild trout parr (age 2+ – 4+) living in the river proved to be 
physically stronger than hatchery-reared Atlantic salmon. The morphological indices 
of length and mass being the same, juvenile salmon living in the wild (rivers) developed 
a twice greater traction force compared to hatchery-reared parr.

K e y w o r d s: physical strength; Atlantic salmon; brown trout; perch; fish-sprint; out-of-
hatchery parr quality.
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лотка для экспериментов (подстраивается 
регулятором напряжения).
Для регистрации силы тяги к рыбе в области 

спинного плавника прикрепляют миниатюрный 
зажим (или рыболовный крючок без бородки) 
с леской, соединенной с динамометром. В пла-
стиковом лотке рыбу успокаивают (дают отды-
шаться) и аккуратно располагают строго парал-
лельно силовым линиям электрического поля, 
головой к аноду. После включения электрическо-
го тока у экспериментальной рыбы мгновенно 
возникает анодная реакция, и она с максималь-
ным усилием сразу устремляется к аноду. Так 
подачу тока повторяют 2–3 раза для регистрации 
на динамометре максимального значения силы 
тяги. Затем измеряют длину и массу тела. Жи-
вую, но несколько травмированную рыбу выпу-
скали в реку (в полевых условиях) либо в бассейн 
(если работа идет на рыбоводном заводе).

Результаты исследований

Краткие результаты полевых экспериментов 
по оценке физической силы рыб приводятся 
согласно нумерации экспериментов в табли-
це. Здесь используются термины «физическая 
сила» или «физические способности» как сино-
нимы, т. е. измеряется реальная сила тяги (в г), 
какую показывает рыба, с помощью динамоме-
тра при проявлении анодной реакции – макси-

мального физического броска при воздействии 
электрического тока.

Для изучения сезонной динамики физиче-
ской силы дикой молоди атлантического ло-
сося в речных условиях авторами в период 
1984–1987 гг. на реках Карелии и Кольского 
полуострова в разные сезоны года отлавлива-
лись пестрятки возраста от 1+ до 3+. Рыб лови-
ли в типичных местах их обитания – на порогах 
и перекатах, где происходит нерест произво-
дителей лосося и обитание его молоди. Глуби-
на в таких местах около 0,3–0,5 м, а скорость 
потока – в пределах 0,2–0,4 м/с. Дно представ-
лено галькой, мелкими и крупными валунами. 
Наши исследования показали, что физические 
возможности рыб в сезонном аспекте сильно 
различаются и в первую очередь определяются 
температурным режимом в водоеме. Наиболь-
шие физические возможности у молоди лосося 
регистрируются в летний период, когда рыбы 
активно питаются сносимым в потоке воды 
дрифтом – донными беспозвоночными, а так-
же воздушными насекомыми, летающими у по-
верхности воды [Шустов, 1983].

Экспериментальное исследование по влия-
нию температуры на физические способности 
молоди озерного лосося выполнено в ноябре 
1986 г. на р. Лижма (бас. Онежского озера). 
С этой целью на порогах реки отловлено около 
200 пестряток лосося в возрасте 2+ и длиной 

Прибор «Фиш-спринт» для оценки физических возможностей молоди рыб:
а – лоток для рыбы, б – леска, в – регистратор, г – электроды, д – регулятор напряжения аккумулятор-
ной батареи

The Fish-Sprint device to assess the physical capabilities of juvenile fish:
a – fish tray, б – fishing line, в – recorder, г – electrodes, д – voltage regulator of the storage battery
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от 10 до 13 см. Часть рыб (30 экз.) были остав-
лены в реке в каркасном делевом садке при 
естественной температуре (3,5 °С), а осталь-
ные пестрятки разделены на четыре группы 
по 25 экз. и размещены в пластиковых чанах 
емкостью 120 л каждый. В экспериментальных 
чанах постепенно в течение суток с помощью 
электронагревателей и терморегуляторов по-
вышали и термостатировали воду до нужного 
значения (8, 12, 16 и 20 °С). Результаты экс-
перимента показали, что между температу-
рой и физическими способностями пестряток 
озерного лосося существует довольно сложная 
зависимость – в пределах температуры от 3,5 
до 16 °С идет резкое нарастание физических 
способностей рыб, однако далее, с повышени-
ем температуры до 20 °С, физическая сила рыб 
остается практически без изменений.

Многочисленные исследования поведения 
и распределения дикой молоди атлантического 
лосося и молоди кумжи в реке убедительно до-
казывают, что эти виды рыб занимают в речной 
период жизни разные биотопы [Шустов, 1983]. 
Возможно, что эти различия определяются 
не только морфологическими особенностями 
рыб, но и зависят от физических способностей 

(силы), сведения о которых на момент проведе-
ния наших опытов в литературе отсутствовали.

Исследования физической силы диких пе-
стряток атлантического лосося и кумжи (воз-
раст от 2+ до 4+) проводили в 1984 г. на ре-
ках Колвица и Лувеньга (Кольский полуост-
ров) и на р. Лижма (бас. Онежского озера) 
в 1986 г. Сравнительное изучение физических 
способностей (силы) молоди лосося и кумжи 
в реках Кольского полуострова показало, что 
эти различия в распределении рыб в речных 
условиях не только определяются морфологи-
ческими особенностями рыб, но и зависят от их 
физических способностей. При равных разме-
рах молодь кумжи сильнее молоди атлантиче-
ского лосося. Это также подтверждается иссле-
дованиями реореакции молоди этих двух видов. 
Выдерживаемая критическая скорость течения 
для мальков одного возраста выше у кумжи [Ру-
чьев и др., 2017]. Полученные нами результаты 
позволяют лучше понять причины существен-
ных различий в поведении и распределении мо-
лоди этих видов рыб в речных условиях.

Как уже упоминалось выше, наряду с есте-
ственным воспроизводством лососевых рыб 
в мире широко распространено их искусствен-

Оценка физической силы рыб с применением прибора «Фиш-спринт»
Аssessment of the physical strength of fish using the Fish – Sprint device

№ эксперимента
Experiment No.

Объект эксперимента
Object of the experiment

Тема исследований
Research topic

Публикация
Published article

1 Дикая молодь 
атлантического лосося
Wild juvenile Atlantic salmon

Сезонная динамика физической силы дикой 
молоди лосося в речных условиях
Seasonal dynamics of the physical strength 
of wild juvenile salmon in river conditions

Shustov, Shchurov, 1990

2 Дикая молодь 
атлантического лосося
Wild juvenile Atlantic salmon

Экспериментальное исследование влияния 
температуры на физические способности 
молоди лосося
An experimental study of the effect 
of temperature on the physical capabilities 
of juvenile salmon

Шустов и др., 1989
Shustov et al., 1989

3 Дикая молодь 
атлантического лосося 
и кумжи
Wild juvenile Atlantic salmon 
and brown trout

Сравнительное изучение физической силы 
молоди лосося и кумжи
Comparative study of the physical strength 
of juvenile salmon and brown trout

Щуров, Шустов, 1989
Shchurov, Shustov, 1989

4 Дикая и заводская молодь 
атлантического лосося
Wild and hatchery-reared 
juvenile Atlantic salmon

Сравнительное изучение физической силы 
дикой и заводской молоди лосося
Comparative study of the physical strength of wild 
and hatchery-reared salmon

Shustov, Shchurov, 1988

5 Дикая и заводская молодь 
атлантического лосося
Wild and hatchery-reared 
juvenile Atlantic salmon

Экспериментальные исследования влияния 
физической силы молоди атлантического 
лосося на интенсивность питания рыб в речных 
условиях
Experimental studies of physical strength influence 
of juvenile Atlantic salmon on the intensity of fish 
nutrition in river conditions

Shustov, Shchurov, 1989

6 Окунь речной
Perch

Сезонные особенности физических 
способностей речного окуня
Seasonal features of physical capabilities of river 
perch

Шустов и др., 2018
Shustov et al., 2018
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ное воспроизводство. После отлова произво-
дителей, инкубирования искусственно опло-
дотворенной икры и выращивания молоди в за-
водских условиях ее выпускают в естественные 
водоемы – нерестовые реки, эстуарные зоны 
морей [Лихатович, 2004; Литвиненко, Корнее-
ва, 2017]. В Карелии выращивание молоди ат-
лантического и озерного лосося осуществляет-
ся на Выгском и Кемском рыбоводных заводах.

К сожалению, искусственные условия на-
столько сильно отличаются от речных (отсут-
ствие достаточно сильного течения, высокая 
плотность рыб и т. д.), что заводская молодь 
по многим физиологическим и морфологиче-
ским показателям, в том числе и по физиче-
ской силе, значительно уступает диким рыбам. 
Наши эксперименты с оценкой физических 
способностей дикой и заводской молоди лосо-
ся из рек и рыбоводных заводов Кольского по-
луострова [Shustov, Shchurov, 1988] показали, 
что молодь из рыбоводных прудов и бетонных 
бассейнов, где практически отсутствует тече-
ние, по степени физической способности прак-
тически в два раза слабее дикой молоди.

Для проверки гипотезы существования за-
висимости между физическими способностями 
молоди атлантического лосося (семги) и ин-
тенсивностью питания рыб в речных условиях 
мы выполнили следующую эксперименталь-
ную работу [Shustov, Shchurov, 1989]. Отловили 
на р. Печенга дикую молодь семги возраста 2+ 
и 3+, а также заводских трехлеток семги, вы-
пущенных за полтора месяца до исследования 
в р. Кицу (приток р. Кола). У пойманных рыб 
сразу же в экспериментальной установке изме-
ряли тяговое усилие. Затем рыб фиксировали 
формалином с дальнейшей обработкой (ана-
лиз питания) в лабораторных условиях.

Эксперименты показали отсутствие досто-
верной статистической корреляции между ин-
тенсивностью питания рыб и их физическими 
способностями. Возможно, взаимоотношение 
между накормленностью рыб и их физическим 
состоянием в речных условиях носит более 
сложный характер.

Физические способности речного оку-
ня в холодное и теплое время года изучали 
на оз. Ангозеро (Южная Карелия) в марте и ав-
густе. Температура озерной воды в это время 
составляла 2 и 15–17 °C соответственно. Ре-
зультаты статистического сравнения выборок 
указывают на существенные отличия между 
сезонами, не подтверждая распространенное 
мнение о неизменности физических способ-
ностей речного окуня в течение года. Летом 
на электрическую стимуляцию активно реаги-
ровали все подопытные особи, тогда как реак-

ция при низкой температуре была достаточно 
вялой [Шустов и др., 2018].

Обсуждение

В наших ранних экспериментах на начальном 
этапе исследований физических способностей 
дикой и заводской молоди атлантического лосо-
ся (до разработки прибора «Фиш-спринт») физи-
ческая выносливость, реореакция и поведение 
пестряток семги в потоке воды изучались в ги-
дродинамическом сетном лотке. Лоток устанав-
ливали в реке таким образом, чтобы скорость по-
тока была равномерной по всей площади. Выно-
сливость (а точнее, плавательную способность) 
определяли при постоянной скорости потока 
0,35 м/с, выбранной нами в качестве стандарт-
ной для экспериментов. Именно такая скорость 
потока характерна для тех зон порогов и перека-
тов, где расселяются дикие пестрятки лосося.

По-видимому, тест на плавательную способ-
ность для оценки физических возможностей за-
водской молоди лосося [Щуров, 1981] имело 
смысл использовать как исследователям, так 
и рыбоводам. Как мы считали в те годы, сама ме-
тодика чрезвычайно проста и в то же время над-
ежна. И все же эта достаточно простая методика 
требовала больших временных затрат при прове-
дении измерений плавательных способностей, 
особенно дикой молоди лосося. Так, например, 
если для измерения плавательных способностей 
только одной заводской рыбки в среднем при-
ходилось затрачивать около 15 минут, то дикие 
мальки активно сопротивлялись потоку воды 
в экспериментальном лотке в среднем около по-
лучаса, а некоторые «рекордсмены» – до одного 
часа. Поэтому воплощение идеи об измерении 
физической силы рыб во время проявления ими 
анодной реакции и создание для этой цели ре-
ального способа и прибора «Фиш-спринт» зна-
чительно упростило проведение экспериментов 
с рыбами в полевых условиях.

Экспресс-метод, а также специальный при-
бор «Фиш-спринт», которыми физическая сила 
рыб оценивается по результатам измерения 
плавательных усилий рыбы в момент прояв-
ления анодной реакции под воздействием по-
стоянного тока определенной силы, позволили 
проводить массовые измерения максимальных 
физических способностей молоди лососевых 
рыб без отхода и существенной травматиза-
ции. Затраченное на эксперимент с одной осо-
бью время составляет не более 20–30 с. Сама 
аппаратно-инструментальная часть достаточ-
но компактна (вес не более 2 кг, максимальный 
размер не более 0,5 м) и легко транспортиру-
ется даже в полевых условиях.
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Однако наш опыт показал, что исследова-
ния физической силы некоторых рыб прибором 
«Фиш-спринт» выполнить сложно. Так, напри-
мер, если исследование речного окуня не со-
ставило проблемы, то карповые (плотва, уклея) 
и молодь сиговых рыб (ряпушка) в нашей уста-
новке во время их отлова сачком, удерживания 
в руке при креплении крючка или зажима, даже 
при столь небольшой травматизации испыты-
вали сильный стресс. Рыбы сразу переворачи-
вались (а это явный признак плохого самочувст-
вия) и уже практически не реагировали на элек-
трические импульсы. И второй нерешенный 
вопрос: в форелевых хозяйствах собственники 
не позволят даже в легкой форме травмировать 
рыбу, особенно молодь форели и сиговых рыб.

Заключение

Исследования физической силы молоди 
рыб с помощью прибора «Фиш-спринт» пока-
зали, что тяговое усилие рыб существенно из-
меняется в сезонном аспекте и определяется 
в первую очередь температурой среды. В про-
цессе исследований установлено, что у молоди 
атлантического лосося максимум физической 
силы наблюдается в летний период. При тем-
пературе 3,5–16 °С происходило резкое нара-
стание физической силы, а с повышением тем-
пературы в диапазоне 16–20 °С тяговое усилие 
практически не изменялось. При сравнении 
физической силы диких пестряток атлантиче-
ского лосося и кумжи (возраст от 2+ до 4+) оди-
наковых линейных размеров в речных условиях 
последняя оказывала большее тяговое усилие. 
Следовательно, распределение молоди лосося 
и кумжи на НВУ зависит не только от морфо-
логических особенностей рыб, но и связанной 
с ними развиваемой физической силы. При 
одинаковых морфологических параметрах мо-
лоди семги физическая сила рыб, выращенных 
в естественных условиях, в два раза выше, чем 
у рыб, выращенных на рыбоводных заводах Ка-
релии. Причиной этого является содержание 
молоди в рыбоводных прудах и бетонных бас-
сейнах на слабом течении в сравнении со ско-
ростью речного потока.

Физические способности речного окуня 
оз. Ангозеро (Южная Карелия) имеют сущест-
венные отличия в зависимости от температу-
ры среды. При температуре 15–17 °C на элек-
трическую стимуляцию активно реагировали 
все подопытные особи, а при температуре 2 °C 
рыба была достаточно вялой.

Итоги исследований физической силы 
рыб методом анодной реакции, с нашей точ-
ки зрения, достаточно убедительны, однако 

в перспективе нужно расширить возможности 
исследований. В настоящее время ведется 
работа над усовершенствованием установки 
«Фиш-спринт» в направлении атравматизации 
исследуемых рыб.
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ИСПОЛЬЗОВАНИЕ СХЕМЫ РОСТА ОТОЛИТОВ КАК 
ИНСТРУМЕНТА ДЛЯ СРАВНИТЕЛЬНОГО АНАЛИЗА 
РОСТА ОТОЛИТОВ ПОЛЯРНОЙ КАМБАЛЫ LIOPSETTA 
GLACIALIS ОНЕЖСКОГО ЗАЛИВА БЕЛОГО МОРЯ

Г. В. Фукс
Полярный филиал Всероссийского научно‑исследовательского института рыбного хозяйства 
и океанографии, Архангельск, Россия

Одним из методов исследований отолитов, который получил широкое развитие 
в мире в последние десятилетия, является отолитометрия. Исследований по ото-
литометрии камбаловых в бассейнах арктических морей никто пока не проводил, 
за исключением автора. Представленный в работе методический подход можно 
использовать для наглядного сравнения темпа роста отолитов и рыбы как одного 
из методов его изучения по результатам отолитометрии. Наиболее информативно 
проводить сравнение темпа роста отолитов рыб с выраженным половым димор-
физмом. Особенно хорошо видны и сравнимы размеры годовых колец в первые 
годы жизни. При сравнении схем по районам берется возраст рыб для каждого 
из них. На основе полученной информации проводится анализ скорости роста 
и сравнение результатов по районам. В работе представлены приемы построения 
схемы роста отолитов для наглядного изучения и сравнения скорости роста поляр-
ной камбалы Liopsetta glacialis (Pleuronectidae) в разных районах обитания. В лите-
ратурных источниках подобных методик не опубликовано.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: линейная зависимость; коэффициент детерминации; Белое 
море; Онежский залив.

G. V. Fuks. USING OTOLITH GROWTH PATTERN AS A TOOL FOR 
COMPARATIVE ANALYSIS OF OTOLITH GROWTH IN THE ARCTIC 
FLOUNDER LIOPSETTA GLACIALIS FROM ONEGA BAY OF THE WHITE SEA

One of the methods for studying otoliths which has been widely promoted around 
the world in recent decades is otolithometry. There has so far been no otolithometric re-
search on pleuronectids in basins of Arctic seas other than the author’s own. The tech-
nique presented here can be used for a visual comparison of the growth rate of otoliths 
and fish as one of the methods for studying it based on the results of otolithometry. 
The comparison of the growth rate of fish otoliths would be the most informative in fish with 
pronounced sexual dimorphism. Annual ring sizes are especially clearly visible and com-
parable in the first years of life. When comparing area-specific patterns, fish of certain age 
are taken for each area. On the basis of the information received, growth rates are ana-
lyzed and compared among areas. The paper presents the methods of plotting an otolith 
growth pattern for illustrative study and comparison of growth rates in the Arctic flounder 
Liopsetta glacialis (Pleuronectidae) in different habitats. No such techniques have previ-
ously been published in the literature.
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Введение

Изучение роста рыб, механизмов его ре-
гуляции представляет большой интерес для 
ученых. Выявление факторов, определяющих 
его темп, дает возможность прогнозировать 
промысловый запас популяции [Зубова, 2016]. 
Рост – сложный количественный процесс, свя-
занный с приращением массы и линейных раз-
меров. Рыбы растут в течение всей жизни, при 
этом с возрастом темп роста снижается [Дге-
буадзе, 2001; Вышегородцев, 2002]. Под ско-
ростью или темпом роста рыбы подразумева-
ют увеличение ее длины или массы за условно 
взятый промежуток времени [Чугунова, 1959]. 
Рост рыб представляет собой изменение дли-
ны и массы организма, его можно отобразить 
математической функцией, у которой числовые 
значения параметров будут постоянны; его из-
учение необходимо для оценки биологических 
параметров популяции, которые, в свою оче-
редь, являются частью задач промысловой их-
тиологии для изучения системы «запас – про-
мысел» [Шибаев, 2007].

Одним из методов исследований отолитов, 
который получил широкое развитие в мире 
в последние десятилетия, является отолитоме-
трия [Campana, 2001]. Метод является важным 
инструментом изучения роста рыб и широко 
используется исследователями, он апробиро-
ван на многих видах рыб: тихоокеанских кам-
балах [Мягких, 2001], тресковых [Мина, 1967; 
Баранова, Бернер, 1984; Винников, Давыден-
ко, 1998; Легенькая, 1999; Begg, 2000, 2001; 
Пащенко, Грицай, 2001; Jónsdóttir et al., 2006; 
Stransky et al., 2008; Орлов, Афанасьев, 2013], 
атлантической скумбрии [Castonguay et al., 
1991], круглой сардинелле [Чешева, Зимин, 
2004], северном морском окуне [Orlov et al., 
2007], атлантической сельди [Messieh, 1972], 
семге [Friedland, Reddin, 1994], европейской 
ставриде [Stransky et al., 2008], горбуше [Ефа-
нов, Хоревин, 1979]. Исследований по отоли-
тометрии камбаловых в бассейнах арктических 
морей никто пока не проводил, за исключени-
ем автора [Фукс, 2014, 2016–2018]. Отолиты 
рыб начинают функционировать как регистри-
рующие структуры в самом раннем онтогене-
зе – еще до выклева рыб [Апс, 1981]. Рост рыбы 
и рост чешуи (а также костей и отолитов) зако-
номерно связаны между собой и продолжают-
ся всю жизнь [Чугунова, 1959; Yaremko, 1996; 
Mendoza, 2006]. Отолиты служат источником 

записи истории жизни рыбы [ICES…, 2004] 
и хранят информацию о ежедневном приро-
сте, размере, росте и онтогенезе рыб [Gerard, 
Malca, 2011]. Одной из самых привлекательных 
характеристик отолитов является отсутствие 
резорбции. Это означает, что при неблагопри-
ятных условиях, в том числе при отсутствии 
должного питания, минералы отолитов не бу-
дут расходоваться [Mendoza, 2006]. Таким 
образом, они являются одним из самых надеж-
ных инструментов для определения возраста, 
темпов роста, структуры популяции и управле-
ния рыболовством [Campana, Thorrold, 2001; 
Mendoza, 2006; McFarlane et al., 2010]. Для объ-
ективного изучения скорости роста необходим 
наиболее широкий возрастной ряд и репре-
зентативная выборка по каждому возрастному 
классу. Рыбы обладают чрезвычайной измен-
чивостью показателей роста, в том числе при 
внутрипопуляционных сравнениях.

Существует много способов изучения ро-
ста рыб: по наблюденным данным, обратным 
расчислениям [Чугунова, 1959; Правдин, 1966; 
Брюзгин, 1969], по уравнениям Форда – Уол-
форда и Берталанфи [Шибаев, 2007], различ-
ным математическим моделям с использова-
нием вариационной статистики [Мина, Кле-
везаль, 1976; Лакин, 1990; Дгебуадзе, 2001]. 
Последние применены для изучения роста 
полярной камбалы Белого моря [Фукс, Шило-
ва, 2017]. Представленную в работе методику 
можно использовать для наглядного сравнения 
темпа роста отолитов и рыбы как одного из ме-
тодов его изучения по результатам отолито-
метрии.

Полярная камбала, Liopsetta glacialis (Pleu-
ronectidae) Pallas, 1776, – аркто-бореальный 
[Mecklenburg et al., 2018] вид. Широко распро-
странена в прибрежных участках исследуемых 
акваторий. По нашим данным, максималь-
ный размер – 31,6 см, максимальная масса 
тела – 437 г. Достигает возраста 22 лет в Бе-
лом, 28 лет – в юго-восточной части Баренцева 
и 23 лет – в юго-западной части Карского моря 
[Фукс, Семушин, 2017]. Хозяйственное значе-
ние полярной камбалы невелико, в водоемах 
Северного рыбохозяйственного бассейна ее 
специализированный промысел не ведется, 
в то же время она является одним из важней-
ших второстепенных объектов рыболовства, 
постоянно присутствующим в приловах, и пре-
жде всего при осуществлении промысла ко-
ренными и малочисленными народами Севера, 

K e y w o r d s: linear dependence; coefficient of determination; the White Sea; Onega Bay.
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живущими на побережье Белого, Баренцева 
и Карского морей.

Целью работы является представление но-
вого методического подхода к изучению роста 
отолитов на примере полярной камбалы, Liop‑
setta glacialis (Pleuronectidae) Pallas, 1776, Онеж-
ского залива Белого моря и сравнение скоро-
сти их роста в разных районах обитания. Новиз-
на заключается в визуализации роста отолитов 
на основе эмпирических наблюдений, при этом 
можно использовать несколько участков ареа-
ла, от мелких до крупных; особенно информа-
тивно изучать рост рыб с выраженным половым 
диморфизмом. На схеме хорошо виден размер 
отолита первого года жизни рыбы, что особенно 
важно для выявления популяционных группиро-
вок, как отмечают некоторые исследователи 
[Лепесевич, 2010]. В литературных источниках 
подобных методик не  опубликовано.

Материалы и методы

Изучение роста отолитов полярной камбалы 
проводилось на материале, собранном в Онеж-
ском заливе Белого моря в период 2001–2018 гг. 
на участках: акватории о-вов Кий и Большой Со-
ловецкий, р. Колежма, центральная часть зали-
ва (далее – Море). Материалы собраны в ходе 
регулярных научно-исследовательских рейсов 
и прибрежных экспедиций. Для сбора ихтиоло-
гического материала с судна использовали при-
донный трал проекта ББГЛ с горизонтальным 
раскрытием 14 м, вертикальным – 5 м и шагом 
ячеи в кутке 16 мм. На прибрежных станциях 
использовали стационарные орудия лова с ша-
гом ячеи в кутке 12–24 мм и разноячейные по-
рядки ставных жаберных сетей с шагом ячеи 
20–60 мм. Отолиты извлекали в ходе проведе-
ния биологического анализа по общепринятым 
ихтиологическим методикам [Чугунова, 1959; 
Правдин, 1966; Шибаев, 1996; Инструкции…, 
2001]. Измерение длины и ширины проводи-
лось в камеральных условиях под бинокуляром 
МБС-10 с помощью окуляр-микрометра (можно 
использовать другое увеличительное или изме-
рительное устройство). При выполнении работ 
исследовано не менее 100 отолитов особей каж-
дого пола по всем районам, возрастной ряд ста-
рались делать как можно шире, чтобы охватить 
большее количество возрастных классов. Раз-
меры отолита в первые годы жизни при отсутст-
вии эмпирических данных в некоторых районах 
получены методом обратных расчислений [Чу-
гунова, 1959]. Всего исследовано 900 отолитов 
рыб обоих полов (табл.).

Размер полученных выборок различается 
как по количеству экземпляров, так и по ко-

личеству возрастных классов. В связи с этим 
статистическая обработка данных проводи-
лась с применением критерия «хи-квадрат» для 
сравнения нескольких совокупностей одновре-
менно, в частности четырех районов Онежского 
залива, для уровня значимости α = 0,05, по ме-
тодике В. Ю. Урбаха [1964].

Результаты и обсуждение

Проведенными исследованиями выявлено, 
что рост отолитов прямо пропорционален ро-
сту рыбы. Все показатели имеют линейную за-
висимость, безотносительно к полу и району 
исследований, с высоким коэффициентом де-
терминации – 0,9934 у самок и 0,9854 у самцов. 
Для примера приводятся данные по акватории 
о. Кий Онежского залива Белого моря, эмпири-
ческие кривые роста и линии тренда практиче-
ски сливаются (рис. 1).

Линейная зависимость длины рыбы и дли-
ны отолита доказана многими исследовате-
лями на различных видах рыб [Trouth, 1954; 
Templemana, Squires, 1956; Мина, 1967; Легень-
кая, 1999; Harvey et al., 2000; Aydin et al., 2004; 
Svetocheva et al., 2007; Battaglia et al., 2010; 
Фукс, 2013; Seyfabadi et al., 2014; Dehghani et al., 
2015; Zan et al., 2015], в том числе и на поляр-
ной камбале юго-восточной части Баренцева 
[Фукс, 2016] и юго-западной части Карского 
[Фукс, 2018] морей, схематично это показано 
на рис. 2.

В работе приведены схемы роста отолитов 
самок (у самцов наблюдается похожая кар-
тина) по четырем районам Онежского залива 
Белого моря: акватории кутовой части о. Кий, 
р. Колежма, центральной части залива (Море) 
и о. Большой Соловецкий (рис. 3).

Необходимо отметить, что существует раз-
личное программное обеспечение (как правило, 
иностранных разработчиков) для проведения 
измерений объектов с помощью микроскопии. 

Объем обработанных отолитов, шт.
The volume of processed otoliths, ind.

Район залива
Bay area

Самки
Females

Самцы
Males

акватория о. Кий
Kiy Island water area 137 105

р. Колежма
Kolezhma River 102 102

о. Большой Соловецкий
Big Solovetsky Island 116 103

Море
Sea 133 102

Всего
Total 488 412
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Некоторые программы имеются в свободном 
доступе, для других необходимы определенные 
финансовые затраты. В предлагаемом подходе 
применялась программа из стандартного паке-
та MS Office, который в современном мире име-
ется на каждом компьютере.

Отолит полярной камбалы фотографируют 
через бинокуляр в отраженном свете на темной 
поверхности в емкости с водой, чтобы избежать 
бликов. Полученное изображение переносится 
в MS Excel. Для каждого видимого года с помо-
щью инструмента «кривая» MS Excel обводятся 
годовые кольца по краю гиалиновой зоны, не-
сколько таких колец показано на рис. 4. Ячей-
ки страницы приводятся к одному масштабу 
и форме в виде квадрата. Далее берутся сред-
ние значения длины и ширины отолита по ка-
ждому году и строятся схемы.

Для удобства сравнения скорости роста все 
условные кольца смещаются к нулю. Наиболее 
информативно проводить сравнение видов рыб 
с выраженным половым диморфизмом (рис. 5). 
Особенно хорошо видны и сравнимы размеры 
годовых колец в первые годы жизни.

Для сравнения схем по районам берет-
ся возраст рыб, который имеется в каждом 
из них. Например, у полярной камбалы в рай-
онах Онежского залива Белого моря взят воз-
раст, равный 8 годам, он может быть больше 
или меньше в зависимости от возрастного со-
става рыб сравниваемых районов. На рис. 6 
приведены схемы роста правых отолитов самок 
полярной камбалы, для самцов отмечены похо-
жие результаты. На основе полученной инфор-
мации проводится анализ скорости роста и его 
сравнение по районам.

В возрасте 8 лет самый крупный отолит от-
мечен в эстуарной зоне р. Колежма, самый 
мелкий – в акватории о. Большой Соловецкий. 

Рис. 1. Зависимость длины отолита от длины рыбы у полярной камбалы
Fig. 1. The dependence of the otolith length on the length of the Arctic flounder

Рис. 2. Соотношение между темпом роста рыбы 
и отолита
Fig. 2. The ratio between the growth rate of fish and otolith
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Отолиты первого года жизни крупнее в рай-
онах о. Кий и р. Колежма, которые относятся 
к кутовой части залива, имеющей более высо-
кую температуру. Например, по данным ФГБУ 
«Северное управление по гидрометеорологии 
и мониторингу окружающей среды», г. Архан-
гельск, средняя температура воды в период ак-
тивного роста с мая по октябрь в 2016 г. в куто-
вой части составила 14,3, а на Соловецких о-вах 
10,1 °С. В морских частях – Море и о. Большой 
Соловецкий – отолиты первого года мельче. 
Таким образом, на схеме видно, что в аквато-
рии р. Колежма отолиты полярной камбалы са-

мые крупные и быстрорастущие, а на о. Боль-
шой Соловецкий – наоборот. Схема наглядно 
показывает биологические особенности роста 
полярной камбалы. Подобным образом можно 
сравнивать любые участки ареала.

Далеко не всегда и везде удается получить 
отолиты младших возрастных групп из-за от-
сутствия молоди рыб в уловах. Недостающие 
возрастные классы и, соответственно, пара-
метры отолита находят с помощью обратных 
расчислений. По размеру отолита первого года 
жизни и характеру приростов, используя схему, 
можно предположить место рождения рыбы.

Рис. 3. Рост отолитов самок полярной камбалы в течение жизни в районах Онежского залива Белого моря:
а – длина, б – ширина отолита

Fig. 3. Growth of the otoliths in females of the Arctic flounder over the lifetime in the areas of the Onega Bay 
in the White Sea:
a – length, b – width of otoliths

Рис. 4. Прорисованные «кольца» отолита полярной камбалы для построения схемы
Fig. 4. Traced ‘rings’ of the Arctic flounder otolith used for building the scheme
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Данная методика позволяет:
– сравнивать скорость роста отолитов у сам-

цов и самок, в том числе у рыб, имеющих вы-
раженный половой диморфизм;

– сравнивать скорость роста отолитов рыб 
в различных местах обитания любых разме-
ров, от рыбопромысловых участков до зали-
вов и морей;

– предположить пространственную принад-
лежность рыбы к тому или иному району, что 
может иметь важное значение для выявле-
ния популяционных группировок или собст-
венно структуры популяции вида.
Статистическая обработка данных подтвер-

дила достоверные различия для уровня значи-
мости α = 0,05 в длине отолитов особей поляр-
ной камбалы для всех возрастных групп во всех 
исследованных районах. Расчетное значение 
«хи-квадрат» для самок составило 0,0613, таб-
личное значение – 28,869; для самцов – 0,2128 
и 32,671 соответственно.

Заключение

Схемы роста можно использовать для нагляд-
ного сравнения темпа роста отолитов как одного 
из методов изучения роста рыб по результатам 
отолитометрии. Метод можно рекомендовать для 
изучения роста отолитов других видов рыб. Фо-
тографирование, измерение отолитов, статисти-
ческую обработку можно выполнять с примене-
нием любой цифровой аппаратуры и программ-
ного обеспечения, в том числе MS Excel.
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ОБРАЗОВАНИЕ АКТИВНЫХ ФОРМ КИСЛОРОДА В ЛИСТЬЯХ 
ПШЕНИЦЫ ПРИ ВОЗДЕЙСТВИИ ВЫСОКИХ ТЕМПЕРАТУР

И. А. Нилова, Л. В. Топчиева, А. Ф. Титов
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Исследовали влияние высоких температур (37 и 43 °С) на образование супероксид 
анион-радикала, пероксида водорода, активность супероксиддисмутазы (СОД) 
и накопление малонового диальдегида (МДА) в листьях пшеницы. Установлено, что 
действие на растения указанных температур вызывает в клетках листьев усиление 
продукции супероксид анион-радикала. Причем этот процесс развивался более ак-
тивно под влиянием температуры 37 °С. Активность СОД в листьях проростков, на-
ходящихся при этой температуре, увеличивалась на 2–3-и сутки, а при температуре 
43 °С она повышалась уже через 15 мин и продолжала возрастать до конца экспе-
римента. Действие температуры 43 °С также приводило к повышению образования 
пероксида водорода в листьях пшеницы, особенно явно это было выражено через 
двое и трое суток эксперимента. Кроме того, при температуре 43 °С было отме-
чено высокое содержание МДА, которое значительно превышало этот показатель 
в листьях проростков, подвергнутых действию температуры 37 °C. Сопоставление 
динамики образования АФК, активности СОД и содержания МДА с формировани-
ем устойчивости проростков при температуре 37 и 43 °C позволяет заключить, что 
в первом случае активные формы кислорода (АФК) могут рассматриваться не толь-
ко как фактор повреждения биологических структур, но и как посредники в процес-
се активации приспособительных механизмов. Во втором случае (при температуре 
43 °C) интенсивное образование АФК указывает на развитие деструктивных про-
цессов, ведущих к повреждению и гибели растений.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: пшеница; высокая температура; активные формы кислоро-
да; супероксиддисмутаза; устойчивость.

I. A. Nilova, L. V. Topchieva, A. F. Titov. FORMATION OF REACTIVE 
OXYGEN SPECIES IN WHEAT LEAVES UNDER HIGH TEMPERATURES

The study dealt with the effect of high temperatures (37 and 43 °C) on the formation 
of superoxide anion radical, hydrogen peroxide, superoxide dismutase (SOD) activity 
and the accumulation of malondialdehyde (MDA) in wheat leaves. The exposure of plants 
to the said temperatures was found to promote superoxide anion radical production in leaf 
cells. This process developed more actively under the effect of the 37 °C temperature. 
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Введение

Известно, что в ответ на повышение темпе-
ратуры воздуха в клетках и тканях растений, как 
и у других организмов, происходит большое 
количество изменений, в том числе увеличи-
вается образование активных форм кислоро-
да (АФК) и возрастает активность ферментов 
антиоксидантной системы (АОС) [Полесская, 
2007; Креславский, 2012; Шарова, 2016]. При 
этом если повышение температуры не дости-
гает критического уровня, определенного для 
каждого вида (сорта, экотипа), то эти измене-
ния, наряду с другими, могут приводить к росту 
устойчивости растений к этим условиям [Ко-
лупаев, Карпец, 2010]. Также установлено, что 
АФК в небольших концентрациях выступают 
в роли сигнальных молекул [Полесская, 2007; 
Колупаев, Карпец, 2010], что косвенно доказы-
вают результаты исследования по применению 
антиоксидантов, таких как ионол, обработка 
которыми может даже препятствовать повы-
шению устойчивости пшеницы [Kolupaev et al., 
2008].

В высоких концентрациях АФК являются од-
ной из причин повреждения клеток и тканей ра-
стения. В частности, чрезмерное образование 
АФК приводит к перекисному окислению липи-
дов и значительным нарушениям в структурно-
функциональной организации мембран [Kong 
et al., 2016; Khan et al., 2017]. Для защиты от не-
гативного воздействия АФК у растений суще-
ствует АОС, одним из ключевых элементов ко-
торой является фермент супероксиддисмутаза 
(СОД). Он относится к ферментам так называ-
емого первого уровня защиты биологических 
структур от АФК [Apel, Hirt, 2004; Прадедова 
и др., 2011], катализируя дисмутацию суперок-
сидного анион-радикала в пероксид водорода 
[Бараненко, 2006].

Однако имеющиеся в литературе данные 
о генерации АФК и активности различных фер-
ментов АОС растений в условиях действия 
высоких температур неоднозначны. С одной 
стороны, установлено, что более устойчивыми 
к ним являются растения, обладающие высо-
кой способностью к нейтрализации АФК, ко-
торая обеспечивается высокой активностью 
ферментов АОС [Almeselmani et al., 2009; Man-
soor, Naqvi, 2013]. С другой стороны, известно, 
что обработка растений пероксидом водорода 
вызывает накопление мРНК белков теплово-
го шока (БТШ) – HSP17,6, HSP18,2 и двух ци-
тозольных аскорбатпероксидаз – APX1 и APX2 
[Volkov et al., 2006]. Но в присутствии аскор-
биновой кислоты или ингибитора накопления 
АФК DPI (diphenyleneiodonium chloride) индук-
ция синтеза мРНК этих генов резко снижается 
[Volkov et al., 2006].

Цель данного исследования – изучить обра-
зование супероксид анион-радикала и перок-
сида водорода, динамику активности фермен-
та СОД и накопление малонового диальдегида 
(МДА) у недельных проростков пшеницы сорта 
Московская 39, подвергнутых действию высо-
ких температур.

Материалы и методы

Исследования проводили на проростках 
озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта 
Московская 39, которые выращивали в руло-
нах фильтровальной бумаги на питательном 
растворе в течение 7 сут с добавлением микро-
элементов (рН 6,2–6,4) в камере искусственно-
го климата при температуре воздуха 22 °С, его 
относительной влажности 60–70 %, освещен-
ности ФАР 180 мкмоль/(м2·с) и фотопериоде 
14 ч. Затем проростки переносили в климати-
ческую камеру, где их подвергали воздействию 

SOD activity in the leaves of seedlings exposed to this temperature increased on the 2nd 
and 3rd days, while and at 43 °C the rise started as soon as after 15 minutes of expo-
sure and continued until the end of the experiment. Also, exposure to 43 °C promoted 
hydrogen peroxide formation in wheat leaves, and the rise was especially pronounced 
after two and three days of the experiment. Plants exposed to 43 °C also exhibited a high 
content of MDA, which was significantly higher than in the leaves of seedlings exposed 
to 37 °C. Having compared changes in the formation of ROS, SOD activity and MDA con-
tent with the development of resistance in the seedlings at 37 and 43 °C temperatures, we 
can conclude that in the first case, reactive oxygen species (ROS) can be considered not 
only as a damaging factor for biological structures, but also as mediators in the process 
of activating adaptive mechanisms. In the second case (43 °C), the intensive formation 
of ROS indicates the development of destructive processes, leading to plant damage 
and death.

K e y w o r d s: wheat; high temperatures; reactive oxygen species; superoxide dismutase; 
resistance.
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температуры 37 или 43 °С. При этом все прочие 
условия сохраняли без изменений. Продолжи-
тельность высокотемпературного воздействия 
составляла от 15 мин до 3 сут.

Образование супероксид анион-радикала 
определяли путем восстановления нитроси-
него тетразолия с образованием фиолетового 
преципитата формазана методом, описанным 
Джабсом с соавт. [Jabs et al., 1996]. Уровень 
продукции пероксида водорода оценивали 
с помощью метода, основанного на полимери-
зации 3,3-диаминобензидина при вступлении 
в контакт с пероксидом водорода в присутст-
вии пероксидазы [Thordal-Christensen et al., 
1997]. О результатах судили по размеру пя-
тен, возникающих на первом листе проростков 
пшеницы и регистрируемых фотографически. 
Анализ фотографий проводили с помощью спе-
циальной программы ImageJ (Image Processing 
and Data Analysis in Java), предназначенной для 
изучения медико-биологических изображений. 
Об уровне накопления АФК судили по доле 
окрашенных областей, отнесенной к общей 
площади листа и выраженной в процентах.

Содержание малонового диальдегида (МДА) 
оценивали спектрофотометрически по нако-
плению продукта его реакции с тиобарбитуро-
вой кислотой [Stewart, Bewley, 1980].

Общую активность супероксиддисмутазы 
(СОД) определяли спектрофотометрически, 
по способности фермента ингибировать фо-
тохимическое восстановление нитросине-
го тетразолия [Beauchamp, Fridovich, 1971]. 
Содержание белка анализировали методом 
Бредфорда [Bradford, 1976].

Повторность в пределах одного варианта 
3–6-кратная. Каждый опыт повторяли не менее 
3 раз. При исследовании активности СОД и на-
копления МДА о достоверности различий от ис-
ходного уровня судили по критерию Стьюдента 
при р < 0,05. При изучении образования супе-
роксид анион-радикала и пероксида водорода 
оценку достоверности отличий от исходного 
уровня проводили с помощью непараметриче-
ского критерия Вилкоксона – Манна – Уитни.

Работа выполнена с использованием обору-
дования Центра коллективного пользования Фе-
дерального исследовательского центра «Карель-
ский научный центр Российской академии наук».

Результаты и обсуждение

Результаты проведенных исследований по-
казали, что воздействие на проростки пшени-
цы высоких температур 37 и 43 °С вызывало 
в клетках листьев усиление образования су-
пероксид анион-радикала, о чем свидетельст-

вует увеличение на поверхности листьев пло-
щади окрашенных областей с преципитатами 
формазана (рис. 1). Этот процесс развивался 
более интенсивно под влиянием температуры 
37 °С, в то время как при 43 °С активизация на-
копления супероксид анион-радикала наблю-
далась только через 1–2 ч с начала экспери-
мента. При продолжительном действии указан-
ных температур (4 ч и более) зафиксировано 
уменьшение площади окрашенных областей. 
Это может быть связано с активной работой 
антиоксидантных ферментов [Полесская, 2007; 
Креславский, 2012; Шарова, 2016].

Ранее усиленное образование супероксид 
анион-радикала в разных частях и клеточных 
компартментах растений при действии высо-

Рис. 1. Влияние температуры 37 и 43 °С на образо-
вание супероксид анион-радикала в листьях расте-
ний пшеницы с. Московская 39:
А – внешний вид, Б – площадь окрашенных областей листа 
(% от общей площади). Здесь и далее: * – отличия от ис-
ходного уровня статистически значимы при р < 0,05

Fig. 1. The effect of temperature of 37 and 43 °С on 
the formation of superoxide anion radical in the leaves 
of wheat, v. Moscow 39:
A – appearance, B – stained leaf area (% of the total area). Here 
and further: * – differences from baseline are statistically signif-
icant at p < 0.05
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ких неблагоприятных температур отмечали 
и другие авторы [Wang et al., 2014; Zhang et al., 
2016; Nahar et al., 2017; Zhao et al., 2018]. Так, 
температура 40 °С, действующая на проростки 
пшеницы в течение 4 часов, вызывала повыше-
ние образования такой формы АФК примерно 
в 4 раза [Zhang et al., 2016]. При этом интенсив-
ность образования супероксид анион-радикала 
может зависеть не только от величины действу-
ющей температуры, но и от режима темпера-
турной обработки растений [Wang et al., 2014; 
Zhao et al., 2018].

Как следует из литературных данных, увели-
чение генерации супероксид анион-радикала 
способно индуцировать экспрессию ряда су-
пероксид-чувствительных генов, в частности 
WRKY30 [Scarpeci et al., 2008]. Поэтому усиле-
ние образования супероксид анион-радика-
ла в начальный момент (15–30 мин) действия 
температуры 37 °С можно рассматривать как 
сигнальную составляющую каскада реакций, 
связанных с активизацией защитно-приспосо-
бительных механизмов растений.

Интересно, что в условиях действия тем-
пературы 37 °С наблюдалось снижение уров-
ня пероксида водорода в листьях проростков 
по сравнению с исходным уровнем (рис. 2), 
что может быть обусловлено активацией фер-
ментов, нейтрализующих пероксид водорода, 
таких как каталаза и пероксидаза [Полесская, 
2007; Mei, Song, 2010]. Воздействие темпе-
ратуры 43 °С приводило к усилению продук-
ции пероксида водорода в листьях растений, 
особенно явно это было выражено через двое 
и трое суток эксперимента. По данным лите-
ратурных источников, содержание пероксида 
водорода, как правило, повышается в клетках 
разных тканей растений в ответ на действие 
высоких температур [Zhang et al., 2016; Nahar 
et al., 2017; Zhao et al., 2018]. Этот процесс мо-
жет сопровождаться как усилением активности 
антиоксидантных ферментов, например ката-
лазы [Zhang et al., 2016], так и ее снижением 
[Nahar et al., 2017; Zhao et al., 2018]. Вероятно, 
это может быть связано не только с интенсив-
ностью прогрева, но и с его продолжительно-
стью, а также спецификой ответных реакций 
растения или сорта.

Несмотря на то что пероксид водорода мо-
жет выступать в роли сигнальной молекулы, 
участвующей в регуляции транскрипционной 
активности ряда генов стрессовых белков, 
в частности белков теплового шока [Volkov et al., 
2006], он также способен оказывать разруши-
тельное действие на все компартменты клетки 
и приводить к ингибированию роста и развития 
растений, и даже к их гибели [Gill, Tuteja, 2010; 

Hossain et al., 2015]. В частности, в результате 
действия АФК и усиления перекисного окисле-
ния липидов происходит повреждение клеточ-
ных мембран. Очевидно, следствием этого яви-
лось отмеченное нами увеличение содержания 
МДА в листьях проростков под влиянием темпе-
ратуры 43 °С, которое было существенно выше, 
чем при температуре 37 °C (табл.).

Накопление МДА в тканях растений при дли-
тельном (более 2 суток) или кратковременном 
(несколько часов) действии неблагоприятных 
высоких температур показано во многих рабо-
тах [Wang et al., 2014; Zhang et al., 2016; Nahar 
et al., 2017; Zhao et al., 2018]. Важно, что его 
максимальный уровень повышается с ростом 
действующей температуры и зависит от сор-
та растений [Zhao et al., 2018]. Более того, 

Рис. 2. Влияние температуры 37 и 43 °С на образо-
вание пероксида водорода в листьях растений пше-
ницы с. Московская 39:
А – внешний вид, Б – площадь окрашенных областей листа 
(% от общей площади)

Fig. 2. Effect of temperature of 37 and 43 °C on the for-
mation of hydrogen peroxide in the leaves of wheat, 
v. Moscow 39:
A – appearance, B – stained leaf area (% of the total area)
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этот показатель, предположительно, связан 
с уровнем образования АФК. Например, у сор-
тов риса, которые характеризовались разным 
уровнем продукции супероксид анион-ради-
кала и перекиси водорода, отмечена сущест-
венная разница в содержании МДА [Zhao et al., 
2018]. Так, чем выше была продукция АФК, тем 
больше образовывалось МДА.

Как уже отмечалось, для защиты клеток 
от АФК у растений функционирует АОС. В на-
ших опытах установлено, что активность СОД 
в листьях проростков, находящихся при 37 °С, 
увеличивалась на 2-е и 3-и сут (рис. 3), а при 
температуре 43 °С она повышалась уже через 
15 мин и продолжала возрастать до конца экс-
перимента (рис. 3).

Отметим, что имеющиеся в литературе дан-
ные, касающиеся активности разных антиокси-
дантных ферментов (включая СОД) у растений, 
испытывающих влияние высоких температур, 

неоднозначны. В зависимости от вида расте-
ний и продолжительности температурного воз-
действия активность ферментов АОС может как 
повышаться, так и понижаться [Mei, Song, 2010; 
Chakraborty, Pradhan, 2011]. Но у пшеницы в от-
вет на действие высоких температур чаще на-
блюдается повышение активности основных 
ферментов АОС – СОД, каталазы и пероксида-
зы [Kumar et al., 2012; Zhang et al., 2016].

Как было показано нами ранее [Нилова, Ти-
тов, 2014], растения пшеницы по-разному реа-
гируют на прогрев при температуре 37 и 43 °С 
и в отношении индуцируемой у них теплоустой-
чивости. В частности, воздействие температу-
ры 37 °С приводит к постепенному и стабиль-
ному повышению устойчивости клеток листьев 
к прогреву. В отличие от этого в условиях тем-
пературы 43 °С их теплоустойчивость в течение 
первых 2–4 часов возрастает, а затем быстро 
снижается, и в дальнейшем появляются внеш-
ние признаки необратимого повреждения про-
ростков (засыхание листьев).

Возникает вопрос, связаны ли особенности 
формирования теплоустойчивости и, соответ-
ственно, защитно-приспособительные воз-
можности растений пшеницы при этих высоко-
температурных воздействиях с особенностями 
генерации АФК и активностью СОД? Поскольку 
при температуре 37 °С теплоустойчивость ра-
стений существенно возрастает, логично ду-
мать, что возникающие в этом случае наруше-
ния в структуре мембран и других внутрикле-
точных компартментов являются обратимыми, 
так как растения с ними успешно справляются 
за счет активации защитно-приспособитель-
ных механизмов, в том числе и за счет усиле-
ния активности СОД.

Можно предположить, что при 43 °С высо-
кая активность СОД в первоначальный момент 
также способна в определенной степени ком-
пенсировать повреждающие эффекты этой 
температуры, обусловленные усиленной гене-
рацией супероксид анион-радикала. Но при ее 
более продолжительном действии (6 ч и более) 
защитные механизмы, в том числе и связанные 
с активацией компонентов АОС, видимо, уже 
не справляются с накапливаемыми нарушени-
ями и/или повреждениями, и, как следствие, 
происходит необратимое повреждение клеток 
и тканей растения.

Таким образом, полученные нами резуль-
таты позволили выявить как количественные, 
так и качественные различия в генерации АФК 
и активности СОД в листьях растений пшени-
цы, подвергнутых воздействию температур 37 
и 43 °С. Образование супероксид анион-ради-
кала было более выражено при температуре 37, 

Влияние температуры 37 и 43 °С на содержание ма-
лонового диальдегида (МДА) в листьях растений 
пшеницы с. Московская 39 (в мкМ/г сырого веса)
The effect of temperature 37 and 43 °C on the content 
of malondialdehyde (MDA) in the leaves of wheat, 
v. Moscow 39 (in µm/g wet weight)

Экспозиция, ч 
Exposure, h

Температура, °С 
Temperature, °C

37 43
0 12,7 ± 1,7 12,7 ± 1,7

0,25 11,6 ± 1,0 12,9 ± 0,1
0,5 12,9 ± 2,0 13,3 ± 1,6
1 12,2 ± 1,2 12,8 ± 1,3
6 13,2 ± 0,1 21,4 ± 1,3

24 19,3 ± 1,7* 42,3 ± 1,9*
48 20,5 ± 0,5* 103,3 ± 8,0*

Рис. 3. Влияние температуры 37 и 43 °C на динамику 
общей активности СОД в листьях растений пшеницы 
с. Московская 39
Fig. 3. The effect of temperature 37 and 43 °C on the dy-
namics of the total SOD activity in the leaves of wheat 
plants, v. Moscow 39
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чем при 43 °С, тогда как накопление пероксида 
водорода, напротив, шло активнее при 43 °С. 
Содержание МДА и активность фермента СОД 
также оказались значительно выше при 43 °С. 
На основании этих данных можно заключить, 
что при субповреждающих (закаливающих) 
температурах, вызывающих рост теплоустой-
чивости и не вызывающих у растений серьез-
ных структурно-функциональных нарушений 
и/или повреждений (в нашем случае это тем-
пература 37 °С), АФК могут рассматриваться 
не только как факторы повреждения биологи-
ческих структур, но и как посредники в процес-
се активации приспособительных механизмов. 
В отличие от этого при температурах, приво-
дящих к необратимым повреждениям клеток 
и тканей (в нашем случае при 43 °С в течение 
6 ч и более), интенсивное образование АФК, 
очевидно, является одной из главных причин 
повреждения и гибели растений.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0074).
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В 2019 году исполняется 70 лет Александру 
Федоровичу Титову – одному из ведущих уче-
ных-исследователей Российской Федерации 
в области экологической физиологии расте-
ний.

Александр Федорович родился 22 декабря 
1949 года в г. Петрозаводске. В 1967 году окон-
чил 30-ю среднюю школу и поступил на биоло-
гический факультет Петрозаводского государ-

ственного университета. Свои первые научные 
исследования он начал в лаборатории генети-
ки Института биологии КарНЦ РАН (в то время 
Карельский филиал АН СССР) под руководст-
вом д. б. н. Г. С. Олимпиенко (тогда к. б. н.), где 
были выполнены курсовые и дипломная рабо-
ты. В 1972 году А. Ф. Титов с отличием окончил 
ПетрГУ и поступил в очную аспирантуру КарНЦ 
РАН по специальности «физиология растений» 
(научные руководители д. б. н. С. Н. Дроздов 
и д. б. н. Г. С. Олимпиенко). Учеба в аспирантуре 
завершилась в конце 1975 года, а в мае 1976 года 
он успешно защитил кандидатскую диссерта-
цию на тему «Морфофизиологический контроль 
в селекции овсяницы луговой (Festuca pratensis 
Huds.) на заморозкоустойчивость». С 1975 года 
Александр Федорович работает в лаборатории 
экологической физиологии растений Института 
биологии сначала в должности младшего науч-
ного сотрудника, затем (с 1978 г.) старшего на-
учного сотрудника, а с 1986 года и по настоящее 
время возглавляет ее.

На протяжении всего периода научной дея-
тельности (это 50 лет с учетом научной рабо-
ты в студенческий период) основные научные 
интересы А. Ф. Титова связаны с изучением 
устойчивости растений к неблагоприятным 
факторам окружающей среды, прежде все-
го к низким и высоким температурам, где он 
предложил интересные и важные гипотезы, 
не утратившие свое значение до настояще-
го времени. Так, в 1974 году им совместно 
с д. б. н. С. Н. Дроздовым и д. б. н. В. К. Кур-
цом (тогда к. б. н.) была выдвинута «зональная 
гипотеза» влияния температуры на устойчи-
вость активно вегетирующих растений, в со-
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ответствии с которой весь диапазон темпера-
тур, действующих на вегетирующие растения, 
предлагалось разделить на пять зон – фоно-
вую, две субповреждающие (закаливающие) 
и две повреждающие, в которых температуры 
качественно по-разному влияют на устойчи-
вость и ряд других физиолого-биохимических 
показателей и процессов. Данная гипотеза 
не только выявляла важнейшие закономер-
ности варьирования устойчивости растений 
в зависимости от температуры окружающей 
среды, но и стала надежной методологической 
основой для планирования многих экспери-
ментов в этой области, а также для трактовки 
получаемых результатов. В дальнейшем осо-
бое внимание Александра Федоровича было 
сфокусировано на изучении роли белоксинте-
зирующей системы в механизмах термоустой-
чивости растений, что позволило ему сфор-
мулировать в 1978 году молекулярно-генети-
ческую гипотезу устойчивости, объясняющую 
основные принципы адаптивного ответа расте-
ний на действие неблагоприятных температур. 
Затем начались многолетние исследования, 
направленные на проверку данной гипотезы, 
а полученные экспериментальные данные были 
обобщены в форме докторской диссертации 
на тему «Устойчивость активно вегетирующих 
растений к низким и высоким температурам: 
закономерности варьирования и механизмы», 
успешно защищенной в 1989 году в диссерта-
ционном совете при Институте физиологии ра-
стений им. К. А. Тимирязева (г. Москва).

Уже тогда, в 1980-е годы, в процессе рабо-
ты над докторской диссертацией А. Ф. Титов 
активно разрабатывал новые методические 
подходы. Например, использование комбини-
рованного воздействия холодовых и тепловых 
закалок позволило доказать функциональную 
автономность генетических систем, контроли-
рующих рост холодостойкости и теплоустойчи-
вости при холодовом и тепловом закаливании 
растений (совместно с д. б. н. В. В. Талановой 
и к. б. н. С. П. Критенко). Разработка же нового 
методического подхода для изучения локаль-
ного воздействия неблагоприятных температур 
на растения (совместно с к. б. н. Т. В. Акимо-
вой, к. б. н. Н. И. Балагуровой и Н. И. Хилко-
вым) дала возможность установить факт пе-
редачи сигнала о температурном воздействии 
из одних органов (частей) растения в другие. 
Использование метода наложения кратко-
срочных (секундных) закалок на длительное 
воздействие закаливающих температур на ра-
стения, а также опыты с применением ингиби-
торов белкового синтеза позволили доказать 
существование разных механизмов повыше-

ния устойчивости растений в первом и втором 
случае (совместно с д. б. н. В. В. Талановой 
и к. б. н. Т. В. Акимовой). Применение совре-
менных молекулярно-биологических методов 
исследований, в том числе метода ПЦР-РВ, 
позволило исследовать механизмы устойчи-
вости растений к неблагоприятным темпера-
турам на молекулярно-генетическом уровне. 
В результате сотрудники лаборатории под ру-
ководством А. Ф. Титова (д. б. н. В. В. Талано-
ва, к. б. н. Л. В. Топчиева, к. б. н. Н. С. Репкина, 
к. б. н. И. А. Нилова, к. б. н. А. А. Игнатенко) вы-
явили целый ряд генов, повышение уровня экс-
прессии которых напрямую коррелирует с уве-
личением холодо- и теплоустойчивости, сви-
детельствуя об их непосредственном участии 
в холодовой и тепловой адаптации растений.

В последние годы А. Ф. Титов возглавляет 
также исследования физиолого-биохимиче-
ских механизмов адаптации растений к ежесу-
точным кратковременным понижениям темпе-
ратуры (так называемым ДРОП-воздействиям), 
в результате которых сотрудники лаборатории 
(д. б. н. Т. Г. Шибаева, к. б. н. Е. Г. Шерудило, 
к. б. н. Е. Н. Икконен) доказали, что реакция 
растений на этот вид температурного воз-
действия является выработанным в процессе 
эволюции ответом на колебания температуры 
в суточном цикле в естественных условиях, ко-
торый характеризуется отчетливо выраженной 
спецификой. В рамках исследований, посвя-
щенных воздействию на растения длитель-
ных фотопериодов, А. Ф. Титовым, совместно 
с д. б. н. Т. Г. Шибаевой, высказана гипотеза 
о возможных причинах появления у некоторых 
видов растений в условиях круглосуточного 
освещения хлороза листьев, который, в част-
ности, может быть обусловлен наличием све-
точувствительного гена(-ов), появившегося 
вследствие мутаций, который в обычных усло-
виях находится в супрессированном состоя-
нии, но под влиянием непрерывного света в ре-
зультате дерепрессии активируется.

С середины 90-х годов под руководством 
А. Ф. Титова проводятся исследования влия-
ния, помимо температурного фактора, тяже-
лых металлов на растения. В результате со-
трудниками лаборатории экологической фи-
зиологии растений (д. б. н. Н. М. Казниной, 
к. б. н. Г. Ф. Лайдинен, к. б. н. Ю. В. Батовой) 
обнаружен целый ряд механизмов устойчиво-
сти растений к повышенным концентрациям 
этих химических элементов в корнеобитае-
мой среде, а также выявлены виды растений 
местной флоры, способные произрастать при 
высоком уровне загрязнения ими окружаю-
щей среды, которые были рекомендованы для 
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фитостабилизации загрязненных тяжелыми 
металлами почв таежной зоны. Исследования 
раздельного и совместного действия низкой 
температуры и тяжелых металлов (совместно 
с д. б. н. В. В. Талановой и к. б. н. Н. С. Репки-
ной) позволили установить наличие у растений 
как общих (неспецифических), так и специфи-
ческих реакций в ответ на действие стресс-
факторов разной природы.

На протяжении многих лет не ослабевает 
интерес А. Ф. Титова к изучению роли в адап-
тации растений к неблагоприятным факто-
рам внешней среды фитогормонов (ауксина, 
цитокининов, абсцизовой кислоты). В част-
ности, на основании исследований, прове-
денных совместно с д. б. н. В. В. Талановой, 
к. б. н. Т. В. Акимовой и к. б. н. Л. В. Топчиевой, 
было высказано предположение, получившее 
затем экспериментальное подтверждение, что 
накопление в растительной клетке абсцизовой 
кислоты, которую в настоящее время называ-
ют гормоном стресса, при воздействии низких 
и высоких температур, засоления и тяжелых 
металлов может выступать в качестве одного 
из триггерных (пусковых) механизмов процес-
са формирования их устойчивости.

Работа сотрудников лаборатории высоко 
оценена коллегами, и в 1996 году ее коллек-
тив был официально признан ведущей научной 
школой России по экологической физиологии 
растений, руководителем которой уже многие 
годы является А. Ф. Титов.

Совместно с сотрудниками лаборатории ге-
нетики ИБ КарНЦ РАН (к. б. н. О. Н. Лебедевой, 
к. б. н. Т. С. Николаевской, к. б. н. О. М. Федорен-
ко) продолжаются работы, начатые еще в 1970-е 
годы под руководством д. б. н. Г. С. Олимпи-
енко, по исследованию механизмов жизнеспо-
собности и выживаемости популяций растений 
с температурозависимой депигментацией, на-
правленные на определение роли супрессорных 
мутаций в поддержании адаптивного потенци-
ала растений, сохраняющих высокий уровень 
естественного генетического груза. Обнаруже-
но, что действие супрессорной системы сопро-
вождается определенными компенсаторными 
и адаптивными эффектами, распространяющи-
мися на большой спектр морфологических и фи-
зиологических признаков на разных этапах онто-
генеза растений. При этом ген-супрессор лишь 
частично подавляет действие мутантного гена, 
что существенно отражается на уровне приспо-
собленности растений с супрессированной хло-
рофиллдефектностью к неблагоприятным фак-
торам внешней среды.

Многие годы продолжается сотрудничест-
во А. Ф. Титова с коллегами из Института леса 

КарНЦ РАН. В рамках этой работы совместно 
с д. б. н. Л. В. Ветчинниковой сформулирована 
эколого-генетическая гипотеза происхождения 
карельской березы, по-новому рассмотрен во-
прос о границах ее ареала, проведена оценка 
состояния ресурсов карельской березы, выска-
зана собственная позиция по дискуссионному 
вопросу, касающемуся таксономического ста-
туса этого уникального представителя лесной 
дендрофлоры.

В целом по материалам исследований 
А. Ф. Титовым (самостоятельно и в соавтор-
стве) опубликовано более 750 научных работ, 
в том числе 3 книги, 10 монографий, 6 учебных 
пособий, созданы и зарегистрированы 3 базы 
данных. Многочисленные статьи (около 400) 
Александра Федоровича опубликованы более 
чем в 40 российских и зарубежных журналах, 
среди которых такие авторитетные, как «Успехи 
современной биологии», «Успехи современной 
генетики», «Журнал общей биологии», «Извес-
тия РАН», «Доклады Академии наук», «Доклады 
РАСХН», «Физиология растений», «Генетика», 
«Цитология», «Онтогенез», «Экология», «Бота-
нический журнал», «Растительные ресурсы», 
«Сельскохозяйственная биология», «Journal 
of Experimental Botany», «Biologia Plantarum», 
«Acta Physiologiaе Plantarum», «Biochemie 
and Physiologie der Pflanzen» и др.

В разные годы исследования, выполнен-
ные под руководством Александра Федорови-
ча, поддерживались грантами международных 
и российских научных фондов (INTAS, РФФИ, 
РГНФ, Минобрнауки РФ), входили в программы 
фундаментальных научных исследований Пре-
зидиума РАН и Отделения биологических наук 
РАН. Дважды (в 1994–1996 и 2000–2003 гг.) он 
удостаивался Государственной научной сти-
пендии для выдающихся ученых России. При-
знанием научных заслуг А. Ф. Титова стало его 
избрание в 2003 г. членом-корреспондентом 
РАН по специальности «экологическая физио-
логия растений» (по Отделению биологических 
наук РАН). В настоящее время он является ви-
це-президентом Общества физиологов расте-
ний России и председателем Карельского от-
деления этого общества.

Многие годы А. Ф. Титов является редак-
тором различных монографий, сборников на-
учных статей и трудов научных конференций 
разного уровня. Он также бессменный глав-
ный редактор журнала «Труды Карельского на-
учного центра РАН» (в организации которого 
принимал самое деятельное участие) и член 
редакционных советов журналов «Физиология 
растений», «Ученые записки Петрозаводского 
государственного университета» и «Известия 
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Коми научного центра Уральского отделения 
РАН».

Наряду с активной научно-исследователь-
ской работой А. Ф. Титов уделяет большое вни-
мание преподавательской деятельности и под-
готовке кадров высшей квалификации. Более 
20 лет он возглавлял кафедру ботаники и мето-
дики преподавания биологии в Карельском го-
сударственном педагогическом институте (за-
тем КГПА, КГПУ и сейчас ПетрГУ), где ежегодно 
читает лекции по курсу «физиология растений» 
и спецкурсу «экологическая физиология расте-
ний»; многие годы является членом Государ-
ственной аттестационной комиссии. В течение 
ряда лет Александр Федорович был предсе-
дателем диссертационного совета по защите 
кандидатских диссертаций по специальности 
«физиология и биохимия растений» при Инсти-
туте биологии КарНЦ РАН, а в период с 2003 
по 2013 гг. – членом диссертационного совета 
по защите кандидатских и докторских диссер-
таций при КГПА по научным специальностям 
«биохимия» и «физиология». Под его руковод-
ством выполнены и успешно защищены 17 дис-
сертаций (4 докторские и 13 кандидатских).

Научную и педагогическую работу А. Ф. Ти-
тов многие годы успешно сочетает с боль-
шой научно-организационной деятельностью. 
На протяжении 26 лет (с 1991 по 2017 гг.) он 
возглавлял Карельский научный центр РАН 
и внес большой вклад в его развитие. В этот пе-
риод получили поддержку со стороны руковод-
ства Центра и активно развились многие важ-
ные научные направления: изучение ресурсно-
го потенциала территорий нашей республики, 
разработка методов неистощительного приро-
допользования, исследование биологического 
разнообразия, экологический мониторинг, из-
учение истории и культуры коренного населе-
ния Карелии, вопросы региональной экономи-
ки, а также проблемы международной и меж-
региональной интеграции. Он является одним 
из организаторов региональных конкурсов 
РФФИ и РГНФ, которые на протяжении многих 
лет проводятся в Республике Карелия.

Как руководитель КарНЦ РАН А. Ф. Титов всег-
да уделял пристальное внимание вопросам раз-
вития и совершенствования научно-организаци-
онной структуры Центра. При его активном уча-
стии на базе соответствующих научных отделов 
созданы Институт экономики и Институт приклад-
ных математических исследований. Значительно 
улучшены условия работы и материально-техни-
ческая база многих научных и научно-вспомога-
тельных подразделений Центра (научной библи-
отеки, научного архива, редакционно-издатель-
ского отдела, автохозяйства и др.).

Будучи председателем КарНЦ РАН, Алек-
сандр Федорович всегда уделял особое вни-
мание развитию международного научного 
сотрудничества, прежде всего с научными ор-
ганизациями и университетами Финляндии, 
со многими из которых заключались и успешно 
реализовывались договоры о сотрудничестве; 
являлся инициатором и активным участником 
многих международных программ и проек-
тов, научных мероприятий по вопросам при-
родопользования, проблемам охраны окру-
жающей среды и другим актуальным для на-
шего региона направлениям. В начале 1990-х 
годов он вместе с российскими и финскими 
коллегами (д. б. н. Е. П. Иешко, P. Pelkonen, 
T. Hokkanen, J. Aho) предложил концепцию со-
здания Зеленого пояса Фенноскандии (ЗПФ) 
за счет объединения особо охраняемых при-
родных территорий, расположенных в райо-
нах, прилегающих к российско-финляндской 
и российско-норвежской границам. Позд-
нее был сформулирован экосистемный под-
ход для установления границ ЗПФ (совместно 
с д. б. н. А. М. Крышенем, д. с.-х. н. А. Н. Гром-
цевым, д. б. н. О. Л. Кузнецовым и др.). Концеп-
ция ЗПФ получила широкое признание среди 
ученых и специалистов и в настоящее время 
официально признана и закреплена в целом 
ряде международных и российских докумен-
тов, связанных с вопросами экологии и охраны 
природы. В течение ряда лет А. Ф. Титов являл-
ся членом Российско-Финляндской рабочей 
группы по охране природы при Министерстве 
природы и экологии России.

Многие годы в фокусе внимания А. Ф. Ти-
това находятся вопросы популяризации нау-
ки, пропаганды ее достижений и повышения 
роли науки в жизни общества. Он постоянно 
выступает по этим вопросам в СМИ (это де-
сятки статей и интервью), а также по вопро-
сам истории науки в Карелии. В частности, 
он является инициатором и одним из авторов 
таких книг, как «Академическая наука в Ка-
релии: 1946–2006 гг.» (в 2-х томах), «Карель-
ский научный центр Российской академии 
наук: история и современность», «Карельский 
научный центр Российской академии наук:  
1946–2016 гг.».

В течение длительного времени А. Ф. Титов, 
являясь внештатным советником Главы Рес-
публики Карелия по вопросам науки, страте-
гического развития и инновациям (1998–2010 
и 2012–2017 гг.), принимал активное участие 
в подготовке документов, определяющих стра-
тегию развития республики. В частности, он 
был одним из руководителей и активных участ-
ников группы разработчиков таких документов, 
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как «Доктрина развития Северо-Запада Рос-
сии», «Концепция социально-экономического 
развития Республики Карелия», «Стратегиче-
ский план развития г. Петрозаводска». Вместе 
с д. э. н. Ю. В. Савельевым им предложена но-
вая модель экономического развития северных 
регионов России. В разные годы Александр Фе-
дорович был заместителем председателя Меж-
ведомственного Северо-Западного координа-
ционного совета при РАН по фундаментальным 
и прикладным исследованиям, членом Совета 
по координации деятельности региональных 
отделений и региональных научных центров 
РАН, членом Научного совета РАН по вопросам 
регионального развития, Совета ректоров Рес-
публики Карелия, ряда ученых советов и колле-
гий министерств Республики Карелия, различ-
ных научно-экспертных советов и комиссий, 
принимая деятельное участие в работе этих 
органов. В настоящее время он – член Совета 
при Главе Республики Карелия по содействию 
развитию гражданского общества и правам че-
ловека, член Комиссии при Главе Республики 
Карелия по государственным наградам, член 
Совета ректоров Республики Карелия, член 
ряда ученых советов и коллегий министерств 
Республики Карелия, различных научно-экс-
пертных советов, постоянных и временных ко-
миссий и рабочих групп при республиканских 
органах власти.

В 2005 году А. Ф. Титов был избран в Обще-
ственную палату Российской Федерации (1-го 
созыва) от Северо-Западного федерального 
округа и в течение 2006–2007 гг. работал в ней 
в составе Комиссии по вопросам глобализма 
и национальной стратегии развития. В 2010–
2014 гг. возглавлял Комиссию по образованию 
и науке в Общественной палате Республики 
Карелия. В 2017–2018 гг. он – руководитель 
Общественной палаты Республики Карелия. 
В 2017 г. Александр Федорович во второй раз 
избран в Общественную палату Российской 
Федерации 6-го созыва (2017–2020 гг.), где 
входит в состав Комиссии по развитию образо-
вания и науки. Помимо этого он также являет-
ся Председателем Общественного совета при 
Министерстве экономического развития и про-
мышленности Республики Карелия.

Активная научная, педагогическая, науч-
но-организационная и общественная деятель-
ность А. Ф. Титова была неоднократно отмече-
на наградами различного уровня, в том числе 
государственными: орденом Почета и орденом 
Дружбы. Он также удостоен почетных званий 
«Заслуженный деятель науки Республики Каре-
лия», «Заслуженный деятель науки Российской 
Федерации», «Почетный работник высшего 

профессионального образования Российской 
Федерации». Награжден Почетными грамотами 
Администрации Президента Российской Феде-
рации, РАН, РАН и Профсоюза работников РАН, 
Республики Карелия, Законодательного Со-
брания Республики Карелия, Администрации 
г. Петрозаводска и многими другими.

Авторы и коллеги поздравляют Александра 
Федоровича с юбилеем и желают ему крепко-
го здоровья, неиссякаемой энергии, творче-
ских успехов и реализации всех намеченных  
планов!

Н. М. Казнина, В. В. Таланова
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Ольга Николаевна Лебедева родилась 
в 1949 году в г. Петрозаводске Карельской 
АССР. Здесь она окончила среднюю школу 
и в 1967 году поступила на биологический фа-
культет ПетрГУ им. О. В. Куусинена, который 
окончила в 1972 году по специальности «био-
логия» с присвоением квалификации «препо-
даватель биологии и химии». После оконча-
ния работала учителем биологии в средней 
школе далекого северного поселка Реболы. 
В 1973 году Ольга Николаевна поступила на ра-
боту в Институт биологии Карельского науч-
ного центра РАН, где в лаборатории генетики 
(1973–1996 гг.) и частично в лаб. геоботаники 
и растительных ресурсов (1974–1975 гг.) прош-
ла все должностные ступени формирования 
научного работника: инженера, ст. инженера, 
лаборанта, ст. лаборанта, ведущего лаборанта, 

мл. научного сотрудника, ст. научного сотруд-
ника. С 1996 года и по настоящее время Ольга 
Николаевна – заместитель директора Инсти-
тута биологии КарНЦ РАН по научной работе. 
С 2005 года она осуществляет руководство 
лабораторией генетики. Общий стаж ее рабо-
ты составляет более 46 лет, научный – более 
32 лет.

Основное направление научной деятель-
ности О. Н. Лебедевой – генетика и селекция 
растений, и в частности, индуцированный му-
тагенез, генетика продуктивности панмиктиче-
ских популяций. Участвуя в исследованиях ла-
боратории генетики, Ольга Николаевна изучала 
механизмы формирования генетического груза 
и выживаемости растений естественных и му-
тантных популяций многолетних злаков, ана-
лизировала эффекты массового отбора и ге-
нетические особенности селекционного мате-
риала, полученного методом индуцированного 
мутагенеза перекрестноопыляющихся видов. 
Результатом явилась диссертация на тему 
«Морфофизиологический контроль в индуци-
рованном мутационном процессе перекрест-
ноопыляющихся растений на примере Festu‑
ca pratensis Huds.» с присвоением в 1994 году 
ученой степени кандидата биологических наук. 
На базе многолетних исследований ею по-
лучены перспективные в практическом отно-
шении мутантные линии многолетних злаков, 
разработаны и сформулированы принципы 
мутационной селекции, что позволило вместе 
с соавторами создать сорт овсяницы луговой 
«Онежская», включенный в государственный 
реестр сортов с/х культур и районированный 
в ряде регионов Российской Федерации. Кро-
ме того, она является соавтором изобрете-
ния «Способ оценки посевных качеств семян 
зерновых и кормовых злаков» (патент 1989 г.). 
В настоящее время область научных интересов 
Ольги Николаевны связана с изучением ком-
понентов приспособленности и экологической 
устойчивости (светоустойчивости) растений 
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в популяциях, сформированных на мутантной 
основе и отдаленных от мутагенного воздейст-
вия девятью поколениями. Эти мутантные по-
пуляции, созданные еще в 1978–1980 гг., куль-
тивируются в лаборатории генетики уже почти 
40 лет. Исследования Ольги Николаевны, как 
собственные, так и с соавторами, имеют боль-
шое теоретическое значение для понимания 
механизмов и стратегий выживания растений 
при действии физических и химических фак-
торов мутагенной природы. Практическая зна-
чимость этой работы связана с новыми техно-
логиями в селекции растений, с интродукцией 
растительных организмов в условиях северных 
регионов, с проведением мониторинга окружа-
ющей среды при радиоактивном и химическом 
загрязнении, включающего оценку возможных 
ближайших и отдаленных генетических эффек-
тов и разработку рекомендаций, направленных 
на снижение генетического груза и давления 
элиминирующего отбора в популяциях расте-
ний. В списке публикаций О. Н. Лебедевой 104 
научные работы, в том числе монография «Био-
логические особенности северных популяций 
многолетних злаков: генетический груз и выжи-
ваемость» (Петрозаводск, 2010). Целый ряд на-
учных статей опубликованы в рецензируемых 
журналах «Генетика», «Доклады РАСХН», «Успе-
хи современной биологии», «Сельскохозяйст-
венная биология», «Труды КарНЦ РАН» и др.

О. Н. Лебедева осуществляет научное ру-
ководство темами НИР, выполняемыми лабо-
раторией генетики в рамках государственного 
задания, и курирует важное направление ме-
ждисциплинарных исследований, связанных 
с использованием молекулярно-генетических 
методов в оценке вклада генетических и сре-
довых факторов в этиологию сердечно-сосу-
дистых заболеваний населения. Благодаря ей 
лаборатория имеет современное молекулярно-
генетическое оборудование, которым пользу-
ются научные сотрудники института и внешние 
пользователи, аспиранты, студенты.

Ольга Николаевна постоянно повышает свой 
теоретический уровень путем активной иннова-
ционной деятельности: это курсы повышения 
квалификации и специализации в области мо-
лекулярной биологии (1978), курсы «Техноло-
гический менеджмент» (1997, 2001), «Практи-
ческий семинар по технологиям и инновациям» 
и курсы в «Высшей школе лидерства» (2015), 
участие в разработке двух баз данных (2015, 
2016).

В разные годы Ольга Николаевна осуществ-
ляла активную экспертную деятельность, явля-
ясь заместителем председателя Ученого сове-
та ИБ КарНЦ РАН, членом редколлегии серии 

«Экспериментальная биология» журнала «Тру-
ды КарНЦ РАН», членом Общего собрания РАН 
и Общего собрания ОБН РАН. Она постоянно 
проводит экспертизы по запросам различных 
организаций, по направлениям работы инсти-
тута, экспертизы научных проектов, отчетов 
и монографий.

Педагогическая деятельность Ольги Нико-
лаевны протекала в Петрозаводском государ-
ственном университете, где она читала курсы 
«Общая генетика с основами селекции», «По-
пуляционная генетика», «Микрохимия», прово-
дила лабораторные и практические полевые 
занятия, руководила курсовыми и дипломными 
проектами, осуществляла подготовку студен-
тов к государственным экзаменам. С 2000 года 
осуществляет научно-организационную работу 
по практике студентов в Эколого-биологиче-
ском учебно-научном центре при ИБ КарНЦ РАН.

В должности заместителя директора Ин-
ститута биологии Ольга Николаевна занима-
ется самой разносторонней научно-организа-
ционной работой, осуществляя контроль над 
формированием и выполнением планов НИР, 
над предоставлением отчетов по темам гос-
заданий и программам фундаментальных на-
учных исследований Президиума и Отделений 
РАН, договорам на выполнение НИР, курирует 
организацию работ в экспериментальных под-
разделениях института. Она является коорди-
натором и исполнителем многих комплексных 
исследований в рамках ФЦП и РФФИ. Благо-
даря своим знаниям и научной эрудиции уча-
ствует в разработке основных направлений 
исследований, подготовке программ развития 
института, подготовке заявок и отчетов по фи-
нансированию проектов и основных исследо-
ваний. Работа по привлечению дополнительно-
го финансирования позволила модернизиро-
вать материальную базу Института биологии, 
оснастить лаборатории современными прибо-
рами и оборудованием, проводить на базе ин-
ститута научные мероприятия – конференции, 
семинары, симпозиумы Она активно участвует 
в создании и развитии структур коллективного 
пользования: Центра коллективного пользова-
ния научным оборудованием, информационной 
телекоммуникационной сети, в организации 
работы Эколого-биологического учебно-науч-
ного центра. Ольга Николаевна хорошо знает 
и использует в работе методы планирования 
и финансирования научных исследований, ра-
боту с научными кадрами, действующие систе-
мы оплаты труда и материального его стимули-
рования, порядок заключения договоров и кон-
трактов, требования охраны труда и пожарной 
безопасности.



Одно из важных направлений ее работы – 
изучение и применение действующего зако-
нодательства РФ и нормативных правовых 
актов, постановлений, распоряжений и прика-
зов вышестоящих организаций, что позволяет 
ей формировать локально-нормативные акты 
по всем направлениям деятельности институ-
та. Это оказалось особенно актуальным в по-
следние годы и позволяет Институту биологии 
с достоинством и без потерь выдержать все 
трудности периода реорганизаций академиче-
ской науки.

За активную научную и организационную 
работу Ольга Николаевна Лебедева имеет за-
служенные награды: благодарности за участие 
в организации школ-семинаров молодых уче-
ных (1975, 1977, 1980, 1983); благодарность 
Общественной палаты Российской Федера-
ции (2007); дипломы участника ВДНХ (1977, 
1980); медали «Ветеран труда» и «100 лет 
профсоюзам России»; Почетные грамоты РАН 
и Профсоюза работников РАН (1999); Респуб-

лики Карелия (2003); Федерального агентст-
ва по науке и инновациям (2006); РАН (2009); 
КарНЦ РАН (2019). В 2019 году указом Главы 
Республики Карелия Ольге Николаевне Ле-
бедевой присвоено звание «Заслуженный 
деятель науки Республики Карелия» в связи 
с 70-летием и за многолетний плодотворный 
труд, большой вклад в развитие фундамен-
тальных и прикладных исследований в области 
генетики и селекции растений в Республике  
Карелия.

Ольга Николаевна пользуется большим 
уважением за свои человеческие качества – 
доброжелательность, высокое чувство ответ-
ственности и обширную эрудицию во многих 
областях знаний. Она прекрасная мать и забот-
ливая бабушка – у нее дочь и двое внуков.

Коллеги поздравляют Ольгу Николаевну 
с юбилеем, желают ей счастья, здоровья, бла-
гополучия, неизменных творческих успехов!

Т. С. Николаевская
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ПРИЛОЖЕНИЕ
http://transactions.krc.karelia.ru

ПРАВИЛА ДЛЯ АВТОРОВ

(требования к работам, представляемым к публикации  
в «Трудах Карельского научного центра Российской академии наук»)

«Труды Карельского научного центра Российской академии наук» (далее – Труды КарНЦ РАН) публику-
ют результаты завершенных оригинальных исследований в различных областях современной науки: теоре-
тические и обзорные статьи, сообщения, материалы о научных мероприятиях (симпозиумах, конференциях 
и др.), персоналии (юбилеи и даты, потери науки), статьи по истории науки. Представляемые работы должны 
содержать новые, ранее не публиковавшиеся данные.

С т а т ь и  п р о х о д я т  о б я з а т е л ь н о е  р е ц е н з и р о в а н и е . Решение о публикации принимается 
редакционной коллегией серии или тематического выпуска Трудов КарНЦ РАН после рецензирования, с уче-
том научной значимости и актуальности представленных материалов. Редколлегии серий и отдельных вы-
пусков Трудов КарНЦ РАН оставляют за собой право возвращать без регистрации рукописи, не отвечающие 
настоящим правилам.

При получении редакцией рукопись регистрируется (в случае выполнения авторами основных правил ее 
оформления) и направляется на отзыв рецензентам. Отзыв состоит из ответов на типовые вопросы анкеты 
и может содержать дополнительные расширенные комментарии. Кроме того, рецензент может вносить за-
мечания и правки в текст рукописи. Авторам высылается электронная версия анкеты и комментарии рецен-
зентов. Доработанный экземпляр автор должен вернуть в редакцию вместе с первоначальным экземпляром 
и ответом на все вопросы рецензента не позднее чем через месяц после получения рецензии. Перед опубли-
кованием авторам высылается распечатанная версия статьи, которая вычитывается, подписывается автора-
ми и возвращается в редакцию.

Журнал имеет п о л н о ц е н н у ю  э л е к т р о н н у ю  в е р с и ю  н а  б а з е  O p e n  J o u r n a l  S y s t e m 
(OJS), позволяющую перевести предоставление и редактирование рукописи, общение автора с редколлеги-
ями серий и рецензентами в электронный формат и обеспечивающую прозрачность процесса рецензирова-
ния при сохранении анонимности рецензентов (http://journals.krc.karelia.ru/).

Редакционный совет журнала «Труды Карельского научного центра РАН» (Труды КарНЦ РАН) определил 
для себя в качестве одного из приоритетов полную открытость издания. Это означает, что пользователям 
на условиях свободного доступа разрешается: читать, скачивать, копировать, распространять, печатать, ис-
кать или находить полные тексты статей журнала по ссылке без предварительного разрешения от издателя 
и автора. Учредители журнала берут на себя все расходы по редакционно-издательской подготовке статей  
и их опубликованию.

Содержание номеров Трудов КарНЦ РАН, аннотации и полнотекстовые электронные варианты статей, 
а также другая полезная информация, включая настоящие Правила, доступны на сайтах – http://transactions.
krc.karelia.ru; http://journals.krc.karelia.ru

Почтовый адрес редакции: 185000, 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 превы-
шать: для обзорных статей – 30 страниц, для оригинальных – 25, для сообщений – 15, для хроники и рецен-
зий – 5–6. Объем рисунков не должен превышать 1/4 объема статьи. Рукописи большего объема (в исключи-
тельных 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, 
включая 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 на сайте http://journals.krc.karelia.ru либо на 
e-mail: trudy@krc.karelia.ru, или же представляются в редакцию лично (г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, 
каб. 502). К рукописи желательно прилагать два бумажных экземпляра, напечатанных на одной стороне ли-
ста формата А4 в одну колонку.
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ОБЩИЙ ПОРЯДОК РАСПОЛОЖЕНИЯ ЧАСТЕЙ СТАТЬИ

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

Н а  о т д е л ь н о м  л и с т е  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 авторов полностью на русском и английском языке; полный почтовый адрес каждой организации (стра-
на, город) на русском и английском языке; должности, ученые звания, ученые степени авторов; адрес элек-
тронной почты для каждого автора; телефон для контактов с авторами статьи (можно один на всех авторов).

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

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

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

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

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

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

РИСУНКИ представляются отдельными файлами с расширением T I F F  ( * . T I F )  и л и  J P G. При пер-
вичной подаче материала в редакцию рисунки вставляются в общий текстовой файл. При сдаче материа-
ла, принятого в печать, все рисунки из текста статьи должны быть убраны и представлены в виде отдельных 
файлов в вышеуказанном формате. Графические материалы должны быть снабжены распечатками с указа-

* Названия видов приводятся на латинском языке КУРСИВОМ, в скобках указываются высшие таксоны (семейства), 
 к  которым относятся объекты исследования.
** Обращаем внимание авторов, что в связи с подготовкой журнала к включению в международные базы данных библио-
графических описаний и научного цитирования расширенная аннотация на английском языке, двуязычные таблицы и подпи-
си к рисункам, а также транслитерированный в латиницу список использованной литературы приобретают особое значение.
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нием желательного размера рисунка, пожеланий и требований к конкретным иллюстрациям. На каждый ри-
сунок 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 сканиру-
ющего), должны сопровождаться масштабными линейками, причем в подрисуночных подписях надо указать 
длину линейки. Приводить данные о кратности увеличения необязательно, поскольку при публикации рисун-
ков размеры изменятся. К р у п н о м а с ш т а б н ы е  к а р т ы  желательно приводить с координатной сеткой, 
обозначениями населенных пунктов и/или названиями физико-географических объектов и разной фактурой 
для воды и суши. В углу карты желательна врезка с мелкомасштабной картой, где был бы указан участок, уве-
личенный в крупном масштабе в виде основной карты.

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

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

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

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

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ. Пристатейные ссылки и/или списки пристатейной литературы следует офор-
млять по ГОСТ Р 7.0.5-2008. Библиографическая ссылка. Общие требования и правила составления 
(http://www.bookchamber.ru/GOST_P_7.0.5.-2008). Список работ представляется в алфавитном порядке. Все 
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ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ

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

Показатель 
Index

Контроль
Control

Охлаждение 
проростков

Seedling chilling

Охлаждение 
корней

Root chilling
Площадь среза хлоропласта, мкм2

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

Площадь среза митохондрии, мкм2

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

Площадь среза пероксисомы, мкм2

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

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

9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

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

8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

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

2 ± 0,3 2 ± 0,3 3 ± 0,4

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

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ПОДПИСИ К РИСУНКУ

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

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

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