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ОБЗОРНЫЕ СТАТЬИ

УДК 57.053:577. 112.7:577.112.8

4. АТФ-СВЯЗЫВАЮЩИЕ ТРАНСПОРТНЫЕ БЕЛКИ 
СЕМЕЙСТВА АВС (ATP-BINDING CASSETTE TRANSPORTERS, 
ABC). НОМЕНКЛАТУРА, СТРУКТУРА, МОЛЕКУЛЯРНОЕ 
РАЗНООБРАЗИЕ, ФУНКЦИЯ, УЧАСТИЕ В ФУНКЦИОНИРОВАНИИ 
СИСТЕМЫ БИОТРАНСФОРМАЦИИ КСЕНОБИОТИКОВ (ОБЗОР)

Л. П. Смирнов
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

АТФ-связывающие транспортные белки семейства ABC (ATP-binding cassette trans-
porters, ABC) – мембранные белки, осуществляющие выведение из клеток разно-
образных субстратов через клеточные мембраны с помощью энергии, получаемой 
при гидролизе АТФ. В геноме человека закодировано 48 АВС-транспортеров, при-
надлежащих к восьми семействам: АВСА, АВСВ, АВСС, ABCD, ABCE, ABCF, ABCG, 
ABCH. Молекула АВС состоит из двух нуклеотидсвязывающих доменов (NBD) и двух 
трансмембранных доменов (TMD) (NBD–TMD–NBD–TMD), осуществляющих пере-
нос субстратов, либо существует в виде «полутранспортера», состоящего из одно-
го NBD и одного TMD. Предполагается, что транспортный цикл АВС состоит из че-
тырех стадий. Энергия, получаемая при гидролизе АТФ, расходуется на удаление 
субстрата из комплекса с молекулой транспортера и возвращение ее в исходное 
состояние. У млекопитающих АВС обнаружены, помимо раковых клеток, в тканях 
мозга, надпочечников, почек, легких, семенников, печени, плаценты, кишечника. 
Субстратами АВС являются широкий круг различных соединений как эндо-, так 
и экзогенного происхождения. Ряд АВС участвуют в процессах метаболизма ксено-
биотиков, активно удаляя как липофильные соединения, которые проходят через 
плазматические мембраны, так и гидрофильные метаболиты и конъюгаты, кото-
рые образовались в I и II фазах биотрансформации. Проведен ряд исследований, 
в которых показано взаимодействие между ферментом CYP3А4 из группы цитох-
ромов Р450 (фаза I биотрансформации) и транспортером АВСВ1. Обнаружено, 
что транспортер ABCG2 из печени и кишечника активно экспортирует метаболиты 
фазы II биотрансформации.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: АТФ-связывающие транспортеры; ABC transporters; 
P-glycoprotein; MDR, BCRP; биотрансформация ксенобиотиков.
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Введение

Транспортеры – это мембраносвязанные 
белки, которые переносят различные соеди-
нения через мембраны и являются важным 
инструментом детоксикации ксенобиотиков. 
Известны два типа транспортеров. Первые осу-
ществляют трансмембранный перенос молекул 
внутрь клетки. Это переносчики органических 
анионов (ОАТР, ОАТ) [Смирнов и др., 2017а, б], 
катионов и цвиттерионов (ОСТ-ОСТN) [Смир-
нов, 2018]. Второй тип транспортеров осу-
ществляет выведение продуктов метаболизма. 
В нем участвует семейство белков, объеди-
ненных названием АТФ-связывающие кассет-
ные транспортеры (ATP-binding cassette trans-
porters, АВС). АВС – семейство транспортных 
белков, являющихся одним из самых больших 
у живых организмов. Эти белки обнаружены во 
всех клетках всех видов от микроорганизмов 
до человека [Cvilink et al., 2009; Locher, 2009]. 
Их особенностью является то, что эти белки 
используют энергию АТФ для транспорта са-
мых разнообразных соединений от ионов до 
молекул токсинов большого размера [Oswald 
et al., 2006]. ABC-транспортеры задействованы 
в разнообразных физиологических и патоло-
гических процессах, например, при развитии 
множественной лекарственной устойчивости 
(multidrug resistance, MDR), при онкогенезе, па-

разитарных инвазиях, поражениях патогенны-
ми микроорганизмами, в иммунных реакциях, 
при дифференциации стволовых клеток [Huls 
et al., 2009], метаболизме липидов, а также 
при дегенеративных патологиях белкового об-
мена [Abuznait et al., 2013; Pahnke et al., 2013]. 
Различные болезни человека, включающие ки-
стозный фиброз, персистирующую гиперинсу-
линемическую гипогликемию, синдром Даби-
на – Джонсона, болезни Штаргарта и Танжера, 
связаны с мутациями АВС [Gottesman, Ambud-
kar, 2001].

Сущность системы биотрансформации ксе-
нобиотиков в клетке состоит в превращении 
чужеродных, часто токсических соединений 
в безопасные продукты с последующим их уда-
лением. Эту систему условно можно предста-
вить как состоящую из четырех фаз. Импорт 
ксенобиотиков – это фаза 0 (ноль) биотранс-
формации, поскольку транспортеры (ОАТР, 
ОАТ, ОСТ-ОСТN) непосредственно не участву-
ют в реакциях, осуществляемых в фазах I (окис-
ление, восстановление или гидролиз) и II (ре-
акции конъюгации с эндогенными молекулами) 
[Stieger, Meier, 1998]. Выведение продуктов 
детоксикации, в которой активно участвуют 
АВС-транспортеры, предложено обозначать 
как фазу III биотрансформации [Ishikawa, 1992].

В настоящем обзоре будут рассмотрены во-
просы систематики, структуры и функции, мо-

L. P. Smirnov. 4. ATP-BINDING CASSETTE TRANSPORTERS (ABC). 
NOMENCLATURE, STRUCTURE, MOLECULAR DIVERSITY, FUNCTION, 
CONTRIBUTION TO THE FUNCTIONING OF THE XENOBIOTICS 
TRANSFORMATION SYSTEM (А REWIEW)

ATP-binding cassette (ABC) transporters are membrane proteins responsible for re-
moving various substrates from cells through cell membranes using the energy derived 
from ATP hydrolysis. The human genome codes for 48 ABC transporters, which are ca-
tegorized into eight families: ABCA, ABCB, ABCC, ABCD, ABCE, ABCF, ABCG, ABCH. 
An ABC molecule consists of two nucleotide-binding domains (NBD) and two transmem-
brane domains (TMD) which transport substrates (NBD–TMD–NBD–TMD), or exists as 
a half-transporter consisting of one NBD and one TMD, which functions as a dimer. It is 
assumed that the ABC transport cycle is a four-stage one. The energy obtained in the hy-
drolysis of ATP is utilized to remove the substrate from the complex with the transporter 
molecule and restore it in its original state. In mammals, ABC were, apart from cancer 
cells, found in many tissues, such as the brain, adrenal glands, kidneys, lungs, testes, liv-
er, placenta, intestines. ABC substrates encompass a wide range of compounds of both 
endo- and exogenous origin. Some ABC are involved in metabolizing xenobiotics, actively 
removing both lipophilic compounds that pass through the plasma membrane, and hydro-
philic metabolites and conjugates formed in biotransformation phases I and II. A number 
of studies have demonstrated the interaction between the CYP3A4 enzyme from the P450 
cytochrome group (biotransformation phase I) and the transporter АВСВ1. The ABCG2 
transporter from the liver and intestines was found to actively export metabolites of bio-
transformation phase II.

K e y w o r d s: ATP-binding cassette (ABC) transporters; P-glycoprotein; MDR, BCRP; xe-
nobiotic biotransfomation.
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лекулярного разнообразия АВС-транспортеров, 
их участия в функционировании системы био-
трансформации у эукариотических организмов.

Номенклатура ABC-транспортеров

АВС-транспортеры – это мембраносвязан-
ные белки, которые осуществляют перенос 
различных молекул через плазматические мем-
браны клеточной стенки и внутриклеточные 
мембраны эндоплазматического ретикулума, 
пероксисом и митохондрий [Dean et al., 2001].

Семейство АВС разделено на восемь подсе-
мейств: АВСА, АВСВ, АВСС, ABCE, ABCD, ABCF, 
ABCG и АВСН [Theodoulou, Kerr, 2015]. Транс-
портеры подсемейства Н у млекопитающих 
не обнаружены. У белков подсемейства ABCE 
и ABCF отсутствуют трансмембранные доме-
ны, поэтому они не являются транспортерами 
в классическом понимании. Один из предста-
вителей первого подсемейства – АВСА4 – 
транспортирует производные ретинола и обна-
руживается только в фоторецепторах [Oswald 
et al., 2006].

Консолидированное решение по система-
тике АВС было принято в 1999 г. [Jones et al., 
2009]. Белки обозначают с помощью обычно-
го стиля шрифта, название генов выделяют 
курсивом. Заглавными буквами обозначаются 
только гены человека. У других видов гены АВС 
обозначаются строчными буквами: Аbca, Аbcb 
и т. д. Часто используется оригинальная но-
менклатура вместе с названием подсемейства. 
Например, Р-гликопротеин (Pgp, MDR1) носит 
обозначение АВСВ1, как первый изученный 
представитель подсемейства АВСВ.

На основании анализа аминокислотной по-
следовательности АВС-белки были разделе-
ны на три класса [Dassa, Bouige, 2001]. Белки 
классов 1 и 3 являются классическими АВС-
транспортерами и содержат нуклеотидсвязы-
вающие (NBD) и трансмембранные домены 
(TMD). Представители класса 1 имеют объе-
диненные друг с другом NBD и TMD, в то вре-
мя как у представителей класса 3 каждый до-
мен закодирован как отдельная полипептидная 
цепь, поэтому TMD представлен отдельной 
трансмембранной (ТМ) структурой. Предста-
вители класса 2 (ABCE и ABCF) имеют два NBD, 
возможны дополнительные домены, но TMD от-
сутствуют.

ABC-транспортеры классов 1 и 3 разделя-
ются на два подтипа, импортеры и экспортеры, 
в зависимости от направления переноса суб-
стратов. АВС-импортеры присутствуют только 
у прокариот и транспортируют субстраты внутрь 
клетки. ABC-экспортеры, напротив, забирают 

субстрат из цитоплазмы или с внутренней по-
верхности липидного бислоя и удаляют из клет-
ки. Ряд АВС участвуют в процессах метаболизма 
ксенобиотиков, активно удаляя как липофиль-
ные соединения, которые проходят через плаз-
матические мембраны, так и гидрофильные ме-
таболиты и конъюгаты, которые образовались 
в I и II фазах биотрансформации.

Характеристика подсемейств

Подсемейство АВСА насчитывает 12 «пол-
ных» транспортеров, то есть состоящих из че-
тырех доменов (TMD–NBD–TMD–NBD), в от-
личие от «полутранспортеров», имеющих 
двухдоменную структуру (TMD–NBD) (рис. 1). 
В настоящее время его представители найде-
ны только у позвоночных, а, например, у Dro‑
sophila melanogaster и Caenorhabditis elegans 
не обнаружены. Вероятно, гены этих ABC поя-
вились у позвоночных в процессе их эволюци-
онного становления [Dean et al., 2001]. Извест-
но, что АВСА1 принимает участие в транспорте 
холестерина и биосинтезе липопротеинов вы-
сокой плотности (ЛПВП). АВСА2 найден в оли-
годендроцитах мозга, а АВСА4 специфичен для 
фоторецепторов палочек, его мутация приво-
дит к синдрому дегенерации сетчатки (болезнь 
Штаргардта) [Gottesman, Ambudkar, 2001].

В состав подсемейства АВСВ включены че-
тыре «полных» транспортера и семь «полутран-
спортеров». Наиболее изученным представи-
телем этого подсемейства является АВСВ1 
(P-glycoprotein, Pgp, MDR – multidrug resistance). 
Он экспрессируется главным образом в печени, 
тканях гематоэнцефального барьера и участву-
ет в защите клеток от широкого набора токси-
нов [Dean et al., 2001]. АВСВ4 и АВСВ11 иден-
тифицированы в печени и принимают участие 
в секреции фосфатидилхолина и желчных кис-
лот. Полутранспортеры подсемейства экспрес-
сируются в лизосомах (АСВСВ9) или в митохон-
дриях (АВСВ6, 7, 8 и 10). Ген АВСВ7 расположен 
на Х-хромосоме, его мутация приводит к сце-
пленной с Х-хромосомой сидеробластической 
анемии и атаксии [Kispal et al., 1997].

Подсемейство АВСС (MRP, multidrug resis-
tance protein) включает 12 «полных» транспор-
теров, выполняющих функции транспорта ио-
нов, экструзии токсинов и передачи сигналов. 
Из них активное участие в функционировании 
системы биотрансформации ксенобиотиков 
принимают три белка (MRP1, 2, 3). АВСС1 
(MRP1) экспортирует глутатионированные ток-
сины, образующиеся в фазе II. АВСС2 и АВСС3 
также экскретируют конъюгаты глутатиона 
и другие органические ионы.
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В подсемействе ABCD идентифицированы 
четыре гена, кодирующие «полутранспорте-
ры», экспрессируемые исключительно в пе-
роксисомах. Стоит отметить, что мутации гена 
ABCD1 могут вызывать развитие сцепленной 
с Х-хромосомой адренолейкодистрофии, кото-
рая характеризуется развитием нейродегене-
ративных процессов и может встречаться как 
у детей, так и у взрослых [Mosser et al., 1993]. 
Функция белков этого семейства остается не-
выясненной, но, исходя из сходства аминокис-
лотных последовательностей, предполагает-
ся, что они участвуют в метаболизме липидов 
[Dean et al., 2001].

Количество генов, кодирующих белки подсе-
мейства ABCG, отличается у разных организмов. 
У человека их пять, у дрозофилы 15, а у дрож-
жей – 10. Эти белки являются «полутранспорте-
рами», составленными из N-концевого NBD и С-
концевого TMD, но функционируют только в ди-
мерной форме. Высокий уровень экспрессии 
ABCG1 отмечен в макрофагах и индуцируется 
холестерином, а ABCG4 характерен для мозга 
[Dean et al., 2001]. В состав этого подсемейст-
ва входит транспортер ABCG2 (BCRP – breast 
cancer resistance protein), который экспортирует 
множество различных ксенобиотиков, включая 
лекарственные препараты, и вносит существен-
ный вклад в множественную устойчивость рако-
вых опухолей к химиотерапии.

Структура ABC-транспортеров

Молекула АВС-транспортера состоит из двух 
нуклеотидсвязывающих доменов (NBD) и одно-
го или двух трансмембранных доменов (TMD), 
осуществляющих перенос субстратов (рис. 2). 
NBD различных ABC-транспортеров демон-
стрируют высокую степень сходства, главным 
образом в семи консервативных мотивах, от-
ражающих общность механизмов использова-
ния АТФ в качестве источника энергии [Higgins 
et al., 1986; Kerr, 2002]. NBD имеют L-образную 
топологию и состоят из трех субдоменов 
(рис. 1, B). Более крупная доля I основного суб-
домена является RecA- и F1-АТФазоподобной 
структурой [Vetter, Wittinghofer, 1999]. В ее 
составе Walker A (GXXGXGKS [S/T]) и Walker B 
(hhhhDE) мотивы (где X – любой аминокислот-
ный остаток (ао) и h – гидрофобный aо), об-
щие для многих нуклеотидсвязывающих бел-
ков, а также A-, D-, H- и Q-петли. А-петля (25 
ароматических ао) расположена на N-конце 
Walker A мотива. С ее помощью осуществля-
ется позиционирование аденинового кольца 
АТФ в активном сайте [Ambudkar et al., 2006]. 
Консервативная D-петля (SALD) расположена 
сразу за С-концом Walker В мотива. Структур-
но эта петля соответствует ключевому участку, 
называемому Р-петлей ферментов семейства 
АТФаз [Oswald et al., 2006]. Н-петля образует-

Рис. 1. Схема структуры «полутранспортера» BCRP (А) и его АТФ-
связывающего сайта (NBD) (В).
Модификация рисунка из: [Ni et al., 2010]

Fig. 1. The scheme of half transporter BCRP structure (A) and its ATP-binding site 
(NBD) (B).
Modified from [Ni et al., 2010]



9

ся из β-структуры и α-спирали на С-конце NBD, 
соединенных остатком гистидина, который вы-
ступает в роли шарнира и обеспечивает повы-
шенный уровень гибкости участков этой пет-
ли. Гистидин взаимодействует с γ-фосфатной 
группой АТФ и консервативным остатком глу-
таминовой кислоты из D-петли. Q-петля состо-
ит из восьми ао с консервативным остатком 
глутамина на N-конце. Она связывает ядро АТФ 
с α-субдоменом и формирует часть интерфей-
са с TMD. Особенностью Q-петли является под-
вижность остатка глутамина, который в зависи-
мости от фазы каталитического цикла обращен 
либо внутрь Mg2+-АТФ-связывающего сайта, 
либо наружу после гидролиза АТФ. Кроме того, 
доля I содержит АВС β-субдомен, специфичный 
для АВС и АТФаз, играющий, вероятно, струк-
турную роль [Karpowich et al., 2001]. Доля II, 
известная как α-спиральный субдомен, имеет 
специфическую, уникальную для АВС и АТФаз, 
последовательность (LSGGQ, линкерный пеп-
тид или С мотив), являющуюся диагностиче-
ским признаком ABC, и формирует несколько 
водородных связей с АТФ и непосредственно 
участвует в ее гидролизе. Любые изменения 
в этой последовательности блокируют гидро-
лиз АТФ. Кроме того, LSGGQ способствуют 
образованию NBD–NBD димера [Ambudkar 
et al., 2006].

Мотивы Walker A и Walker B являются базой 
для формирования АТФ-связывающего «кар-
мана». NBD ассоциированы в димер по типу 

«голова к хвосту», два NBD формируют «дву-
сторонний бутерброд» с АТФ, располагаю-
щейся вдоль поверхности димера (рис. 2), 
фланкированного Walker A и B последователь-
ностями одной субъединицы, LSGGQ мотивом 
и D-петлей другой [Chen et al., 2003; Zaitseva 
et al., 2006]. В NBD–NBD-интерфейсе присут-
ствуют две молекулы АТФ, два иона Mg2+, а все 
мотивы вовлечены в координацию, за исклю-
чением D-петли, предположительно отвечаю-
щей за образование водородных связей между 
NBD. Каждый нуклеотидсвязывающий «кар-
ман» вмещает одну молекулу АТФ. Структура 
NBD различных ABC-транспортеров показыва-
ет, что кольцо аденина ATФ образует π-π связь 
с Тyr401 A-петли. Тyr401 стабилизируется Тhr435 
Walker A мотива через взаимодействие Ван дер 
Ваальса (расстояние между ОН группой Тyr401 
и концевым атомом С Тhr435 4,1Å) [Ambudkar 
et al., 2006]. Положение Тhr435 в Walker A моти-
ве высококонсервативно не только у Pgp птиц 
и млекопитающих, но и у АВС-транспортеров 
других видов. С другой стороны адениновое 
кольцо АТФ тесно взаимодействует с остатком 
Gln1175 (дистанция 3,8–4,2 Å), который располо-
жен сразу после LSGGQ последовательности 
NBD2. Gln530 NBD1 и Gln1175 NBD2 располага-
ются над остатком Leu LSGGQ мотива и высо-
коконсервативны у Pgp птиц и млекопитающих 
[Ambudkar et al., 2006]. Тyr401 в NBD1 и, соответ-
ственно, Тyr1044 в NBD2 также являются высоко-
консервативными остатками. Обнаружено, что 
их замена методом сайт-направленного мута-
генеза на Аlа или Cys приводила к потере спо-
собности связывать адениновое кольцо АТФ, 
в то время как при замене на другие аромати-
ческие ао (Trp или Phe) функция сохранялась 
[Ambudkar et al., 2006]. Ион Mg2+ взаимодей-
ствует через водородную связь с остатком Asp 
Walker B мотива, помогая в поддержании гео-
метрии активного сайта.

Основная масса АВС-экспортеров имеет два 
TMD, состоящих из 6 α-спиралей. В отличие 
от NBD TMD варьируют по аминокислотному 
составу, поэтому различными представителя-
ми этого семейства может транспортироваться 
большое число соединений. Большинство ABC-
транспортеров высокоспецифичны и опознают 
очень ограниченное число субстратов, но неко-
торые, такие как ABCB1 (Pgp), транспортируют 
множество различных молекул [Higgins, 2007]. 
α-Спирали TMD примерно на 25 Å погружены 
в цитозоль для обеспечения контакта с NBD. 
В трансмембранных доменах ABC формиру-
ется кольцо из 12 α-спиралей в форме тора, 
состоящее из двух «арок» по шесть спиралей 
в каждой. Стоит отметить специфику постро-

Рис. 2. 3D domain swapping у АВС-транспортеров.
Модификация рисунка из: [Dawson, Locher, 2006]

Fig. 2. 3D domain swapping of ABC transporters.
Modified from [Dawson, Locher, 2006]
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ения трансмембранных доменов. Обнаружен 
феномен, показанный на многих белках и на-
званный “3D domain swapping” [Liu, Eisenberg, 
2002]. В частности, у транспортера Sav1866, 
как и у других АВС-транспортеров, трансмем-
бранные спирали скручиваются, образуя два 
выраженных «крыла». Каждое «крыло» состоит 
из TM1–TM2 одной субъединицы и TM3–TM6 
другой субъединицы [Dawson, Locher, 2006]. 
Обе субъединицы пространственно закруче-
ны таким образом, что внутриклеточные петли 
ТМD1 соседствуют с таковыми NBD2 и наобо-
рот. Схематически это представлено на рис. 2.

Транспортеры подсемейства АВСС, напри-
мер MRP1, имеют дополнительный N-концевой 
TMD (TMD0), который меньше, чем основные 
TMD. Его удаление из АВСС1 не оказывало за-
метного влияния на транспортные функции, 
тем не менее линкерный участок между TMD0 
и TMD1 очень важен для осуществления этим 
АВС своих функций [Bakos et al., 1998].

Тканевое распределение и субстраты АВС-
транспортеров

У млекопитающих АВС-транспортеры обна-
ружены, не считая раковых клеток, во многих 
тканях – мозга, надпочечников, почек, легких, 
семенников, печени, плаценты, кишечника, 
в моноцитах, лимфоцитах, макрофагах. В гепа-
тоцитах АВС участвуют в регуляции секреции 
липофильных молекул и удалении ксенобио-
тиков, попавших в организм [Johnstone et al., 
2000a, b; Kusuhara, Sugiyama, 2001]. В частно-
сти, в нормальных тканях высокий уровень экс-
прессии белка резистентности рака молочной 
железы BCRP (breast cancer resistant protein) 
наблюдается в апикальных мембранах плацен-
тарных синцитиотрофобластов, кишечном эпи-
телии, гепатоцитах, эндотелиальных клетках ка-
пиллярной сети мозга и клетках проксимальных 
трубочек в почках, ответственных за абсорб-
цию, распределение, удаление лекарственных 
препаратов и эндогенных соединений, а также 
защиту ткани от воздействия ксенобиотиков.

Субстратами АВС-транспортеров являются 
широкий круг различных соединений (табл. 1). 
Кроме лекарственных средств эти белки тран-
спортируют конъюгированные органические 
анионы, в частности, сульфатированные и глю-
куронированные, такие как эстрон-3-сульфат, 
дегидроэпиандростерон и 17β-эстрадиол 17- 
(β-D-glucuronide). Органические конъюгаты ле-
карств, ксенобиотиков и эндогенных соедине-
ний могут быть субстратами АВС. В частности, 
ABCG2 (ВСRP) может экспортировать фосфори-
лированные нуклеозиды и нуклеотиды, главным 

образом монофосфаты, такие как азидотими-
дин-5’ – монофосфат; канцерогенный токсикант 
2-амино-1-метил-6-фенилимидазопиридин, 
фототоксическое соединение (протопорфирин 
IX), фосфолипид фосфатидилсерин, флавоноид 
генистерин, мочевую кислоту и витамины. Пред-
ставляется, что сульфатированные субстраты 
предпочтительнее для этого транспортера, чем 
глутатионированные и глюкуронированные. 
По субстратной специфичности BCRP имеет 
«перекрывание» с Pgp и MRP1, хотя и неполное 
[Mao, Unadkat, 2005; Stacy et al., 2013].

Характеристика наиболее исследованных 
представителей семейства АВС

ABCB – высококонсервативное мульти-
генное подсемейство АВС, представленное 
у большого числа видов. ABCB1 (P-glycoprotein, 
Pgp, MDR1) – первый ABC, который был описан 
у человека [Juliano, Ling, 1976]. Белок найден 
в клетках гемато-энцефального барьера, в пе-
чени, кишечнике, почках, плаценте, стволовых 
клетках.

Из набора изоформ Pgp – mdr1, mdr2, mdr3 
у мышей, mdr1 и mdr2 у крыс, pgp1, pgp2, pgp3 
у хомяков и MDR1, MDR2 у человека только 
MDR1 задействован во множественной лекар-
ственной устойчивости [Jones, George, 1998].

Pgp человека – это четырехдоменный белок 
(TMD–NBD–TMD–NBD), который экспресси-
руется как полипептид (170 kDa), состоящий 
из 1280 ао и имеющий два домена по 610 ао, 
соединенных через линкер размером 60 ао 
[Loo, Clarke, 1999; Jones, George, 2000]. Оба 
домена имеют сходную структуру. Каждый 
домен содержит шесть трансмембранных 
α-спиралей, разделенных гидрофильными 
петлями. Представляется, что эти шесть мем-
браносвязанных доменов формируют путь, че-
рез который удаляемые молекулы пересекают 
мембраны, и на них лежит функция формирова-
ния субстратной специфичности. Связывание 
с субстратом осуществляют трансмембранные 
спирали 4–6 и 10–12. Этот механизм до конца 
не понят [Jones, George, 2000].

В 1992 г. описан второй АВС-транспортер, 
названный белком 1, ассоциированный с раз-
витием множественной лекарственной устой-
чивости (MRP1, multidrug resistance-associated 
protein 1, ABCC1) [Barrand et al., 1994]. MRP1 
у человека кодируется геном MRP1 и экспрес-
сируется как одиночная полипептидная цепь 
с Mr 190 kDa и состоящая из 1531 ао. Для это-
го белка характерна трехдоменная структу-
ра – два основных и один дополнительный 
N-концевой (TMD0), всего 17 трансмембран-



11

ных α-спиралей, из которых 10, 11 и 16, 17 спи-
рали участвуют в опознавании ксенобиотиков 
[Cole et al., 1992]. Удаление TMD0 из ABCC1 

имеет незначительное влияние на функцию, 
а линкерный регион между TMD0 и TMD1 ва-
жен для функционирования [Bakos et al., 1998]. 

Таблица 1. Основные эндо- и экзогенные субстраты некоторых АВС-транспортеров [Loscher, Potschka, 2005]
Table 1. Main endogenous and exogenous ABC substrates [Loscher, Potschka, 2005]
Белок
Protein

Субстраты
Substrates

ABCB1 (Pgp) Противораковые препараты: доксорубицин, даунорубицин, винбластин, винкристин, этопозид, 
тенипозид, паклитаксел, метотрексат
Анальгетики: морфин
Ингибиторы протеазы ВИЧ: ампренавир, индинавир, саквинавир
Цитокины: IL-2, IL-4
Антидиарейные препараты: лоперамид
Антигельминтики: ивермектин, абамектин
Противорвотные препараты: домперидон, ондасетрон
Сердечные гликозиды: дигоксин
Флуоресцентные красители: родамин-123
Антидепрессанты: амитриптилин, нортриптилин, доксепин, венлафаксин, пароксетин
Антибиотики: эритромицин, валиномицин, тетрациклины, флуорохинолин
Средства против подагры: колхицин, гистамин
Антагонисты Н2-рецептора: циметидин
Блокаторы кальциевых каналов: верапамил
Противоэпилептические препараты: фенитоин, карбамазепин, ламотригин, фенобарбитал, 
фелбамат, габапентин, топирамат
Anticancer drugs: doxorubicine, daunorubicine, vinblastine, vincristine, etoposide, teniposide, 
paclitaxel, methotrexate
Analgesics e. g., morphine
HIV protease inhibitors: amprenavir, indinavir, saquinavir
Cytokinese. g., IL-2, IL-4
Antidiarrheal agents: loperamide
Anthelminthic agents: ivermectin, abamectin
Antiemetics: domperidone, ondansetron
Cardiac glycosides: digoxin
Diagnostic (fluorescent) dyes: rhodamine-123
Antidepressants: amitryptiline, nortryptiline, doxepin, venlafaxine, paroxetine
Antibiotics: erythromycin, valinomycin, tetracyclines, fluoroquinoline
Anti-gout agents: colchicines, histamine
H2-receptor antagonists: cimetidine
Calcium channel blocker: verapamil
Antiepileptic drugs: phenytoin, carbamazepine, lamotrigine, phenobarbital, felbamate, gabapentin, 
topiramate

ABCC1 (MRP1) Противораковые препараты: этопозид, тенипозид, винкристин
Лейкотриены C4 (LTC4), D4, E4
Различные глутатион-, глюкуронид- и сульфат-конъюгаты, а также неконъюгированные 
соединения (флуоресцеин)
Anticancer drugs: etoposide, teniposide, vincristine
Leukotriene C4 (LTC4), D4, E4;
Various glutathione, glucuronide, and sulfate conjugates,
but also unconjugated compounds (fluorescein) 

ABCC2 (MRP2) Аналогично с MRP1
Similar to MRP1

ABCC3 (MRP3) Транспортер органических анионов со значительным сходством субстратной специфики 
с MRP1 и MRP2
Organic anion transporter with considerable overlap in drug substrates with MRP1 and MRP2

ABCC4 (MRP4) Противораковые препараты, такие как метотрексат, 6-меркаптопурин, тиогуанин
Anticancer drugs such as methotrexate, 6-mercaptopurine, thioguanine

ABCC5 (MRP5) цГМФ, цАМФ, 6-меркаптопурин, тиогуанин, флуоресцеин
cGMP, cAMP, 6-mercaptopurine, thioguanine, fluorescein

ABCC6 (MRP6) BQ-123 (анионный циклопентапептид, антагонист рецептора эндотелина)
BQ-123 (an anionic cyclopentapeptide and endothelin receptor antagonist) 

ABCG2 (BCRP) Противораковые препараты, значительное субстратное перекрывание с Pgp, MRP1 и MRP2
Антрациклины, митоксантрон, бисантрен, празолин
Several anticancer drugs; considerable substrate overlap with Pgp, MRP1, and MRP2.
Anthracyclines, mitoxantrone, bisantrene, prazolin
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MRP1, так же как и Pgp, гликозилирован. Обна-
ружен в легких, семенниках, почках, скелетной 
и сердечной мускулатуре, плаценте.

Резистентный белок рака молочной железы 
(BCRP) – второй представитель подсемейства 
G в семействе АВС и обозначается как ABCG2. 
В 1998 г. он впервые был идентифицирован 
в клетках рака молочной железы линии MCF-7/
AdrVp, устойчивой к воздействию препаратов 
[Doyle et al., 1998]. Молекулярная масса BCRP 
около 75 kDa (655 ао). В отличие от Pgp и MRP1 
является «полутранспортером» [Ni et al., 2010; 
Natarajan et al., 2012]. BCRP функционирует 
в виде гомодимера. TMD белка содержит 6 ТМ 
α-спиралей. Стоит отметить, что имеется толь-
ко один сайт N-гликозилирования в позиции 
596 (Asn596), и он расположен на экстрацеллю-
лярной петле, соединяющей TM5 и TM6 [Wang 
et al., 2008].

Транспортный цикл АВС-транспортеров

Считается, что транспортный цикл АВС-
транспортера включает четыре стадии (рис. 3) 
[Zolnerciks et al., 2011].

Стадия 1: экспортируемая молекула свя-
зывается с внутренней поверхностью высо-
коаффинного «кармана» TMD и дает начало 
транспортному циклу. Представляется веро-
ятным, что соединения поступают в ABCB1 не-
посредственно с внутреннего слоя мембраны. 
Далее происходит захват молекул АТФ. При 
отсутствии транспортируемой молекулы TMD 
по принципу отрицательной обратной связи 
тормозят захват АТФ доменами NBD, умень-
шая вероятность «бесполезной» траты энергии 
[Orelle et al., 2008]. Вероятно, что конформация 
TMD–TMD апо-формы ABCB1 в виде «перевер-
нутого» V (рис. 3 (1)) необходима для полного 
открывания связывающей полости для прие-
ма молекул разного размера. Объем полости 
составляет более чем 6000 куб. Å [Aller et al., 
2009]. Для того чтобы достичь этого эффекта, 
в процессе эволюции TMD возникла вторая 
связывающая спираль для сохранения прямого 
контакта с обоими NBD в течение всего транс-
портного цикла. Предполагается, что связыва-
ние экспортируемых молекул с TMD индуциру-
ет конформационные изменения, которые пе-
редаются на NBD через связывающие спирали, 

Рис. 3. Cтадии транспортного цикла молекулы АВСB1 (Pgp) (опи-
сание в тексте).
Модификация рисунка из: [Jones, George, 2014]

Fig. 3. Stages of ABCВ1 (Pgp) transport cycle (see the description 
in the text).
Modified from [Jones, George, 2014]
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приводящие к образованию NBD–NBD димера. 
Расстояние, которое проходят NBD навстречу 
друг другу, достигает 20 Å [Holland, 2011].

Стадия 2: образование закрытого NBD-
димера генерирует образование в TMD «кар-
мана» с низкой аффинностью. Экспортируемая 
молекула переходит в этот «карман» и затем 
экспортируется. Далее происходит гидролиз 
АТФ, который возвращает молекулу транспор-
тера в исходное состояние. Данные по струк-
туре транспортера показывают, что «закрытая» 
конформация NBD-димера образует «сэндвич» 
с двумя молекулами АТФ внутри. Мартэн с со-
авторами [Martin et al., 2000] показали, что 
связывание негидролизуемого аналога АТФ 
(adenosine-5ʹ-γ-thio-triphosphate) с ABCB1 сни-
жает сродство к цитостатику винбластину; это 
подтверждает вывод о важности АТФ для осу-
ществления транспортных функций. Изучение 
экспортера LmrA из бактерий показало, что вы-
сокоаффинный сайт контактирует с внутренним 
слоем мембраны, а сайт с низкой аффинно-
стью – с наружным [van Veen et al., 2000]. Оста-
ется непонятным, как происходит «схлопыва-
ние» NBD. Неизвестен еще ряд важных деталей, 
например, как связывание АТФ с отдельными 
NBD происходит in vivo, когда TMD препятству-
ет димеризации NBD; как стимуляция связыва-
ющих спиралей способствует присоединению 
АТФ к NBD; как происходит аллостерическое 
взаимодействие с обоими нуклеотидсвязыва-
ющими «карманами». Смитом с соавт. [Smith 
et al., 2002] впервые предложено, а Зайцевой 
с соавт. [Zaitseva et al., 2006] экспериментально 
подтверждено на изолированных NBD, что веду-
щую роль в этом процессе играет Q-петля.

Стадия 3: гидролиз АТФ инициирует рас-
формирование NBD–NBD димера. Конформа-
ция NBD-димера полного транспортера мо-
жет представлять собой автокаталитическую 
единицу транспортного цикла, хотя предпо-
лагалось, что удаление транспортируемой 
молекулы должно выступать в роли триггера 
конформационных изменений в TMD, которые 
передаются NBD, что приводит к гидролизу 
АТФ [Higgins, Linton, 2004]. ABCB1 необходи-
мы оба NBD для катализа, но гидролиз АТФ 
не происходит одновременно в обоих нуклео-
тидсвязывающих карманах. Предполагается, 
но не доказано, что обе молекулы АТФ гидро-
лизуются в транспортном цикле. У некоторых 
ABC-экспортеров, таких как ABCB2/3 (TAP1/2) 
и ионный канал CFTR, в каждом цикле гидро-
лизуется одна молекула АТФ [Chen et al., 2004; 
Zhou et al., 2006]. Простейшим предположени-
ем является то, что гидролиз одной или двух 
молекул АТФ может происходить в зависимо-

сти от количества энергии, требуемой для де-
стабилизации NBD–NBD димера.

Стадия 4: после гидролиза АТФ первым 
из NBD высвобождается остаток фосфорной 
кислоты, затем АДФ, и транспортер возвраща-
ется в исходное состояние. Точных сведений, 
как это происходит, нет, и могут существовать 
отличия в зависимости от того или иного транс-
портера. Например, не являющийся транспор-
тером в классическом понимании ABC-белок 
MutS (задействован в репарации ДНК) удержи-
вает одну молекулу АДФ до тех пор, пока свя-
зывание с ДНК не запускает конформационные 
изменения, приводящие к замещению АДФ 
на АТФ [Lamer et al., 2003].

Взаимодействие АВС с ферментами  
I и II фаз биотрансформации

В таблице 2 приведены основные АВС-
транспортеры, участвующие в функционирова-
нии системы биотрансформации ксенобиоти-
ков у человека.

В ряде исследований показано взаимодей-
ствие между ферментом фазы I биотрансфор-
мации из группы цитохромов Р450 (CYP3А4) 
и транспортером АВСВ1 (Pgp) [Benet et al., 2003, 
2004; Darwich et al., 2010]. Обнаружено, что су-
щественный рост внутриклеточного содержания 
К-77 (ингибитор цистеиновых протеиназ) про-
исходил, когда транспортные функции Pgp по-
давляли специфическим ингибитором (GG918, 
элакридар) либо циклоспорином – общим суб-
стратом для Pgp и СYP3A. Интересно отметить, 
что этот эффект выявлен в печени, а в кишечни-
ке он отсутствовал. Вероятно, высокий уровень 
аффинности Pgp к субстратам CYP3A приводит 
к ускорению их взаимодействия с ферментом 
путем увеличения числа повторных циклов, 
уменьшая тем самым концентрацию метаболи-
тов внутри клетки. Этот процесс препятствует 
блокировке активности CYP3A из-за избыточно-
го насыщения субстратом [Benet et al., 2004].

Показано, что транспортер ABCG2 (BCRP) 
из печени и кишечника активно экспортирует 
глюкурониды и сульфаты (метаболиты фазы II 
биотрансформации) генистеина и дайдзеина – 
изофлавонов, обладающих свойствами фито-
эстрогенов и найденных в растениях сем. Le‑
guminosae [Bircsak, Aleksunes, 2015]. Обнару-
жено, что экспорт глюко- и сульфоконъюгатов 
генистеина из клеток линии Сасо2 снижался 
при использовании ингибитора BCRP (Ko143) 
в дозе 5 µМ [Yang et al., 2012]. Введение в куль-
туру клеток HeLa данного ингибитора приводи-
ло к накоплению в них генистеин-глюкуронида 
[Jiang et al., 2012].
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Заключение

АТФ-зависимые кассетные ABC-транспор-
теры – одно из самых больших суперсемейств 
белков, широко представленных у всех живых 
организмов, от прокариот до человека.

Изучение особенностей их функционирова-
ния помимо фундаментальной направленно-
сти имеет выраженный медицинский аспект, 
связанный с устойчивостью опухолей к химио-
терапевтическому воздействию по причине 
высокой активности именно этой группы бел-
ков. Полученный к настоящему времени мас-
сив данных указывает на важную роль АВС-
транспортеров в функционировании системы 
биотрансформации эндогенных соединений 
и ксенобиотиков. Однако ряд вопросов, свя-
занных с механизмами экспорта, особенно-
стями взаимодействия с ферментами I и II фаз 
биотрансформации, остаются нерешенными. 
Поэтому необходимость продолжения иссле-
дований этой чрезвычайно интересной группы 
транспортных белков не вызывает сомнений.

Финансовое обеспечение исследования 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (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»).
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ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

УДК 582.632:581.132:581.52

ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРЫ ПОЧВЫ И ВОЗДУХА НА РОСТ 
И CO2-ГАЗООБМЕН САЖЕНЦЕВ БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ

В. К. Болондинский, Л. М. Виликайнен, В. Б. Придача, Т. А. Сазонова
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

В ходе вегетации изучали CO2-газообмен и рост побегов у двух групп 3-летних 
саженцев березы повислой (Betula pendula Roth), произраставших в 10-литровых 
вегетационных сосудах с разной температурой почвы. При более высокой темпе-
ратуре почвы на первоначальном этапе наблюдалась активизация ростовых про-
цессов и увеличение CO2-газообмена по сравнению с саженцами на холодной 
почве. Зафиксировано также увеличение устьичной проводимости и более высо-
кое содержание пигментов. По мере роста температуры воздуха и почвы у сажен-
цев на холодных почвах наблюдали последовательное увеличение CO2-газообмена 
и темнового дыхания. Суммарная площадь их листьев перед началом интенсивного 
роста была примерно в три раза меньше, чем у саженцев с повышенной темпера-
турой почвы. Температура воздуха до июля была недостаточно высока для запуска 
процессов интенсивного роста, поэтому значительная часть ассимилятов у сажен-
цев с более теплой почвой откладывалась в запас. Отсутствие мощных аттраги-
рующих центров, характерных для фазы интенсивного роста, приводило к избыт-
ку ассимилятов и ограничению фотосинтеза. Обнаружена достоверная разница 
в величинах CO2-газообмена и устьичной проводимости в начальный период ве-
гетации у двух групп саженцев. В дальнейшем у саженцев с повышенной темпера-
турой почвы на фоне увеличения температуры воздуха рост СО2-газообмена был 
незначительным. По мере прогрева почвы у саженцев, росших в условиях более 
низкой температуры, разница в величинах фотосинтеза нивелировалась. В период 
интенсивного роста в июле CO2-газообмен у свободно растущих саженцев березы 
повислой был выше, чем у саженцев в вегетационных сосудах. Высказано пред-
положение, что увеличение температуры почвы в ранние сроки вегетации приво-
дит к росту концентрации сахарозы во флоэмном экссудате и способствует уве-
личению толщины коры. Этот процесс наиболее выражен у экологической формы 
березы повислой – карельской березы (Betula pendula Roth var. carelica (Merclin) 
Hämet Ahti).

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Betula pendula Roth; Betula pendula Roth var. carelica (Merclin) 
Hämet Ahti; СО2-газообмен; рост; температура воздуха и почвы; хлорофилл.
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Введение

Температура почвы, как и температура воз-
духа, является одним из важнейших факторов, 
определяющих скорость роста растений. Тем-
пература почвы оказывает большое влияние 
на развитие корневой системы, активность 
почвенных микроорганизмов и усвоение фос-
фатов и нитратов растениями из почвы [Kozlo-
wski, Pallardy, 1997]. В глубине почва прогре-
вается позднее, чем на поверхности, причем 
запаздывание прямо пропорционально рассто-
янию от поверхности. Оптимальная темпера-
тура для роста корневых систем ниже, чем для 
надземных органов. Практически у всех дре-
весных видов оптимум для роста выше, чем для 
фотосинтеза [Larcher, 1995].

Изучать влияние температуры почвы на рост 
и фотосинтез деревьев в полевых условиях 
сложно, так как действие этого фактора труд-
но отделить от влияния температуры воздуха 
и фотопериода [Aphalo et al., 2006]. Отчасти 
этот факт объясняет небольшое количество ра-
бот о влиянии температуры почвы, выполнен-
ных для древесных растений в естественных 
условиях произрастания. Вместе с тем в боль-

шинстве работ, прогнозирующих поведение 
растений в условиях меняющегося климата, 
основным фактором является температура 
воздуха. Температуру почвы часто игнорируют, 
хотя она может оказывать влияние как на рас-
пределение видов, так и на их распростране-
ние [Karlsson, Nordell, 1996].

Низкая температура почвы может тормозить 
рост корней и, следовательно, формирование 
микоризы [Kozlowski, Pallardy, 1997], тем самым 
снижая площадь поверхности корней для погло-
щения воды и питательных веществ. Влияние 
на рост она может оказывать через несколько 
различных механизмов. Низкая температура 
снижает проницаемость корней для воды [Lam-
bers et al., 1998] и увеличивает вязкость воды, 
замедляя ее движение как через почву, так и че-
рез корни [Kozlowski, Pallardy, 1997]. Липиды 
и протеины в плазматических мембранах кле-
ток корней меняются под воздействием низкой 
температуры [Karlsson, Nordell, 1996], что вли-
яет на транспортные свойства плазматических 
мембран [Iswari, Palta, 1989]. Результирующее 
снижение скорости поглощения воды может 
вызвать частичное закрывание устьиц и сниже-
ние фотосинтеза [Farquhar et al., 1989].

V. K. Bolondinskii, L. M. Vilikainen, V. B. Pridacha, T. A. Sasonova. 
EFFECT OF THE SOIL TEMPERATURE AND AIR TEMPERATURE ON THE 
GROWTH OF SILVER BIRCH SEEDLINGS AND THEIR GASEOUS CO2 
EXCHANGE

Gaseous CO2 exchange and shoot growth over a growing season were studied in 3-year-
old seedlings of silver birch (Betula pendula Roth) growing in 10-litre pots with different 
soil temperatures. Initially, activation of growth and an increase of CO2 exchange were 
observed in seedlings experiencing higher soil temperatures compared to seedlings 
growing in colder soil. Also, an increase in stomatal conductance and a higher pigment 
content were detected. In the seedlings growing in cold soil, a consistent rise of CO2 ex-
change and dark respiration was observed as the air temperature and soil temperature 
were growing. In the period before intensive growth, the total leaf area in seedlings rooted 
in warmer soil was more than three times higher than that of seedlings in cold soil. Until 
July, air temperatures were not high enough to initiate intensive growth. Therefore, a great 
deal of assimilates in the seedlings growing under higher soil temperature were large-
ly being deposited, particularly in roots and bark. In the absence of powerful attracting 
points, assimilates were in excess, and photosynthesis was inhibited. A significant dif-
ference in CO2 exchange and stomatal conductance between the two groups of seed-
lings was seen at the beginning of the growing season. Later on, as the air temperature 
was rising, CO2 exchange increased insignificantly in seedlings growing in soil of higher 
temperature. Warming up of the soil smoothed down the difference in CO2 exchange be-
tween the two groups of seedlings. In the period of intensive growth in July, CO2 exchange 
in seedlings growing naturally in the field was higher than in pot-grown seedlings. We 
suppose that the increase in soil temperature early in the growing season results in a rise 
in the concentration of sucrose in the phloem exudate, and promotes bark thickening. 
This process is quite pronounced in Karelian (curly) birch – an ecological form of silver 
birch (Betula pendula Roth var. carelica (Merclin) Hämet Ahti).

K e y w o r d s: Betula pendula Roth; Betula pendula Roth var. carelica (Merclin) Hämet 
Ahti; gaseous СО2 exchange; growth; soil temperature; air temperature; chlorophyll.
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Основной целью нашей работы было ком-
плексное исследование влияния температуры 
почвы и воздуха на рост и СО2-газообмен са-
женцев березы повислой, а также выявление 
эколого-физиологических механизмов, участ-
вующих при действии этих факторов.

Материалы и методы

Исследования проводили в течение не-
скольких вегетационных периодов (май–июль) 
2009–2019 гг. на экспериментальных участках 
Агробиологической станции Карельского науч-
ного центра РАН в окрестностях города Петро-
заводска (N61°45ʹ, Е34°20ʹ). Объектами иссле-
дований были растения березы повислой (Be‑
tula pendula Roth).

Эксперимент осуществлялся в основном 
на саженцах в вегетационных сосудах с мая 
по июль 2010 г. Однако последние 10 лет про-
водились дополнительные измерения роста 
побегов и листьев у двух групп саженцев бе-
рез, произраставших в естественных условиях 
на двух площадях с разным уровнем грунтовых 
вод. В мае и июне температура почвы на них 
в корневой зоне различалась соответственно 
на 6–8 и 3–5 градусов Цельсия.

В 2009 г. двухлетние сеянцы березы повис-
лой в июле были пересажены в 10-литровые ве-
гетационные сосуды высотой 27 см, где с ними 
в 2009–2010 гг. проводились различные экс-
перименты [Болондинский и др., 2010, Болон-
динский, Виликайнен, 2011]. Состав набивки: 
0–4 см – галька, 3–10 см – мелкозернистый пе-
сок, 10–25 см – почва с пахотного слоя (~ 80 %), 
перемешанная с почвой с дернового горизонта 
(~ 20 %). Следует отметить, что среди сажен-
цев обычной березы повислой имелось не-
сколько экземпляров ее экологической фор-
мы – карельской березы (Betula pendula Roth 
var. carelica (Merclin) Hämet Ahti). Поскольку для 
сравнения этих форм материала было недо-
статочно, за исключением редких случаев вну-
тривидового разделения не проводили. Чтобы 
избежать повреждения морозами корневой 
системы саженцев березы зимой, в конце октя-
бря вегетационные сосуды с растениями зако-
пали в почву на глубину 30–35 см. В середине 
мая следующего года 7 сосудов (группа 1) были 
выкопаны и помещены на подстил, а остальные 
5 сосудов (группа 2) остались в почве.

Кроме саженцев в сосудах рост и CO2- 
газообмен исследовался на 4-летних сажен-
цах, растущих на плодородной почве на хоро-
шо освещенной возвышенности небольшого 
склона (группа 3). В начале мая 2010 г. высота 
саженцев в сосудах (группы 1 и 2) и свободно 

растущих саженцев составляла соответственно 
30–40 и 150–180 см. В весенний период грун-
товые воды поднимались до дна закопанных 
сосудов с саженцами, что было связано с за-
леганием после 30–40-см торфяной подстил-
ки мощного слоя глины, не пропускавшего та-
лые воды. Хотя в сухую летнюю погоду уровень 
грунтовых вод находился на уровне 4–5 ме-
тров, весной, а также в дождливую погоду вода 
задерживалась на поверхности.

Измерение показателей CO2-газообмена 
берез проводили с конца 3-й декады мая с 11 
до 16 часов в солнечную погоду на неотделен-
ных листьях с помощью портативных фотосин-
тетических систем Li-Cor 6200 и Li-Cor 6400ХТ 
(фирма Li-Cor, США). Сравнение результатов 
определения показателей CO2-газообмена ли-
ста с помощью приборов старого и нового по-
коления показало хорошую сходимость. Тем-
пература листа и воздуха, фотосинтетически 
активная радиация (ФАР) и другие параметры 
измерялись датчиками Li-Cor. В ряде экспери-
ментов проводили оценку устьичной проводи-
мости листа. Портативная система LI 6400ХТР 
(Li-Cor, США) использовалась с середины июля 
2010 г. Метеорологические параметры реги-
стрировали с помощью системы Li-Cor 6200 
и Li-Cor 6400ХТ.

В ходе эксперимента растения не испыты-
вали недостатка почвенной влаги. Содержание 
влаги в сосудах контролировали их взвешива-
нием. Для определения площади листьев по-
бег с листьями фотографировали и после об-
работки с помощью компьютерных программ 
определяли как площадь отдельных листьев, 
так и суммарную площадь на ветвях и дереве. 
Температуру воздуха контролировали с помо-
щью термогигрометра серии ИВТМ-7, а также 
стандартным термографом. Температуру поч-
вы определяли на глубине 20 см. Использова-
ли почвенный термометр АМ-6 и специальные 
термометры для определения минимальной 
и максимальной температуры.

Содержание хлорофиллов и суммы каро-
тиноидов в ацетоновой вытяжке определяли 
на спектрофотометре СФ-2000 (ЛОМО, Рос-
сия) согласно общепринятым методикам [Гав-
риленко, Жигалова, 2003]. Расчет пигментов 
проводили по формулам Lichtenthaler [1987]. 
Расчет содержания пигментов производили 
в мг на грамм сырого веса листа. Аналитиче-
ская повторность трехкратная.

Проверку статистических гипотез и оценку 
существенных различий между средними ве-
личинами осуществляли с помощью критерия 
Стьюдента при 5%-м уровне значимости. Из-
мерения фотосинтеза проводили в 3-кратной 
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биологической повторности. Данные на графи-
ках и в таблицах представляют средние значе-
ния из трех биологических повторностей.

Результаты и обсуждение

Сокодвижение у берез в 2010 году началось 
в конце апреля. У саженцев в сосудах, нахо-
дившихся в это время в почве (группа 2), оно 
запоздало на 2–3 дня по сравнению с саженца-
ми группы 3. В первую очередь это было свя-
зано с более низкой температурой почвы экс-
периментального участка. Температура почвы 
на дне сосудов была близка к нулю, в то время 
как у саженцев группы 3 на глубине 20 см она 
составляла 2–3 °С (табл. 1).

Рост побегов начался во вторую декаду мая, 
когда среднесуточная температура воздуха 
превысила 10 °С, а максимальные дневные 
температуры воздуха доходили до 20 °С. Не-
смотря на то что в конце декады температура 
воздуха в дневное время иногда превышала 
20 °С, рост побегов и листьев происходил край-
не медленно. Наиболее заметен был рост бра-
хибластов, а также первых двух листьев аукси-
бластов, которые к концу второй декады имели 
площадь 3–4 см2. Площадь остальных листьев 
не превышала 2 см2. В третью декаду мая, ког-
да сосуды с саженцами были уже разделены 
на две группы, максимальная длина ауксибла-
стов берез в сосудах оставалась меньше 5 см 
(табл. 2). Длина побегов группы 3 составляла 
6–7 см. Несмотря на то что температура поч-
вы в выкопанных сосудах (группа 1) достигала 
13 °С и превышала температуру почвы зако-
панных сосудов (группа 2) на 6–7 °С, в первые 

дни после помещения их на настил это мало 
сказалось на приросте и увеличении площади 
листьев (табл. 2). Лишь в первую декаду июня, 
когда рост побегов активизировался, изме-
нения стали заметны. Средняя температура 
воздуха в это время была на 3–4° ниже, чем 
в предыдущие декады мая. В этот период наи-
меньший прирост наблюдался у саженцев груп-
пы 2. Хотя разница температур почвы в груп-
пах 1 и 2 не превышала 5 °С, прирост в группе 
1 был выше, чем в группе 2, а площадь листвы 
на генеральном побеге была почти в два раза 
выше (табл. 2). Различия ростовой активно-
сти саженцев березы в вегетационных сосудах 
двух опытных групп начали сглаживаться лишь 
в первую декаду июля при существенном росте 
температуры воздуха, когда сосуды группы 2 
находились рядом с сосудами группы 1. Таким 
образом, некоторое отставание в росте побе-
гов и листьев саженцев группы 2, которое на-
блюдалось в первую декаду июля, нивелирова-
лось во вторую декаду. Средние максимальные 
температуры воздуха в июле существенно пре-
вышали среднегодовые значения, температу-
ра почвы на глубине 20 см в сосудах достигала 
23 °С, а в группе 3 – 20 °С (табл. 1).

Вместе с тем саженцы группы 3 имели бо-
лее высокий прирост по сравнению с таковыми 
в группе 2 до конца второй декады июля (соот-
ветственно 45 и 39 см), хотя температура почвы 
в сосудах у последних в этот период превыша-
ла температуру почвы у группы 3. Такая тен-
денция сохранялась до середины августа. Если 
первоначально прирост саженцев в группе 1 
был выше, чем у свободно растущих саженцев 
(группа 3), то начиная со второй декады июля 

Таблица 1. Температурный режим воздуха и почвы у исследуемых деревьев
Table 1. The air and soil temperature conditions of the trees under study

Даты
Date

Температура воздуха
The air temperature

Температура почвы
The soil temperature

°С группа 1
group 1

группа 2
group 2

группа 3
group 3

Tm Tmin Tmax Tm Tmax Tm Tmax Tm Tmax

01–10.05 6,8 ± 1,3 3,2 10,8 - - 1,2 ± 0,5 3,5 2,1 ± 0,3 4,1
11–20.05 15,3 ± 2,8 10,8 19,8 12,1 ± 2,1 15,2 3,3 ± 0,6 5,5 5,3 ± 0,6 7,2
21–31.05 12 ± 2,3 8,3 15,2 11,7 ± 1,9 13,1 5,7 ± 0,8 7,4 7,2 ± 0,8 9,5
01.10.06 10,7 ± 2,1 6,3 13,9 9,8 ± 1,8 12,3 6,1 ± 0,9 7,6 8,5 ± 1,1 11
11–20.06 12,7 ± 2,5 9,2 15,9 12 ± 2,0 14 9,5 ± 1,1 11,1 10 ± 1,2 12,1
21–30.06 16,3 ± 2,9 11,4 19,9 15,3 ± 2,6 17,4 11 ± 1,3 14,3 12 ± 1,3 15
01.10.07 21,6 ± 3,5 16,7 25,5 20,6 ± 2,9 24 - - 18 ± 1,8 20,2
11–20.07 23,2 ± 3,6 18,2 27,5 23,1 ± 3,0 25,9 - - 20 ± 1,9 22
21–31.07 22,1 ± 3,1 17,9 25,9 22,5 ± 2,8 25,1 - - 21 ± 1,7 23,3

Примечание. Tm, Tmin и Tmax – соответственно средняя, минимальная и максимальная температура за декаду.
Note. Tm, Tmin and Tmax – respectively, mean temperature, minimum temperature, and maximum temperature per ten-day periods.
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ситуация изменилась и лидировали саженцы 
группы 3 – 61 и 55 см соответственно (табл. 2).

Увеличение cуммарной площади листьев 
в середине июля на главных побегах большин-
ства исследуемых растений достигало 30 см2 
в сутки, что было больше, чем за весь первый 
месяц вегетации. Наибольшие по площади ли-
стья (до 55 см2) наблюдались у саженцев груп-
пы 1, однако общая площадь листьев на гене-
ральных побегах в конце июля была на 30–40 % 
выше у группы 3. Этот факт, вероятно, обуслов-
лен тем, что с середины июля наряду с сильным 
повышением температуры воздуха значитель-
но повысилась и температура почвы в вегета-
ционных сосудах, что вызывало быстрое иссу-
шение верхнего почвенного слоя. Кроме того, 
корневые системы саженцев берез в сосудах 
находились в ограниченном пространстве. 
В начальный период вегетации при хорошем 
поливе это не вносило существенной погреш-
ности в эксперимент. Однако уже во вторую по-
ловину июня невозможность нормального раз-
вития корней оказывала влияние как на рост 
побегов, так и на фотосинтез. В конце июля – 
начале августа наблюдалось значительное 
замедление роста главного побега саженцев 
в сосудах по сравнению с группой 3 (соответст-
венно 64 и 85 см).

Интенсивный рост побегов начинался, когда 
средние температуры воздуха устойчиво пре-
вышали 18 °С, а температура почвы на глубине 
20 см – 15 °С. Обычно это происходило в начале 
июля. Однако наблюдения за ростом 3–5-лет-
них саженцев пробных площадей Агробиоло-
гической станции на протяжении 2009–2019 гг. 
показали, что в некоторые сезоны интенсив-
ный рост мог начаться и в середине июня, ког-
да температурные показатели были близки 
к этим величинам. Так, во время длительного 

потепления (16–24 июня 2019 г.), когда сред-
ние температуры воздуха превысили 18 °С, 
а максимальные достигали 27 °С, начался ин-
тенсивный рост саженцев березы практически 
на всех опытных участках. Листья, выросшие 
в этот период, имели среднюю величину пло-
щади 40–45 см2, а на одном из саженцев – до 
60 см2. Затем наступило похолодание – сред-
няя температура воздуха с 27 июня по 3 июля 
не превышала 12 °С, а ночью температура опу-
скалась до 8–10 °С. Рост как побегов, так и ли-
стьев сильно замедлился. Вторичное сильное 
похолодание (7–15 июля) с ночными темпера-
турами до 3 °С привело к тому, что рост побе-
гов прекратился. Немногочисленные листья, 
выросшие во время этого похолодания, имели 
конечную величину площади от 7,5 до 9 см2. 
Средние значения температуры почвы состав-
ляли при этом 8–12 °С. Затем с повышением 
температуры (17–28 июля) интенсивный рост 
возобновился, и площадь новых листьев снова 
достигла значительных величин (35–40 см2). 
Наибольшие прирост и площадь листьев на-
блюдались у саженцев, растущих на участках 
с хорошо прогреваемой почвой. Сроки наступ-
ления почти всех фенофаз отставали на 3–5 
дней у саженцев, растущих на более холодных 
почвах (с высоким уровнем грунтовых вод в ве-
сенний период).

Исследования CO2-газообмена проводи-
ли на саженцах в сосудах начиная с 3-й де-
кады мая, а в группе 3 – с середины июня. 
CO2-газообмен в основном измеряли на первых 
двух листьях ауксибластов, достигших размера 
7–9 см2. Площадь остальных листьев не пре-
вышала 4 см2. При измерении фотосинтеза 
на побегах длиной до 7 см, когда в ассимиля-
ционную камеру помещали 4–5 листьев мень-
шей площади, получали более низкие значения 

Таблица 2. Показатели роста лидирующих побегов саженцев
Table 2. Growth parameters of the leading shoots of the seedlings

Даты
Date

группа 1
group 1

группа 2
group 2

группа 3
group 3

L,
см
cm

S,
см2

cm2

L,
см

cm2

S,
см2

cm2

L,
см
cm

S,
см2

cm2

31.05 5.1 ± 1,2 20,5 ± 1,5 3,4 ± 0,9 12,3 ± 1,1 4,8 ± 1,0 16,7 ± 1,2
10.06 10.2 ± 2,4 26 ± 1,7 8,5 ± 1,8 13,2 ± 1,3 9,7 ± 2,1 19,5 ± 1,4
18.06 17.1 ± 2,9 29,2 ± 1,8 13,6 ± 2,2 15,1 ± 1,2 14,1 ± 2,4 25,9 ± 1,7
24.06 20.2 ± 3,1 34,3 ± 2,3 16,2 ± 2,7 18,7 ± 1,5 18,8 ± 2,7 29,2 ± 1,7

8.07 34,6 ± 4,3 88 ± 3,6 27,1 ± 3,1 62,4 ± 2,9 29 ± 3,5 69,4 ± 2,8
14.07 42,3 ± 4,7 126 ± 5,8 38,6 ± 4,1 99,5 ± 3,8 45 ± 6,3 117 ± 5,1
22.07 55,2 ± 4,9 178 ± 9,7 49,0 ± 4,3 165 ± 7,4 61 ± 4,6 189 ± 10,6

Примечание. L, S – средняя величина соответственно длины побегов и площади листьев на них.
Note. L, S – respectively, mean length and foliage area of the shoots.
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фотосинтеза, чем на первых двух листьях. Со-
поставление величин CO2-газообмена листьев 
саженцев берез опытных групп показало, что 
в первую декаду июня низкая температура поч-
вы у саженцев группы 2 уменьшала поглощение 
углекислоты на 30–40 % по сравнению с на-
блюдаемым у групп 1 и 3. Отмеченная тенден-
ция сохранялась на протяжении первой декады 
июня (рис.). Вместе с тем между группами 1 
и 3 в июне значимых различий CO2-газообмена 
выявлено не было (р > 0,05). Некоторое огра-
ничение CO2-газообмена в этот период проис-
ходило и из-за сравнительно низкой темпера-
туры воздуха (9–11 °С). Так, например, даже 
у саженцев группы 1 с более высокой темпера-
турой почвы в сосудах по сравнению с таковой 
у двух других экспериментальных групп макси-
мальные величины фотосинтеза не превышали 
13 мкмоль м-2с-1.

В отдельные дни повышение темпе-
ратуры воздуха приводило к увеличению 
CO2-газообмена у саженцев группы 1 и 3 
и практически не сказывалось на группе 2. Тем-
пература почвы в диапазоне 5–10 °С ограничи-
вала CO2-газообмен, что, вероятно, было свя-
зано с малой проводимостью устьиц, которая 
при возрастании температуры воздуха в полу-
денные часы может в таких ситуациях умень-
шаться [Larcher, 1995].

Аналогичное явление ранее нами было от-
мечено у сосны обыкновенной [Сазонова и др., 
2011], когда во вторую декаду мая значительное 

повышение температуры воздуха, до 25 °С днем 
и 19 °С ночью, активизировало ростовые про-
цессы и привело к увеличению CO2-газообмена 
в первый день, а затем к его снижению в по-
следующие дни. Этот факт обусловлен 3-крат-
ным снижением устьичной проводимости для 
ограничения транспирационных расходов вла-
ги и уменьшения интенсивности дегидратации 
ксилемы ствола [Сазонова и др., 2017]. Сильно-
го снижения CO2-газообмена частично удалось 
избежать за счет увеличения мезофильной про-
водимости [Болондинский, 2012], вследствие 
чего произошла кратковременная активизация 
роста побегов, прекратившаяся из-за последу-
ющего понижения температуры.

Темновое дыхание листьев в течение все-
го июня у растений группы 2 было ниже, чем 
у остальных групп саженцев. У саженцев груп-
пы 1 темновое дыхание в июне при темпера-
туре воздуха 12–15 °С и почвы 10–13 °С было 
сравнимо с дыханием закончивших рост листь-
ев в июльский период (1,2–1,5 мкмоль м-2с-1). 
Однако у быстро растущих листьев саженцев 
в сосудах в июле оно достигало максимальных 
за сезон величин – до 6 мкмоль м-2с-1. В середи-
не июня максимум дыхания приходился на пер-
вые листья медленно растущих ауксибластов – 
3,5 мкмоль м-2с-1. Величина темнового дыхания 
зависела от скорости роста листа в большей 
степени, чем от температуры почвы и воздуха.

Содержание зеленых пигментов, в частности 
их суммы Хл (a+b), составляло в первую декаду 

Средние величины температуры воздуха и СО2-газообмена листьев саженцев 
групп 1 и 2
Mean values of the air temperature and CO2 gas exchange of the leaves in groups 1 
and 2
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июня у листьев первого поколения в 1 и 2 груп-
пе саженцев соответственно 1,26 и 1,01 мг/г, 
а в конце третьей декады – 1,47 и 1,39 мг/г. Вто-
рое измерение хлорофилла проводили, когда 
сосуды группы 2 были выкопаны из почвы, при 
примерно одинаковой температуре почвы в со-
судах группы 1 и 2. Сравнительно невысокие 
значения СО2-газообмена у саженцев группы 2 
отчасти могут быть обусловлены более низким 
содержанием пигментов в первых двух листьях 
ауксибластов по сравнению с таковым у сажен-
цев группы 1. В группе 3 содержание пигментов 
было на 10–15 % ниже, чем в группе 1.

После повышения температуры почвы у са-
женцев группы 1 в середине мая активизиро-
вался рост ауксибластов. К концу мая наблю-
дались достоверные различия в длине побе-
гов (р = 0,046) и площади листьев (р = 0,047) 
саженцев групп 1 и 2 (табл. 2). Это привело 
к более быстрому росту побегов и листьев. 
В результате во вторую и третью декаду июня 
общая площадь листьев превышала на 30–40 % 
площадь листьев саженцев, находившихся 
в холодной почве (табл. 2). Несмотря на доста-
точно высокую температуру почвы с середины 
июня у саженцев группы 1 (табл. 1), интенсив-
ный рост не наступал из-за низкой температу-
ры воздуха (12–14 °С). Поэтому можно предпо-
ложить, что у них в определенные моменты на-
блюдался избыток ассимилятов, часть которых 
откладывалась в запас. Подобное явление на-
блюдалось у сосны обыкновенной в последние 
недели перед фазой интенсивного роста [Кай-
бияйнен, Софронова, 2003]. Избыток концент-
рации сахарозы мог привести к репрессивному 
воздействию на фотосинтетический аппарат, 
что вызывало ограничение поглощения угле-
кислоты [Мокроносов, 1981].

В первую декаду июня, когда температура 
почвы у саженцев группы 1 на 5–8 °С превыша-
ла температуру почвы у группы 2, средняя ве-
личина поглощения углекислоты у них состав-
ляла соответственно 11,6 и 5,9 мкмоль м-2с-1 
(р = 0,023). В последующие дни, хотя ростовые 
процессы у саженцев группы 1 носили более 
интенсивный характер, чем в группе 2, погло-
щение углекислоты у них практически не увели-
чивалось (рис.). В то же время у саженцев груп-
пы 2 наблюдался непрерывный рост фотосин-
теза на протяжении всего июня, и в конечном 
счете величина CO2-газообмена у них превыси-
ла величину, наблюдаемую у саженцев группы 
1. Хотя достоверные различия были зафикси-
рованы только для первых измерений в начале 
июня, в дальнейшем наблюдалась тенденция 
уменьшения поглощения углекислоты у сажен-
цев группы 1 и, напротив, его увеличение у са-

женцев группы 2 по мере прогревания почвы. 
У саженцев группы 3 в середине июня поглоще-
ние углекислоты было меньше, чем в группе 1 
(10,1 и 11,6 мкмоль м-2с-1 соответственно), од-
нако с конца первой декады июля оно превыси-
ло величины, наблюдаемые у саженцев в сосу-
дах.

Устьичная проводимость, измеренная 
в начале июня, составила у саженцев групп 
1 и 2 соответственно 0,081 и 0,052 моль м-2с-1 
(р = 0,046), что являлось, вероятно, основной 
причиной повышенных значений фотосинтеза 
в группе 1 и более активного роста ауксибла-
стов. Устьичная проводимость, измеренная 
во вторую декаду июня у саженцев групп 1 и 2, 
составила соответственно 0,076 и 0,084 моль 
м-2с-1 (р = 0,058). К этому времени разница тем-
пературы почвы в сосудах двух групп не пре-
вышала 3 °С и приросты площади листьев 
практически сравнялись. Вплоть до середины 
июля площадь листьев на лидирующих побегах 
группы 1 была больше по сравнению с группой 
2 (табл. 2), а значит, и отток ассимилятов был 
выше. Близкие значения устьичной проводимо-
сти на саженцах березы повислой при темпера-
туре почвы 5 и 10 °С приводят финские иссле-
дователи [Aphalo et al., 2006]. При 20 °С на 70-й 
день после пересадки саженцев (середина 
июля) она достигала 0,39 моль м-2с-1.

Причина отсутствия роста CO2-газообмена 
во вторую декаду июня у саженцев группы 1 
связана, вероятнее всего, с ограничениями 
устьичной проводимости. В то же время в ра-
боте [Aphalo et al., 2006] установлено, что Ci 
(внутриклеточная концентрация СО2) заметно 
не снижалась. Это говорит о том, что фото-
синтез подавлялся только частично устьичным 
закрыванием, а частично через некоторые дру-
гие механизмы, такие как влияние темпера-
туры на гормональную регуляцию или на до-
ступность питательных веществ почвы. DeLu-
cia с соавт. [1991] высказали предположение 
на основании поведения сеянцев Pinus sylves‑
tris, что гормональный сигнал из корневой си-
стемы может вызывать устьичное закрывание 
при низких температурах почвы.

Хотя ростовые процессы в группе 1 носили 
более активный характер, чем в группах 2 и 3, 
они были во много раз меньше, чем в период 
интенсивного роста в июле. В это время мак-
симальные температуры воздуха не превыша-
ли 15 °С, а средние колебались в диапазоне 
10–12 °С. Начало интенсивного роста у расте-
ний контролируется как температурой возду-
ха, так и температурой почвы [Larcher, 1995]. 
Сравнительно небольшая интенсивность роста 
и незначительная мощность аттрагирующих 
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центров могла приводить к избытку ассимиля-
тов у саженцев группы 1, следствием чего было 
уменьшение устьичной проводимости и фото-
синтеза.

Вариабельность значений CO2-газообмена 
в группе 1 была значительно выше, чем в груп-
пах 2 и 3. В группе 2 наряду с саженцами бе-
резы повислой имелись два дерева карельской 
березы. Каких-либо заметных отличий меж-
ду двумя формами как в ростовых, так и газо-
метрических параметрах выявить не удалось. 
В группе 1 присутствовали три карельские 
березы. Ростовые показатели у них были при-
мерно такие же, как у березы повислой. Однако 
со второй декады июня значения фотосинте-
за у двух саженцев карельской березы почти 
в 1,4 раза превосходили величины фотосинте-
за березы повислой (13,7 и 9,6 мкмоль м-2с-1). 
Это приводило к увеличению стандартного 
отклонения, снижению достоверности раз-
личий групп 1 и 2, а также завышало среднюю 
величину поглощения углекислоты у саженцев  
группы 1.

Как показали наши исследования [Болон-
динский, Виликайнен, 2018], у карельской бе-
резы, несмотря на более высокие концентра-
ции сахарозы во флоэмном экссудате, фото-
синтез сохраняется практически на таком же 
уровне, как у березы повислой. Один из спосо-
бов утилизации сахаров связан с запасанием 
питательных веществ в коре и с увеличением 
ее размеров [Новицкая, 2008]. И оптимизацию 
процесса поглощения углекислоты, и утолще-
ние коры можно рассматривать как адаптаци-
онную стратегию карельской березы, позволя-
ющую ей выживать в сложных условиях с огра-
ниченной освещенностью. Не исключено, что 
увеличение температуры почвы в период перед 
фазой интенсивного роста может приводить 
к усиленному росту коры у карельской березы. 
Доказательства увеличения за две декады тол-
щины коры у карельской березы по сравнению 
с березой повислой получить не удалось. Эти 
предположения требуют дополнительной про-
верки. В июле, когда начался интенсивный рост 
побегов, существенных различий в фотосинте-
зе карельской березы и березы повислой за-
фиксировано не было.

В ходе интенсивного роста побегов к се-
редине июля разница в метрических показа-
телях двух групп стала несущественной. Мак-
симальные величины фотосинтеза составили 
соответственно у первой и второй групп 21,1 
и 20,1 моль м-2с-1, а устьичная проводимость 
для паров воды – 0,65 и 0,52 моль м-2с-1. Вы-
сокие значения поглощения углекислоты при-
ходились на дневные часы, когда температу-

ра воздуха доходила до 28–30 °С, почвы – до 
26 °С, а ФАР на горизонтальную поверхность 
составляла 1400–1500 мкмоль м-2с-1. Это при-
водило к очень высоким ростовым показате-
лям. Суммарная площадь листьев на главных 
побегах саженцев за одни сутки увеличивалась 
на 36–41 см2, в то время как за целый месяц на-
чала вегетации (20 мая – 24 июня) она достигла 
у саженцев с повышенной температурой почвы 
32–35 см2, а на холодной почве не превышала 
20 см2 (табл. 2).

Если в начальный период интенсивного ро-
ста площадь листьев у саженцев в сосудах уве-
личивалась быстрее, чем у саженцев группы 3, 
то начиная с середины июля рост побегов сво-
бодно растущих саженцев опережал таковой 
у саженцев в сосудах. В одной из редких отече-
ственных работ, в которой изучалось влияние 
температуры почвы на фотосинтез двухлетних 
интактных сеянцев березы повислой [Холоп-
цева и др., 2012], в регулируемых условиях 
среды наибольший потенциальный максимум 
нетто-фотосинтеза (4,3 мг СО2/г · ч) у сеянцев 
березы повислой наблюдался при температуре 
почвы 15,0 °С, воздуха 20,6 °С и освещенности 
34,6 клк. Нужно учесть, что наши большие вели-
чины (20–22 мкмоль м-2с-1) получены в период 
интенсивного роста, когда растения испыты-
вали значительную потребность в ассимиля-
тах. Устьица были максимально открыты, что 
обеспечивало значительный приток углекис-
лоты к реакционным центрам. Перед началом 
интенсивного роста (3 декада июня) мы полу-
чали показатели, близкие к приводимым в ука-
занной статье. Это еще раз подтверждает, что 
в исследованиях нужно учитывать фазу разви-
тия растения.

Заключение

Рост первых двух листьев ауксибластов на-
чинался при температуре воздуха 10–12 °С 
и низкой температуре почвы (до 5 °С) за счет 
запасов прошлого года. На этой стадии их рост 
контролировался температурой и при низкой 
температуре мог растягиваться во времени. 
Далее, если температура воздуха повышалась, 
как это часто наблюдалось в мае, а температу-
ра почвы росла очень медленно, рост листьев 
второго поколения происходил с низкой скоро-
стью.

У саженцев с более высокой температу-
рой почвы в начальный период вегетации 
зафиксировано достоверное увеличение 
CO2-газообмена, устьичной проводимости 
и содержания хлорофилла у первых двух листь-
ев ауксибластов. Более активный рост побегов 
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и листьев в конце мая – начале июня способ-
ствовал увеличению площади листвы, погло-
щающей на 50–60 % углекислоты больше, чем 
у саженцев на холодной почве. Это обеспечи-
вало значительный поток сахаров во флоэм-
ном экссудате, который из-за сравнительно 
низкой температуры воздуха не мог полно-
стью использоваться на рост побегов и листь-
ев. В результате у саженцев на более теплой 
почве происходило снижение интенсивности 
фотосинтеза вплоть до третьей декады июня. 
И далее, несмотря на потепление, он рос очень 
медленно вплоть до фазы интенсивного роста.

Предполагаем, что избыток ассимилятов, 
который, возможно, имел место у саженцев 
с более теплой почвой, уходил в запас, прежде 
всего в корни и кору. Данное обстоятельство 
могло стимулировать рост коры у этой группы 
саженцев. Поскольку поглощение углекислоты 
у карельской березы ограничивалось в мень-
шей степени, чем у березы повислой, нара-
стание коры у данной экологической формы 
могло быть более значительным, чем у березы 
 повислой.

По мере прогрева почвы разница в значе-
ниях CO2-газообмена у саженцев всех иссле-
дуемых групп сглаживалась. Максимальные 
величины фотосинтеза у саженцев в сосудах 
составляли 21,1 моль м-2с-1. Столь значитель-
ным показателям способствовала высокая 
устьичная проводимость (до 0,65 моль м-2с-1). 
Максимальные значения поглощения углекис-
лоты приходились на дневные часы, когда тем-
пература воздуха доходила до 28–30 °С, а поч-
вы – до 26 °С. Это приводило к очень высоким 
ростовым показателям.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
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ВЛИЯНИЕ БИОУГЛЯ И УДОБРЕНИЙ НА РАЗВИТИЕ РАСТЕНИЙ 
ЯЧМЕНЯ И АГРОХИМИЧЕСКИЕ ПОКАЗАТЕЛИ ДЕРНОВО-
ПОДЗОЛИСТЫХ ПОЧВ В ВЕГЕТАЦИОННОМ ОПЫТЕ

И. А. Дубровина, М. Г. Юркевич, В. А. Сидорова
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

В краткосрочном вегетационном опыте изучали раздельное и совместное влия-
ние биоугля и удобрений на песчаной и тяжелосуглинистой дерново-подзолистых 
почвах на их основные агрохимические свойства, а также рост и развитие ячме-
ня ярового (Hordeum vulgare L.) сорта Яромир. В опыте использовали древесный 
биоуголь фракций 3–5 и ≤ 2 мм в 5% дозировке (от массы почвы). В качестве удо-
брений применяли азофоску марки NPK 16:16:16 и препарат азотовит, содержа-
щий живые клетки и споры бактерий Azotobacter chroococcum. Исследования пока-
зали, что добавление древесного биоугля к дерново-подзолистой песчаной почве 
вызывает увеличение рН, подвижного калия и фосфора, нитратного азота, а также 
усиливает линейный рост, повышает продуктивность надземной биомассы ячменя 
и содержание протеина в зеленой массе. Выраженное синергетическое влияние 
практически на все параметры оказала фракция биоугля ≤ 2 мм совместно с азо-
фоской. Фракция биоугля 3–5 мм совместно с азотовитом вызывала увеличение 
содержания нитратного азота в почве и сырого протеина в надземной биомассе яч-
меня. Применение биоугля на дерново-подзолистой тяжелосуглинистой почве, не-
смотря на рост рН и подвижного калия и фосфора, вело к сокращению содержания 
нитратного азота, замедлению роста и развития растений ячменя, а также умень-
шению содержания в них протеина. По-видимому, применение биоугля на тяжелых 
почвах может приводить к созданию условий, способствующих денитрификации. 
В целом по опыту отмечено увеличение содержания минерального азота в вариан-
тах с биоуглем и азофоской, следовательно, биоуголь в присутствии дополнитель-
ного источника азота подвергается усиленной минерализации.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: биоуголь; азофоска; Azotobacter chroococcum; почвенная 
кислотность; аммонийный и нитратный азот; подвижный фосфор и калий; продук-
тивность биомассы; сырой протеин.

I. A. Dubrovina, M. G. Yurkevich, V. A. Sidorova. EFFECT OF BIOCHAR 
AND FERTILIZERS ON THE DEVELOPMENT OF BARLEY PLANTS AND 
AGROCHEMICAL INDICES OF SODDY-PODZOLIC SOILS IN A POT 
EXPERIMENT

The separate and combined effects of biochar and fertilizers in soddy-podzolic san-
dy and clay loam soils on their basic agrochemical properties, as well as on the growth 
and development of spring barley (Hordeum vulgare L.) v. Yaromir were studied in a short-
term pot experiment. Wood biochar fractions 3–5 and ≤ 2 mm in 5% dosage (by weight 
of soil) were used in the experiment. The fertilizers were NPK 16:16:16 and Azotovit, con-
taining living cells and spores of Azotobacter chroococcum bacteria. Studies have shown 
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Введение

Одним из глобальных вызовов современно-
сти является рост потребности в продовольст-
вии при ограниченных площадях плодородных 
земель. В связи с этим в условиях возрастаю-
щей деградации почв ведется поиск новых ме-
тодов и инструментов управления почвенным 
плодородием. Так, в последнее десятилетие 
большое внимание уделяется изучению биоуг-
ля, который является перспективным матери-
алом для поддержания устойчивого сельского 
хозяйства [Singh et al., 2015].

Биоуголь – продукт с высоким содержанием 
углерода, получаемый путем пиролиза органи-
ческого сырья без доступа кислорода. Данный 
процесс преобразует органические материалы 
в поликонденсированные ароматические и ге-
тероциклические структуры углеродного кар-
каса, состоящего из крупных и мелких пор [Tan 
et al., 2017].

Благодаря своим физико-химическим свой-
ствам биоуголь обладает потенциалом для 
повышения продуктивности и устойчивости 
агроэкосистем. Его применение вызывает ком-
плексные изменения почвенных свойств, обес-
печивающих среду и базу развития растений. 
Обладая высокой пористостью и низкой насып-
ной плотностью, биоуголь значительно влияет 
на водно-физические свойства почв, а также 
на их агрегатное состояние [Głąb et al., 2016; 
Ajayi, Horn, 2017; Дубровина и др., 2018]. Имея 
высокую емкость катионного обмена и значи-
тельное содержание обменных катионов (Ca2+, 
Mg2+, K+), биоуголь повышает рН среды и сни-
жает актуальную и обменную кислотность, ней-
трализуя токсическое влияние на растения Al3+ 
[Zhao et al., 2015; Raboin et al., 2016; Li-li et al., 
2017]. Большинство видов биоугля обогаща-

ют почву доступным для растений калием [Liu 
et al., 2012; Li-li et al., 2017], а также изменяют 
подвижность почвенных фосфатов [Chinta-
la et al., 2014; Xu et al., 2014; Jiang et al., 2015]. 
Применение биоугля приводит к изменениям 
физико-химических показателей почв, что спо-
собствует значительному влиянию на бактери-
альное сообщество, в том числе на бактерии, 
участвующие в почвенном цикле азота [Gul, 
Whalen, 2016].

Влияние биоугля на систему «почва – ра-
стение» широко варьируется в зависимости 
от вида и дозировки угля, типа почвы, видов 
сельскохозяйственных культур, а также кли-
матических условий. Так, значительное увели-
чение плодородия почвы, роста растений и их 
урожайности в основном наблюдались при 
применении биоугля в тропических и субтропи-
ческих регионах [Mulcahy et al., 2013; Liu et al., 
2014; Raboin et al., 2016]. До последнего вре-
мени недостаточно изучено влияние биоугля 
на свойства и продуктивность почв умеренного 
пояса. Подзолы и дерново-подзолистые почвы 
бореальной зоны характеризуются кислой ре-
акцией среды, слабой микробиологической 
активностью и низким естественным плодо-
родием. Теоретически применение биоугля 
на таких почвах должно способствовать повы-
шению агрохимического фона и улучшению ус-
ловий для роста и развития растений. Однако 
различный гранулометрический и химический 
состав почв может вызывать разные эффек-
ты при применении биоугля. Широко распро-
страненным и доступным вариантом биоугля 
в лесной зоне является древесный уголь. Так 
как биоуголь из лигноцеллюлозного сырья 
характеризуется высокой ароматичностью 
[Novak et al., 2013], целесообразно его при-
менять в смеси с различными удобрениями, 

that the addition of wood biochar to soddy-podzolic sandy soil causes an increase in pH, 
available potassium and phosphorus, nitrate nitrogen, as well as enhances barley length 
growth, increases the aboveground biomass and protein content in it. The ≤ 2 mm bio-
char applied together with NPK pronounced a synergistic effect on almost all parameters. 
The biochar fraction 3–5 mm together with Azotobacter caused an increase of nitrate 
nitrogen in the soil and raw protein in barley aboveground biomass. Application of bio-
char to soddy-podzolic clay loam soil, despite an increase in pH and available potassium 
and phosphorus, led to a reduction in nitrate nitrogen content, slowed down the growth 
and development of barley plants, and reduced protein content in them. Apparently, 
the use of biochar on fine textured soils can create the conditions conducive to denitri-
fication. In the experiment in general, we observed an increase in the content of mineral 
nitrogen in the treatments with biochar and NPK. Hence, in the presence of an additional 
source of nitrogen, biochar undergoes intensified mineralization.

K e y w o r d s: biochar; NPK fertilizer; Azotobacter chroococcum; soil acidity; ammoni-
um and nitrate nitrogen; available phosphorus and potassium; biomass productivity; raw 
protein.
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как традиционными, так и относительно новы-
ми. Например, интерес вызывает применение 
биоугля совместно с препаратами PGPR (plant 
growth-promoting rhizobacteria) [Saxena et al.,  
2013].

В связи с этим целью работы было иссле-
дование раздельного и совместного влияния 
различных фракций древесного биоугля и удо-
брений на контрастных по гранулометриче-
скому составу и плодородию дерново-подзо-
листых почвах на их основные агрохимические 
свойства, а также на рост и развитие ячменя  
ярового.

Материалы и методы

Объектами исследования служили почво-
смеси с биоуглем разных фракций (фактор 
А) и удобрениями (фактор В). Для опыта ис-
пользовали почвы зоны дерново-подзолистых 
почв (подзона средней тайги) с двух участков, 
вовлеченных в сельскохозяйственное исполь-
зование. Песчаная почва (агрозем альфегуму-
совый, Корзинский научный стационар): 4,1 % 
физической глины; рНKCl – 4,5; Собщ – 1,5 %; 
Nобщ – 0,12 %; N-NH4 – 8 мг/кг; N-NO3 – 24 мг/кг; 
P2O5 (по Кирсанову) – 144 мг/кг; К+ (обменный) – 
0,2 смоль экв/кг; сумма обменных оснований – 
2,0 смоль экв/кг. Тяжелосуглинистая почва 
(агрозем текстурно-дифференцированный, 
Агробиологическая станция): 42,6 % физи-
ческой глины; рНKCl – 5,1; Собщ – 2,5 %; Nобщ – 
0,19 %; N-NH4 – 12 мг/кг; N-NO3 – 29 мг/кг; P2O5 
(по Кирсанову) – 317 мг/кг; К+ (обменный) – 
0,4 смоль экв/кг; сумма обменных оснований – 
7,8 смоль экв/кг.

Почву отбирали из верхнего пахотного го-
ризонта 0–20 см, высушивали до воздушно-
сухого состояния, растирали и просеивали че-
рез сито 5 мм. В вариантах с биоуглем приме-
няли уголь древесный (ГОСТ 7657–84), марка 
А. Биоуголь имеет следующие характеристики: 
плотность – 0,37 г/см3; рНH2O – 9,3; рНKCl – 7,9; 
содержание (% в. с. н.): золы – 2,8; С – 81; N – 
0,35; К – 0,24; Р – 0,026; Са – 0,83; Mg – 0,20. 
Уголь размалывали до фракций 3–5 мм и ≤ 2 мм 
и применяли в дозе 5 % (от массы почвы), осно-
вываясь на данных предыдущих исследова-
ний [Дубровина и др., 2018; Дубровина, 2019], 
где 5% дозировка показала наибольшую эф-
фективность. В качестве традиционного удо-
брения использовали азофоску (АЗФК) марки 
NPK 16:16:16 (ГОСТ 19691–84) в невысокой 
дозировке N40P40K40 кг/га д. в. (50 мг удобре-
ния на сосуд). В качестве микробиологическо-
го удобрения применяли препарат азотовит, 
содержащий живые клетки и споры бактерий 

Azotobacter chroococcum (штамм В-9029), титр 
5,09 КОЕ/г. Рабочий раствор – 2 мл раство-
ра на 1 л воды (50 мл раствора на сосуд). На-
веску почвы 500 г помещали в вегетационные 
сосуды объемом 1 л, в варианты с биоуглем 
вносили уголь в количестве 25 г на сосуд, сма-
чивали, перемешивали и оставляли на 1 неде-
лю. Через неделю в варианты с удобрениями 
вносили удобрения в жидком виде по схеме 
предпосевной обработки почвы. Через 2 дня 
производили посев по 15 штук в сосуд про-
рощенными семенами ячменя ярового (Hor‑
deum vulgare L., с. Яромир). Опыт проводили 
при естественном освещении и температуре 
воздуха 22–23 °C в трехкратной повторности. 
Для каждой почвы применена следующая схе-
ма опыта: 1. Контроль; 2. АЗФК; 3. Азотовит; 
4. Биоуголь ≤ 2 мм; 5. Биоуголь ≤ 2 мм + АЗФК; 
6. Биоуголь ≤ 2 мм + Азотовит; 7. Биоуголь 
3–5 мм; 8. Биоуголь 3–5 мм + АЗФК; 9. Био-
уголь 3–5 мм + Азотовит.

В ходе опыта проводили еженедельный учет 
динамики линейного роста растений. Убор-
ку производили через 40 суток после посе-
ва в фазе выхода в трубку. В процессе уборки 
измеряли вес надземной биомассы и отмы-
тых корней (сырой вес). В высушенной при 
105 °С надземной биомассе определяли со-
держание общего азота по Кьельдалю с ис-
пользованием Kjeltec system «Tecator». Общий 
азот пересчитывали на сырой протеин умно-
жением на коэффициент 6,25 [Практикум…, 
2001]. После уборки опыта в почве выполняли 
следующие определения: рНKCl, содержание 
аммонийного (N-NH4) и нитратного (N-NO3) 
азота в свежем образце – потенциометриче-
ски с использованием ион-селективных элек-
тродов на иономере АНИОН 4100 «Инфрас-
пак-Аналит»; содержание подвижного фос-
фора (P2O5) и калия (К2О) по Кирсанову (0,2 n 
HCl) со спектрофотометрическим окончани-
ем на спектрофотометре UV-1800 «Shimadzu» 
(фосфор) и атомно-эмиссионным окончанием 
на атомно-абсорбционном спектрофотометре 
АА-7000 «Shimadzu» (калий) [Теория…, 2006;  
ГОСТ 26951-86].

Для статистической обработки данных при-
меняли двухфакторный дисперсионный анализ 
(Factorial ANOVA), наименьшую существенную 
разность (НСР05) и корреляционно-регресси-
онный анализ. В работе использовали пакеты 
анализа PAST Statistics и Microsoft Excel. Дан-
ные по калию получены с использованием обо-
рудования ЦКП «Аналитическая лаборатория» 
Федерального исследовательского центра «Ка-
рельский научный центр Российской академии 
наук».
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Результаты

Агрохимические показатели почв

Применение биоугля обеих фракций с вы-
сокой степенью статистической достоверно-
сти оказывает сильное влияние на уровень рН 
(p < 0,001) и содержание подвижного калия 
(p < 0,001) при низких уровнях случайных от-
клонений (табл. 1 и 2). Значения рН особенно 
заметно изменяются в песчаной почве, изна-
чально более кислой. Больший достоверный 
эффект для обеих почв характерен для мелкой 
фракции угля (+0,36 и +0,21 при НСР05 = 0,05 
и 0,03). В целом значения подвижного калия 
возрастают в среднем в 3 раза в вариантах 
с биоуглем по сравнению с контролем, как 
в песчаной, так и в тяжелосуглинистой почве. 
Обе фракции угля оказывают влияние на по-
вышение содержания калия в почвах, при этом 
в песчаной сильнее влияет крупная фракция 
(+0,67 при НСР05 = 0,37), а в тяжелосуглини-
стой – мелкая (+1,1 при НСР05 = 0,89). Синерге-
тическое влияние на содержание калия в тяже-
лосуглинистой почве оказывает мелкая фрак-
ция угля и удобрения (p < 0,001).

На уровень подвижного фосфора в обеих 
почвах оказывают достаточно сильное вли-
яние как уголь (p < 0,001), так и удобрения 
(p < 0,001) при невысоких уровнях случайных 
отклонений (табл. 1 и 2). В песчаной почве 
удобрение (АЗФК) влияет сильнее (доля влия-
ния фактора 45 %) и увеличивает содержание 
фосфатов в среднем на 23 мг/кг. Доля влияния 
биоугля ниже (25 %), и он увеличивает содер-
жание фосфора на 15–19 мг/кг. Синергетиче-
ский эффект на содержание фосфатов на грани 
статистической достоверности (p = 0,04) на-
блюдается от совместного применения АЗФК 
и мелкой фракции биоугля. Обеспеченность 
фосфатами тяжелосуглинистой почвы при-
мерно в 2,5 раза выше, чем песчаной, и здесь 
большую долю влияния оказывает биоуголь 
(45 %) и чуть меньше – удобрения (32 %). Оба 
удобрения достоверно повышают уровень фос-
фора на 1,4–2 мг/кг при НСР05 = 1,18. Уровень 
фосфатов увеличивается в вариантах с углем 
и удобрениями в среднем на 12–32 мг/кг. Мак-
симальное содержание фосфора также наблю-
дается в вариантах с удобрениями и мелкой 
фракцией биоугля, но без статистической до-
стоверности.

Внесение биоугля не оказывает влияния 
на уровень аммонийного азота в обеих поч-
вах, при этом в песчаной почве велика доля 
случайных отклонений для данного параме-
тра (табл. 1 и 2). В песчаной почве проявля-

ется синергетический эффект влияния АЗФК 
и биоугля мелкой фракции (p = 0,02) на уро-
вень аммонийного азота. В тяжелосуглинистой 
почве на содержание N-NH4 оказывает влия-
ние АЗФК (p < 0,001) с долей влияния фактора 
50 %. Также существует эффект совместного 
синергетического влияния мелкой фракции 
угля и АЗФК (p < 0,001). На уровень нитрат-
ного азота в обеих почвах оказывают влияние 
биоуголь (p < 0,001), удобрения (p < 0,001) 
и их взаимодействие (p < 0,001). В песчаной 
почве содержание нитратного азота достовер-
но выше в вариантах с мелким углем и АЗФК, 
а также с крупным углем и азотовитом. В тяже-
лосуглинистой почве влияние еще более слож-
ное. Внесение биоугля достоверно снижает 
содержание нитратного азота на 7,3–8,6 мг/кг 
при НСР05 = 1,35. При этом внесение АЗФК по-
вышает содержание N-NO3 на 4 мг/кг при 
НСР05 = 1,35. Таким образом, наблюдается по-
вышение содержания нитратного азота в ва-
риантах с АЗФК на фоне общего его снижения 
в вариантах с биоуглем.

Морфометрические показатели ячменя

Скорость линейного роста ячменя на пес-
чаной почве была выше, чем на тяжелосугли-
нистой, и к концу 3-й недели достигла разницы 
в 3–5 см практически во всех вариантах. К мо-
менту уборки опыта растения на контрольных 
вариантах на обеих почвах имели одинаковые 
значения линейного роста (в среднем 30,8 см). 
В вариантах с удобрениями (без угля) растения 
были несколько выше на тяжелосуглинистой 
почве по сравнению с песчаной (табл. 3 и 4). 
В вариантах с углем наблюдалась противопо-
ложная картина: на песчаной почве растения 
были выше в вариантах с углем, чем в конт-
рольных (плюс к контролю 1–1,5 см). На тяже-
лосуглинистой почве, напротив, в вариантах 
с углем растения были значительно ниже, чем 
в контроле и в вариантах с удобрениями (минус 
от контроля 5–8 см).

Показатели урожайности надземной и под-
земной фитомассы ячменя на разных почвах 
значительно различаются (табл. 3 и 4). Так, 
на песчаной почве больший вес имеют вари-
анты с биоуглем (плюс к контролю 0,8–2,8 г/
сосуд), особенно мелким, а также вариант 
с АЗФК. На тяжелосуглинистой почве варианты 
с углем показывают наименьшие значения (ми-
нус от контроля 1,4–2,4 г/сосуд), положительно 
выделяется также вариант с АЗФК. Фитомас-
са корней в целом в 3–4 раза выше в песча-
ной почве по сравнению с тяжелосуглинистой, 
особенно выделяются варианты с удобрения-



35

ми (плюс к контролю 1,6–2,1 г/сосуд), незави-
симо от внесения угля. На тяжелосуглинистой 
почве не наблюдается выраженной динамики 
роста корней в ответ на применение удобрений 
и биоугля.

Дисперсионный анализ показал, что в опыте 
на песчаной почве достоверно влияние мелкой 
фракции биоугля на увеличение показателей 
линейного роста (p = 0,01) и урожайность зеле-
ной массы (p = 0,001). На содержание сырого 

протеина в надземной фитомассе достовер-
но влияет крупная фракция угля (p < 0,001), 
а также отмечено взаимное влияние крупного 
угля и азотовита на увеличение содержания 
протеина (p = 0,02). АЗФК, в отличие от азото-
вита, оказывает достоверное влияние на рост 
зеленой массы (p < 0,001) и массы корней 
(p < 0,001). В тяжелосуглинистой почве внесе-
ние биоугля оказывает достоверное отрица-
тельное влияние на линейный рост (p < 0,001), 

Таблица 1. Статистические показатели агрохимических свойств дерново-подзолистой песчаной почвы
Table 1. Statistical indicators of agrochemical properties of soddy-podzolic sandy soil

Варианты
Variants рН KCl

N-NH4 N-NO3 P2O5 К2О
мг/кг почвы
mg/kg soil

Контроль
Control

Контроль
Control 4,53 ± 0,01 4,0 ± 0,21 27,0 ± 0,57 132,7 ± 3,18 9,7 ± 0,33

АЗФК
NPK (16-16-16) 4,51 ± 0,00 5,0 ± 0,15 31,3 ± 0,88 155,0 ± 0,57 10,7 ± 0,88

Азотовит
Azotobacter 4,53 ± 0,00 5,1 ± 0,09 28,0 ± 0,60 134,3 ± 5,46 10,7 ± 0,88

Биоуголь ≤ 2 мм
Biochar ≤ 2 mm

Контроль
Control 5,08 ± 0,06 5,0 ± 0,45 30,0 ± 0,57 147,3 ± 2,60 28,0 ± 2,89

АЗФК
NPK (16-16-16) 5,02 ± 0,04 5,4 ± 0,33 33,0 ± 0,56 171,3 ± 4,70 28,0 ± 2,31

Азотовит
Azotobacter 5,02 ± 0,00 4,5 ± 0,28 31,1 ± 0,65 148,0 ± 3,06 22,7 ± 0,33

Биоуголь 3–5 мм
Biochar 3–5 mm

Контроль
Control 4,68 ± 0,01 5,0 ± 0,30 29,0 ± 0,51 151,7 ± 1,33 28,0 ± 2,31

АЗФК
NPK (16-16-16) 4,70 ± 0,01 4,9 ± 0,03 29,0 ± 0,57 153,3 ± 1,67 30,7 ± 2,60

Азотовит
Azotobacter 4,66 ± 0,02 4,4 ± 0,27 32,0 ± 0,80 143,3 ± 5,17 30,0 ± 4,04

Доля влияния фактора, % / Уровень значимости р
The percentage of factor, % / р-value

Биоуголь
Biochar 96,3 / <0,001 3,8 / 0,48 26,1 / <0,001 25,9 / <0,001 84,6 / <0,001

Удобрение
Fertilizer 0,3 / 0,42 13,1 / 0,10 24,8 / <0,001 45,1 / <0,001 2,7 / 0,10

Взаимодействие
Interaction 0,6 / 0,47 37,4 / 0,02 30,8 / <0,001 12,1 / 0,04 3,5 / 0,18

Случайные отклонения
Random deviations 2,8 45,7 18,3 16,9 9,2

НСР05
LSD 05

Частных средних
Partial mean 0,08  – 1,61 10,4 6,5

Факторов
Factor 0,05  – 1,06 5,9 3,7

Примечание. Здесь и далее в таблицах представлены данные среднего арифметического ± ошибка среднего при n=3. 
Жирным шрифтом выделены показатели, испытывающие эффект совместного влияния факторов А и В.
Note. Here and further data of mean ± standard error with n=3 are presented in the tables. The indicators exposed to the joint influ-
ence of factors А and В are given in bold.
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мелкая фракция угля снижает данный пока-
затель на 1,9 см при НСР05 = 1,53. Примене-
ние АЗФК несколько повышает линейный рост 
(p = 0,03), но взаимодействия факторов не вы-
явлено. Обе фракции биоугля одинаково отри-
цательно влияют на урожайность надземной 
фитомассы (p < 0,001), но АЗФК по сравнению 
с азотовитом достоверно увеличивает зеленую 
массу (p = 0,002), и в вариантах с мелким углем 
выявлено их совместное влияние (p = 0,04). 
В тяжелосуглинистой почве не выявлено фак-
торов, достоверно влияющих на рост корней. 

На содержание сырого протеина отрицательно 
влияет крупная фракция угля (p = 0,003).

Обсуждение

Внесение биоугля в почву сопровождает-
ся изменением многих параметров почвенно-
го плодородия, непосредственно влияющих 
на рост и развитие растений. Данные измене-
ния обусловлены как прямыми, так и косвенны-
ми эффектами применения угля. Так, сдвиг поч-
венной кислотности при применении биоугля 

Таблица 2. Статистические показатели агрохимических свойств дерново-подзолистой тяжелосуглинистой 
почвы
Table 2. Statistical indicators of agrochemical properties of soddy-podzolic clay loam soil

Варианты
Variants рН KCl

N-NH4 N-NO3 P2O5 К2О
мг/кг почвы
mg/kg soil

Контроль
Control

Контроль
Control 5,21 ± 0,01 3,0 ± 0,12 30,0 ± 0,57 327,0 ± 9,54 52,7 ± 3,75

АЗФК
NPK (16-16-16) 5,19 ± 0,01 4,4 ± 0,21 39,0 ± 0,58 342,7 ± 3,53 78,0 ± 7,51

Азотовит
Azotobacter 5,14 ± 0,01 3,1 ± 0,06 29,9 ± 0,27 331,7 ± 3,53 56,0 ± 1,15

Биоуголь ≤ 2 мм
Biochar ≤ 2 mm

Контроль
Control 5,62 ± 0,01 3,6 ± 0,05 23,5 ± 0,29 339,0 ± 1,53 157,7 ± 10,1

АЗФК
NPK (16-16-16) 5,57 ± 0,00 3,7 ± 0,05 25,5 ± 0,28 371,0 ± 0,58 171,0 ± 8,08

Азотовит
Azotobacter 5,59 ± 0,03 3,4 ± 0,06 24,0 ± 0,58 362,7 ± 3,61 173,0 ± 1,15

Биоуголь 3–5 мм
Biochar 3–5 mm

Контроль
Control 5,37 ± 0,03 3,6 ± 0,06 25,3 ± 0,44 331,7 ± 2,18 169,7 ± 1,45

АЗФК
NPK (16-16-16) 5,37 ± 0,00 3,8 ± 0,07 26,5 ± 0,29 345,0 ± 2,00 140,7 ± 0,33

Азотовит
Azotobacter 5,39 ± 0,02 3,4 ± 0,12 25,0 ± 0,57 345,3 ± 1,45 158,7 ± 0,88

Доля влияния фактора, % / Уровень значимости р
The percentage of factor, % / р-value

Биоуголь
Biochar 96,6 / <0,001 1,0 / 0,47 68,2 / <0,001 45,2 / <0,001 93,3 / <0,001

Удобрение
Fertilizer 0,5 / 0,11 50,3 / <0,001 16,8 / <0,001 32,7 / <0,001 0,1 / 0,73

Взаимодействие
Interaction 1,1 / 0,07 37,0 / <0,001 13,1 / <0,001 7,7 / 0,09 4,3 / <0,001

Случайные отклонения
Random deviations 1,8 11,7 1,9 14,4 2,3

НСР05
LSD 05

Частных средних
Partial mean 0,05 0,29 1,35 11,8 15,4

Факторов
Factor 0,03 0,17 0,78 6,8 8,9
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описан рядом авторов [Jien, Wang, 2013; Zhao 
et al., 2015; Raboin et al., 2016; Dai et al., 2017]. 
Данный эффект наиболее проявлен на кис-
лых почвах и связан с особенностями угля как 
мелиоранта с высокой обменной емкостью, 
щелочным рН и содержащего обменные осно-
вания. Биоуголь вносит существенный вклад 
в обогащение почвы калием [Liu et al., 2012; 
Li-li et al., 2017]. Исследуемый уголь содержит 
около 0,24 % калия (по массе), что обеспечива-
ет прибавку калия в 60 мг/кг. В песчаной почве 
содержание калия возрастает на 12–20 мг/кг 

в вариантах с углем, причем АЗФК не вносит 
значительный вклад в баланс калия. Таким 
образом, можно предположить, что в песча-
ной почве основной привнос калия происходит 
с биоуглем. В тяжелосуглинистой почве в вари-
антах с углем содержание калия увеличивается 
на 60–110 мг/кг и наблюдается синергетиче-
ское влияние мелкой фракции угля и удобре-
ний на уровень подвижного калия. Возможно, 
данный прирост объясняется особенностями 
минералогического состава тяжелосуглини-
стой почвы, где внесение удобрений и измене-

Таблица 3. Статистические показатели роста и развития ячменя на дерново-подзолистой песчаной почве
Table 3. Statistical indicators of growth and development of barley on soddy-podzolic sandy soil

Варианты
Variants

Линейный рост, см
Linear growth, cm

Сырая биомасса 
побегов, г/сосуд

Raw shoots biomass, 
g/pot

Сырая биомасса 
корней, г/сосуд

Raw roots biomass, 
g/pot

Сырой протеин, % 
а. с. н.

Raw protein,
% a. d. w.

Контроль
Control

Контроль
Control 30,8 ± 0,52 4,30 ± 0,19 2,66 ± 0,10 10,4 ± 0,78

АЗФК
NPK (16-16-16) 30,5 ± 0,53 6,29 ± 0,29 4,77 ± 0,77 20,3 ± 2,57

Азотовит
Azotobacter 28,1 ± 0,87 4,53 ± 0,42 2,69 ± 0,17 12,2 ± 2,67

Биоуголь ≤ 2 мм
Biochar ≤ 2 mm

Контроль
Control 32,6 ± 0,87 6,17 ± 0,60 3,74 ± 0,35 20,1 ± 2,23

АЗФК
NPK (16-16-16) 31,6 ± 0,84 7,06 ± 0,45 4,51 ± 0,34 18,2 ± 1,83

Азотовит
Azotobacter 32,0 ± 0,20 6,30 ± 0,56 3,82 ± 0,69 18,9 ± 1,62

Биоуголь 3–5 мм
Biochar 3–5 mm

Контроль
Control 29,9 ± 0,38 5,13 ± 0,23 4,00 ± 0,25 19,8 ± 1,39

АЗФК
NPK (16-16-16) 31,5 ± 1,56 5,99 ± 0,35 4,28 ± 0,67 19,2 ± 1,39

Азотовит
Azotobacter 31,7 ± 0,98 6,12 ± 0,34 3,06 ± 0,37 21,7 ± 0,97

Доля влияния фактора, % / Уровень значимости р
The percentage of factor, % / р-value

Биоуголь
Biochar 29,6 / 0,01 33,6 / 0,001 8,6 / 0,16 32,8 / <0,001

Удобрение
Fertilizer 2,3 / 0,64 25,0 / <0,001 38,6 / <0,001 5,3 / 0,27

Взаимодействие
Interaction 23,7 / 0,09 10,6 / 0,23 15,1 / 0,17 28,4 / 0,02

Случайные отклонения
Random deviations 44,4 30,8 37,7 33,5

НСР05
LSD 05

Частных средних
Partial mean 2,37 1,20 1,19 5,44

Факторов
Factor 1,37 0,70 0,69 3,14
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ние рН среды приводит к большей подвижно-
сти калия минералов группы гидрослюд [Жари-
кова, 2008; Сатишур и др., 2010].

Внесение в почвы биоугля оказывает раз-
личное влияние на динамику фосфора, в за-
висимости от начального его содержания 
в почве, а также сорбционной емкости почвы 
и угля [Bornø et al., 2018]. Валовое содержание 
фосфатов в исследуемом биоугле составляет 
около 0,026 % (по массе). Увеличение количе-
ства фосфатов в вариантах с углем составило 

в среднем 15 мг/кг, и скорее всего, их прямое 
внесение оказывает незначительное влияние 
на прирост подвижного фосфора в почве. При 
изначально более низком уровне содержания 
фосфора в песчаной почве больший вклад вно-
сит удобрение, а биоуголь дополнительно уве-
личивает подвижность фосфатов за счет роста 
рН среды [Chintala et al., 2014]. Обеспеченность 
фосфатами и емкость поглощения тяжелосу-
глинистой почвы выше, чем песчаной, и здесь 
наблюдается более сильное влияние биоугля 

Таблица 4. Статистические показатели роста и развития ячменя на дерново-подзолистой тяжелосуглини-
стой почве
Table 4. Statistical indicators of growth and development of barley on soddy-podzolic clay loam soil

Варианты
Variants

Линейный рост, см
Linear growth, cm

Сырая биомасса 
побегов, г/сосуд

Raw shoots biomass, 
g/pot

Сырая биомасса 
корней, г/сосуд

Raw roots biomass, 
g/pot

Сырой протеин, % 
а. с. н.

Raw protein,
% a. d. w.

Контроль
Control

Контроль
Control 30,8 ± 1,76 4,61 ± 0,42 0,96 ± 0,19 20,2 ± 0,33

АЗФК
NPK (16-16-16) 32,9 ± 1,29 7,55 ± 1,26 0,94 ± 0,19 21,4 ± 1,59

Азотовит
Azotobacter 28,3 ± 1,16 4,33 ± 0,15 0,82 ± 0,21 20,4 ± 0,76

Биоуголь ≤ 2 мм
Biochar ≤ 2 mm

Контроль
Control 22,6 ± 0,62 2,25 ± 0,32 0,94 ± 0,12 17,5 ± 0,43

АЗФК
NPK (16-16-16) 23,9 ± 0,19 3,10 ± 0,26 1,21 ± 0,08 19,0 ± 0,78

Азотовит
Azotobacter 23,4 ± 0,33 2,41 ± 0,05 1,07 ± 0,20 18,1 ± 0,42

Биоуголь 3–5 мм
Biochar 3–5 mm

Контроль
Control 25,1 ± 0,32 2,95 ± 0,11 1,07 ± 0,05 17,2 ± 2,28

АЗФК
NPK (16-16-16) 25,9 ± 0,46 3,26 ± 0,29 1,21 ± 0,09 16,6 ± 0,72

Азотовит
Azotobacter 24,7 ± 0,49 2,82 ± 0,05 0,94 ± 0,01 16,0 ± 1,93

Доля влияния фактора, % / Уровень значимости р
The percentage of factor, % / р-value

Биоуголь
Biochar 76,7 / <0,001 57,5 / <0,001 12,2 / 0,23 45,2 / 0,003

Удобрение
Fertilizer 5,9 / 0,03 15,4 / 0,002 12,3 / 0,22 2,2 / 0,68

Взаимодействие
Interaction 4,7 / 0,21 11,2 / 0,04 7,8 / 0,72 2,8 / 0,91

Случайные отклонения
Random deviations 12,7 15,9 67,7 49,9

НСР05
LSD 05

Частных средних
Partial mean 2,66 1,42  – 3,66

Факторов
Factor 1,53 0,82  – 2,12
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на содержание подвижного фосфора. Данный 
эффект выше в вариантах с мелкой фракци-
ей угля и большим содержанием Р (варианты 
с удобрением) – до плюс 30 мг/кг к контролю. 
В данном случае нельзя исключать совместно-
го влияния механизмов мобилизации почвен-
ных фосфатов. Так, основными эффектами, 
влияющими на содержание фосфора в почве 
при применении биоугля, являются увеличе-
ние его подвижности в связи с ростом рН сре-
ды и уменьшение сорбционной способности 
почвы для анионов, в том числе фосфатов [Xu 
et al., 2014; Jiang et al., 2015]. Отмечается также 
сдвиг в составе микробного сообщества и уве-
личение количества групп бактерий, солюбили-
зирующих почвенные фосфаты [Liu et al., 2017].

В отличие от калия и фосфора, имеющих 
положительный рост при внесении биоугля 
в обеих почвах, для минерального азота наблю-
дается более сложная картина. В нашем опы-
те на песчаной почве для форм минерального 
азота проявилась динамика, в целом характер-
ная для дерново-подзолистых почв [Завьяло-
ва и др., 2014; Володина, Левченкова, 2017]. 
При установлении оптимальных температуры 
и влажности происходит усиление нитрифици-
рующей способности почв, содержание аммо-
нийного азота несколько сокращается за счет 
его быстрого окисления и нитрификации до 
нитратов, при этом в вариантах с биоуглем со-
держание нитратного азота достоверно выше. 
В тяжелосуглинистой почве похожая динами-
ка наблюдалась в вариантах без добавления 
биоугля. В вариантах с углем отмечено сокра-
щение содержания нитратного азота до ми-
нус 6–13 мг/кг от контроля, что характеризует 
уголь в тяжелосуглинистой почве как ингиби-
тор нитрификации. Основными механизмами 
изменения цикла азота в почвах, обогащенных 
биоуглем, являются повышение сорбционной 
емкости почвы, а также изменение таких поч-
венных характеристик, как рН и водно-физиче-
ские свойства, которые опосредованно влияют 
на состав почвенного бактериального сообще-
ства. Так, в почвах легкого гранулометрическо-
го состава биоуголь зачастую создает более 
благоприятные условия для нитрификаторов 
[Zheng et al., 2013; Zhao et al., 2014; Cao et al., 
2019]. Почвы тяжелого гранулометрического 
состава исследуются в этом вопросе гораздо 
реже. Некоторыми исследователями отмечено, 
что при добавлении к ним биоугля, особенно 
в высоких дозировках, повышается водоудер-
живающая способность почв и создаются ана-
эробные условия, благоприятные для денитри-
фикации и потерь нитратного азота [Бучкина 
и др., 2017; Li et al., 2018], что подтверждают 

наши исследования. В опыте отмечено увели-
чение содержания нитратного и аммонийного 
азота в вариантах с углем и АЗФК, в основном 
проявляется их синергетическое влияние. По-
скольку древесный биоуголь характеризуется 
высокой степенью ароматичности и структур-
ности, то обычно низкая активность его мине-
рализации в почве усиливается при добавле-
нии азотных удобрений [Sadaf et al., 2017].

В целом следует отметить большую сте-
пень влияния АЗФК по сравнению с азотови-
том на показатели азота и фосфора, а также 
линейный рост и продуктивность ячменя. От-
мечено лишь синергетическое влияние круп-
ной фракции угля и азотовита на содержание 
нитратного азота в почве и сырого протеина 
в надземной биомассе ячменя в опыте на пес-
чаной почве. Биоуголь рассматривается неко-
торыми исследователями как перспективный 
носитель для инокуляции PGPR, который обес-
печивает лучшую выживаемость бактерий [Hale 
et al., 2014]. В данном варианте, возможно, со-
здались наиболее благоприятные условия для 
развития Azotobacter, который, как известно, 
способствует лучшей ассимиляции азота ра-
стениями [Соколова и др., 2009].

Масса корневой системы гораздо выше 
в песчаной почве, где на нее также оказывает 
положительное влияние АЗФК. На урожайность 
подземной массы не выявлено прямого влия-
ния биоугля в обеих почвах, данный показатель 
скорее обусловлен физическими свойства-
ми почв. На песчаной почве внесение биоугля 
положительно сказалось на линейном росте 
и продуктивности надземной биомассы ячме-
ня, а также содержания протеина в зеленой 
массе. Несмотря на то что в тяжелосуглинистой 
почве зафиксирован значительно более высо-
кий агрохимический фон, в вариантах с био-
углем отмечена самая низкая продуктивность 
растений ячменя и пониженное содержание 
протеина. Скорее всего, это обусловлено сни-
жением количества доступного для растений 
азота в условиях конкуренции с почвенной био-
той. По данным опыта, урожайность надземной 
биомассы находится в сильной прямой корре-
ляции с содержанием нитратного азота в почве 
(рис.). Также возможно отрицательное влияние 
на растения продуктов аммонификации в усло-
виях режима слабой аэрации корневой систе-
мы [Банкина, 2006].

Заключение

В ходе краткосрочного вегетационного 
опыта было установлено, что добавление дре-
весного биоугля в количестве 5 % (по мас-
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се) к дерново-подзолистой песчаной почве 
вызывает снижение почвенной кислотности, 
увеличивает содержание подвижного калия 
и фосфора, нитратного азота, а также усили-
вает линейный рост, повышает продуктивность 
надземной биомассы ячменя и содержания 
протеина в зеленой массе. Наиболее выра-
женное синергетическое влияние практически 
на все параметры оказала мелкая фракция 
угля совместно с АЗФК. Применение крупной 
фракции биоугля с азотовитом вызвало уве-
личение содержания нитратного азота в почве 
и сырого протеина в надземной биомассе яч-
меня. Применение той же дозировки биоугля 
на дерново-подзолистой тяжелосуглинистой 
почве, несмотря на рост рН, подвижного калия 
и фосфора, вызывает ингибирование нитри-
фикации, что ведет к сокращению содержания 
нитратного азота. Следствием является замед-
ление роста и развития растений ячменя, а так-
же сокращение содержания в них протеина. 
В целом по опыту можно отметить увеличение 
содержания минерального азота в вариантах 
с биоуглем и АЗФК в невысокой дозировке, 
следовательно, биоуголь в присутствии допол-

нительного источника азота подвергается уси-
ленной минерализации. Таким образом, био-
уголь хорошо себя зарекомендовал как источ-
ник элементов питания и мелиорант на легких 
и изначально бедных по плодородию песчаных 
почвах, особенно в смеси с невысокими доза-
ми АЗФК. Крупная фракция биоугля, возможно, 
создает благоприятные условия для колониза-
ции PGPR, что требует дальнейших исследо-
ваний. На тяжелых почвах применение биоугля 
может привести к созданию условий, способ-
ствующих денитрификации. Данный эффект 
наиболее вероятен в условиях избыточного 
увлажнения при применении высоких дозиро-
вок угля.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0079).
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СЕЛЕКЦИОННО-ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ОЦЕНКА ПЛЮСОВЫХ 
ДЕРЕВЬЕВ СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ В КАРЕЛИИ

Б. В. Раевский1, К. К. Куклина2, М. Л. Щурова3

1 Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия 
2 Отдел комплексных научных исследований, ФИЦ «Карельский научный центр РАН»,  
 Петрозаводск, Россия 
3 Карельская лесосеменная станция – отдел Ленинградского центра защиты леса,  
 Петрозаводск, Россия

Исследованы показатели сохранности, роста и развития 123 вегетативных и се-
менных потомств плюсовых деревьев (ПД) сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) 
на лесосеменной плантации (ЛСП) I порядка и в испытательных культурах различ-
ного возраста. Показано, что в условиях нормально колеблющейся среды в первое 
десятилетие роста испытательных культур наблюдается незначительное снижение 
их сохранности при сокращении числа потомств, статистически достоверно пре-
восходящих контроль, и уменьшении относительной разницы по высоте этих ва-
риантов с контролем. Выявлена статистически значимая умеренная корреляция 
между высотой материнских клонов и их полусибсового семенного потомства, 
а также положительная динамика данного параметра (от r = 0,28 в 2014 г. до r = 0,33 
в 2018 г.) за весь период исследований. Для испытательных культур старшего воз-
раста отмечена статистически значимая умеренная (r = 0,36) корреляция частоты 
встречаемости пороков ствола (раздвоенности, многоствольности) в одноимен-
ных вегетативных (клоны) и семенных (полусибсы) потомствах. Подтверждена 
справедливость ранее выдвинутых положений о приоритете селекции ПД сосны 
обыкновенной по признаку быстроты роста семенного потомства при условии не-
пременного учета габитуальных особенностей и семенной продуктивности их кло-
нов. Результаты исследований, изложенные в настоящей статье, свидетельствуют 
в пользу того, что надежные предварительные оценки полусибсовых потомств мо-
гут быть получены в испытательных культурах начиная с 7-летнего возраста, при 
общем сроке испытаний, не превышающем 25–30 лет. По результатам селекцион-
но-генетической оценки сформирован набор из 20 ПД (клонов), минимально необ-
ходимый для создания ЛСП повышенной генетической ценности (I,5 порядка).

К л ю ч е в ы е  с л о в а: селекционно-генетическая оценка; плюсовые деревья; кло-
ны; полусибсовые потомства; сосна обыкновенная.

B. V. Raevsky, K. K. Kuklina, M. L. Schurova. GENETIC AND BREEDING 
ASSESSMENT OF SCOTS PINE PLUS TREES IN KARELIA

Growth and survival of 123 grafted and half-sib Scots pine (Pinus sylvestris L.) proge-
nies have been investigated in a 1st generation seed orchard and progeny tests of various 
ages. It was found that during the first decade after planting the survival rate of the prog-
eny tests was going slightly down, with a simultaneous decrease in the share of prog-
enies superior to the control, and in the degree of superiority (height difference). We 



46

Введение

На современном уровне развития селек-
ционного семеноводства лесных древесных 
видов в РФ все клоновые лесосеменные план-
тации (ЛСП) хвойных пород относятся к план-
тациям I порядка. ЛСП данного типа заклады-
вались вегетативными потомствами плюсовых 
деревьев (ПД), отобранных исключительно 
по фенотипу. В настоящее время в странах Се-
верной Европы осуществляется переход к ЛСП 
I,5 и II порядка, которые должны стать основ-
ным источником генетически улучшенных се-
мян в первой четверти XXI века [Danell, 1990; 
Haapanen, 2005; Jansons, 2005].

Для ЛСП повышенной и высокой генети-
ческой ценности отбор ПД осуществляется 
по результатам комплексной оценки семенных 
и вегетативных потомств, включающей ком-
бинационную способность по селектируемым 
признакам и репродуктивную способность кло-
нов [Указания…, 2000]. Из сказанного следу-
ет, что селекционный процесс должен охваты-
вать как минимум две категории селекционных 
объектов, а именно: лесосеменные плантации 
и испытательные культуры (ИК). В таком случае 
следует рассматривать всестороннюю харак-
теристику клонов, в частности сосны обыкно-
венной, произрастающих на ЛСП I порядка, как 
по репродуктивной способности, так и по сово-
купности габитуальных параметров и показа-
телям вегетативного роста в качестве первого 
этапа комплексной селекционно-генетической 
оценки (СГО). Данная работа считается за-
вершенной после выполнения ее второго эта-
па, а именно оценки параметров сохранности, 
роста и развития семенных потомств ПД в ис-
пытательных культурах [Раевский, 2015; Раев-
ский, Щурова, 2016].

Опыт показывает, что для комплексного 
описания того или иного клонового набора 

сосны обыкновенной требуется не менее трех 
лет, поскольку объективная характеристика ре-
продуктивных параметров не может быть дана 
по результатам учетов за один сезон и требу-
ет усреднения хотя бы за трехлетний период. 
Селекционно-генетическая оценка семенного 
потомства (семей) ПД сосны в испытатель-
ных культурах является сравнительно долго-
временной задачей. Согласно существующим 
на сегодняшний день нормативным требова-
ниям [Указания…, 2000] для создания ЛСП по-
вышенной генетической ценности (I,5 порядка) 
необходимы результаты предварительной ге-
нетической оценки, полученные в испытатель-
ных культурах по достижении потомствами 
II класса возраста. Таким образом, для хвойных 
пород требуемый период не может быть короче 
21 года. Однако в настоящее время накопилось 
уже немало экспериментальных данных, указы-
вающих на то, что надежные предварительные 
оценки успешности роста и развития семей 
сосны обыкновенной могут быть даны гораздо 
раньше, примерно в возрасте 7–10 лет [Squil-
lace, Gansel, 1974; Lindgren, 1984; Маслаков, 
1984; Danell, 1993; Haapanen, 2002; Федорков, 
Туркин, 2005].

Оценивая существующую практику селек-
ционно-генетической оценки ПД сосны в РФ, 
следует подчеркнуть, что она фактически начи-
нается сразу со второго этапа, минуя первый. 
Данные, характеризующие рост и репродук-
тивные параметры вегетативных потомств ПД, 
если и собираются, то со значительной задер-
жкой и по небольшому числу параметров. Су-
ществующее положение вещей сильно ограни-
чивает возможности СГО плюсовых деревьев 
сосны и, что особенно важно, оценки наследу-
емости ряда ее хозяйственно ценных призна-
ков, характеризующих качество ствола, быс-
троту роста и т. п. В связи с вышесказанным 
для дальнейшего развития плюсовой селекции 

observed a moderate statistically significant correlation between the heights of mater-
nal clones and their half-sib progenies, with its positive trend (from r = 0.28 in 2014 up 
to r = 0.33 in 2018) during the entire study period. Older progeny tests (30 years old) 
showed a moderate significant correlation (r = 0.36) in the ratio of stem faults (forked, 
multistem) between clones and half-sib progenies. It was confirmed that selection based 
on growth rate should have the highest priority for Scots pine plus trees provided that 
the habit and seed productivity of their clones are taken into account. The results report-
ed here testify to the statement that reliable preliminary assessments of half-sib families 
can be obtained starting at the age of 7, with the tests lasting 25–30 years at maximum. 
As a result of the breeding and selection assessment, a set of 20 plus trees (clones) 
had been formed fulfilling minimum requirements for an advanced-value seed orchard 
of the I,5 generation.

K e y w o r d s: genetic and breeding assessment; plus trees; clones; half-sib families; 
Scots pine.
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основных лесообразующих хвойных видов та-
ежной зоны России, в частности сосны обык-
новенной, крайне актуальной является инфор-
мация, касающаяся результатов реализации 
полной схемы комплексной СГО плюсовых де-
ревьев, позволяющая начать переход к созда-
нию ЛСП повышенной генетической ценности 
(I,5 порядка).

Методика и объекты исследования

В 2007–2011 гг. на Петрозаводской ЛСП 
была проведена комплексная селекционно-ге-
нетическая оценка 72 клоновых потомств сосны 
обыкновенной (Pinus sylvestris L.). Отобранные 
для наблюдений клоны (по 5 нормально разви-
тых рамет на каждый клон) произрастали в пре-
делах одного поля плантации, заложенного 
в 1982–1984 гг. Их материнские деревья про-
исходили из Южнокарельского лесосеменного 
района [Лесосеменное…, 1982], где располо-
жена и сама плантация. Методика комплексной 
оценки вегетативных потомств сосны обыкно-
венной подробно изложена в предшествующих 
публикациях [Раевский, Мордась, 2006; Раев-
ский, Щурова, 2016]. В процессе СГО указанно-
го набора клонов во внимание было принято 29 
инструментально и глазомерно оцениваемых 
параметров. При описании вегетативного ро-
ста и габитуса клона учитывались 13 признаков. 
Обилие репродуктивных процессов и структура 
урожая клонов оценивались по 16 признакам. 
В результате выполнения первого этапа СГО 
были отобраны 7 лучших клонов в качестве кан-
дидатов в элиту [Раевский, 2015]. Далее по тек-
сту статьи данные клоны именуются элитными.

Весной 2011 г. образцы семян с исследу-
емых клонов высеяны в теплице питомника 
«Вилга». Тепличные сеянцы с закрытой корне-
вой системой (ЗКС) выращивались по стан-
дартной технологии отдельно по семьям в тече-
ние одного вегетационного сезона в 5-кратной 
повторности. Во второй половине мая 2012 г. 
потомства всех клонов высажены на лесокуль-
турную площадь (4 га). Испытательные культу-
ры были созданы на территории бывшего ле-
сопитомника в районе д. Маньга Пряжинского 
района Республики Карелия (далее – культуры 
Маньга). Обработку почвы осуществляли спо-
собом сплошной вспашки с оборотом пласта. 
Посадку однолетних тепличных сеянцев с ЗКС 
производили вручную, с использованием фин-
ской посадочной трубы «pottiputki». Варианты 
размещали на трех полях рядами, соблюдая 
принцип полной рендомизации. В одной по-
вторности высаживали не менее 25 растений. 
В 9-кратной повторности был представлен кон-

троль – сеянцы, выращенные из общего образ-
ца семян Петрозаводской ЛСП.

Осенью 2013 г. в культурах был проведен 
сплошной учет, с тем чтобы оценить следую-
щие параметры:
– приживаемость, как долю (%) живых растений 

по отношению к общему числу высаженных;
– повреждаемость, как долю (%) поврежден-

ных тем или иным фактором растений по от-
ношению к общему числу живых особей;

– общую высоту растений и энергию роста 
вариантов, как величину прироста в высоту 
(см) за вегетационный сезон 2013 г.
Величина прироста в высоту рассчитыва-

лась как разница между общей высотой ра-
стения и его высотой до основания прироста 
текущего года. В дальнейшем, начиная с осе-
ни 2014 г., сохранность и повреждаемость ва-
риантов определялись аналогичным образом. 
Измерялись общая высота растения и прирост 
в высоту за последний сезон с точностью до 
0,5 см. В 2014 и 2018 гг. подсчитывалось число 
верхушечных почек на побеге текущего года. 
Результаты замеров обрабатывались с исполь-
зованием общепринятых статистических мето-
дик [Плохинский, 1970; Котов, Лебедева, 1977; 
Ивантер, Коросов, 2003]. Величина общей ком-
бинационной способности (ОКС) рассчитыва-
лась как относительное (%) превышение того 
или иного варианта (семьи) над контролем.

В период 1981–1989 гг. в непосредствен-
ной близости от Петрозаводской лесосемен-
ной плантации, в Заозерском лесничестве Пе-
трозаводского мехлесхоза (ныне Прионежское 
центральное лесничество), были созданы ис-
пытательные культуры сосны (далее – культу-
ры Чепика). Всего заложили 13 делянок общей 
полезной площадью 11,7 га. В культурах были 
представлены семенные потомства 169 плюсо-
вых деревьев, в т. ч. 23 ПД из Финляндии и 2 ПД 
из Воронежской области. Остальные имели ка-
рельское происхождение. В 2014–2015 гг. под-
робные учетные работы проведены на 8 делян-
ках полигона (7,2 га). Изучены сохранность, рост 
и развитие потомств 107 ПД Республики Каре-
лия [Раевский и др., 2018]. Необходимо особо 
отметить, что для данных культур посадочный 
материал выращивался из семян, собранных 
непосредственно с плюсовых деревьев в при-
родной среде (in situ). В 2017 г. для 51 варианта, 
представленного в культурах, были подобраны 
одноименные клоны, произрастающие на Пе-
трозаводской ЛСП. В период с 2017 по 2019 гг. 
осуществлялась комплексная СГО указанных 
клонов по вышеупомянутой  методике.

Таким образом, на сегодняшний день об-
следованы практически все испытательные 
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культуры сосны обыкновенной, имеющиеся 
в Карелии. Для участка «культуры Маньга» сна-
чала отбирались и оценивались клоны сосны 
на ЛСП, а затем давалась оценка их семенного 
потомства. Для культур Чепика порядок дей-
ствий являлся обратным: сначала была дана 
оценка полусибсовому потомству, а затем вы-
полнялся поиск клонов на ЛСП, являющихся 
вегетативным потомством испытываемых плю-
совых деревьев. В результате проделанной 
работы составлена комплексная характери-
стика 123 клонов сосны, семенное потомство 
от свободного опыления (полусибсы) которых 
в настоящее время проходит проверку в ИК 7- 
и 30-летнего возраста.

Результаты и обсуждение

Сплошное обследование культур Маньга 
осенью 2013 г. выявило высокую общую при-

живаемость культур к концу второго вегета-
ционного сезона (91,4 %). В таблице 1 дано 
распределение испытываемых семей и их 
численности (доли) по уровням сохранности 
в культурах. Сохранность отдельного вариан-
та считалась средней, если она была близка 
к средней сохранности культур, определенной 
на год учета. Как следует из данных таблицы 1, 
в период исследований в культурах наблюдал-
ся умеренный отпад, выраженный в общем 
снижении показателя сохранности с соответ-
ствующим уменьшением доли вариантов с его 
высоким значением. Анализ динамики сохран-
ности за весь период исследования показыва-
ет, что на третий сезон роста, по отношению 
к приживаемости во второй год, она снизи-
лась незначительно (на 1,6 %) и в дальнейшем 
была достаточно стабильна. В возрасте 7 лет 
минимальная сохранность отмечена для вари-
анта № 448 (67,2 %). В настоящее время доля 

Таблица 1. Показатели сохранности вариантов в испытательных культурах сосны Маньга
Table 1. Survival rate of half-sib progenies in the Manga progeny trial

Год
Year

Сохранность*, %
Survival rate, %

Пониженная
lowered

(60–75,0) 

Средняя
middle

(75,1–90,0) 

Высокая
high

(90,1–100) 

2014
Средняя общая 
сохранность /

Average survival – 
89,8 %

577 Контроль/control, 6, 32, 62, 109, 156, 
361, 396, 448, 459, 504, 508, 512, 515, 
516, 573, 651, 688, 809, 835,841, 849, 
850, 856, 861, 864, 871, 900, 1026

12, 36, 37, 40, 50, 59, 60, 63, 104, 107, 
110, 114, 157, 158, 432, 437, 451, 505, 
510, 513, 522, 528, 578, 644, 645, 654, 
656, 657, 687, 752, 780, 795, 804, 815, 
829, 853, 855, 865, 875, 876, 956, 962, 
1038

Average, % 73,3 85,8 94,0
Доля семей

Proportion, % 1,4 39,7 58,9

2016
Средняя общая 
сохранность /

Average survival – 
88,0 %

448, 577, 850 Контроль/control, 6, 32, 59, 62, 109, 
156, 157, 158, 361, 396, 432, 437, 459, 
504, 508, 512, 515, 516, 528, 573, 644, 
645, 651, 688, 780, 809, 841, 849, 853, 
856, 835, 861, 864, 871, 875, 900, 
962, 1026

12, 36, 37, 40, 50, 60, 63, 104, 107, 
110, 114, 451, 505, 510, 513, 522, 578, 
654, 656, 657, 687, 752, 795, 804, 815, 
829, 855, 865, 876, 956, 1038

Среднее,
Average, % 72,5 84,7 93,5

Доля семей
Proportion, % 4,1 53,4 42,5

2018
Средняя общая 
сохранность /

Average survival – 
85,8 %

32, 448, 577, 850 Контроль/control, 6, 50, 59, 62, 109, 
114, 156, 157, 158, 361, 396, 432, 437, 
459, 504, 508, 510, 512, 513, 515, 516, 
528, 573, 644, 645, 651, 654, 657, 687, 
688, 780, 809, 815, 835, 841, 849, 853, 
856, 861, 864, 871, 875, 900, 962, 
1026, 1038

12, 36, 37, 40, 60, 63, 104, 107, 110, 
451, 505, 522, 578, 656, 752, 795, 804, 
829, 855, 865, 876, 956

Среднее
Average, % 70,2 83,6 92,8

Доля семей
Proportion, % 5,5 64,4 30,1

Примечание. *Жирным шрифтом выделены номера семей элитных клонов.
Note. *Numbers of elite clones are given in bold.
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семей, имеющих сохранность свыше 90 %, 
составляет около 30 % от общего числа испы-
тываемых вариантов. Сохранность контроля 
составила 86,4 %, при средней величине дан-
ного показателя для группы элитных вариантов 
85,8 %, что позволяет сделать вывод о сходном 
уровне их жизненного состояния.

В таблицах 2 и 3 представлены результаты 
статистической обработки замеров высоты ра-
стений как в целом по культурам, так и по вари-
антам (семьям). Рассчитывался весь комплекс 
показателей описательной статистики, в т. ч. 
оценки асимметрии и эксцесса. Соответствие 

эмпирического распределения нормальному 
закону оценивалось по критериям χ2 и λ.

В процессе исследования подавляющее чи-
сло вариантов замерялось полностью, то есть 
культуры обследовались практически всплош-
ную. В принципе, общая совокупность деревь-
ев на участке культур может рассматриваться 
в качестве генеральной совокупности конечно-
го размера. Однако в нашем опыте представле-
ны лишь небольшая часть ПД сосны, отобран-
ных в Южнокарельском лесосеменном райо-
не, и некоторая часть семенного потомства их 
клонов. Поэтому теория биометрии позволяет 

Таблица 2. Показатели описательной статистики в целом по культурам Маньга
Table 2. Descriptive statistic of the Manga progeny trial as a whole statistical population
Показатели
Parameters

Высота, см
Height, cm

Год
Year 2013 2014 2016 2018

Число наблюдений (N)
Data number 7218 7504 7237 6837

Среднее (Χ)
Mean value 25,6 38,6 82,6 160,2

Минимальное значение (min)
Minimal data 7 5 22 53

Максимальное значение (max)
Maximal data 62 103 187,5 358

Стандартное отклонение (σ)
Standard deviation 6,6 11,9 26 41,9

Ошибка среднего (mX)
Mean error 0,07 0,14 0,3 0,5

Коэффициент вариации (CV %)
Variation 25,8 30,8 31,5 26,2

Асимметрия (А)
Skewness 0,2 0,05 0,3 0,15

Ошибка асимметрии (mA)
Skewness error 0,02 0,02 0,03 0,03

Оценка асимметрии (TA = A/mA)
Skewness estimation 10 2,5 10,3 5,17

Эксцесс (E)
Kurtosis –0,03 0,03 –0,2 –0,25

Ошибка эксцесса (mE)
Kurtosis error 0,06 0,06 0,06 0,06

Оценка эксцесса (tE = E/mE)
Kurtosis estimation –0,5 0,5 –3,3 –4,2

Критерий χ2

Chi-square 11,3 3,3 162,1 103,3

Число степеней свободы
Degrees of freedom 5 4 7 6

Стандартные значения χ2

Standard chi-square values 11,1–15,1–20,5 9,5–13,3–18,5 14,1–18,5–24,3 12,6–16,8–22,5

Критерий λ (Колмогорова-Смирнова)
Kolmogorov-Smirnov 0,6 0,04 1,94 1,86

Стандартные значения λ
Standard λ values 1,36–1,63–1,95

Точность опыта (Р, %)
Accuracy assessment 0,3 0,4 0,4 0,3
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оценивать исследуемую совокупность в качест-
ве выборки большого объема из некоей гипоте-
тической генеральной совокупности и рассчи-
тывать для ее выборочных средних весь набор 
оценочных статистических показателей.

Данные таблицы 2 свидетельствуют, что на-
чиная с 5-летнего возраста для эмпирическо-
го распределения деревьев по высоте в целом 
по объекту свойственны левая положительная 
асимметрия и отрицательный эксцесс. Начи-
ная с указанного возраста характер распреде-
ления существенно отклоняется от «нормаль-
ного». На рис. 1 дано распределение общей 
совокупности деревьев на участке культур 

по 10-см ступеням высоты за все годы наблю-
дений. С лесоводственно-биологической точки 
зрения здесь необходимо отметить ряд важ-
ных моментов. Известно, что в процессе роста 
культур происходит дифференциация растений 
по жизненному состоянию и размерам. С уве-
личением возраста кривая распределения как 
бы «растягивается». Примерно к 10-летнему 
рубежу завершается фаза индивидуального 
роста особей, образуется совокупность дере-
вьев-лидеров. Именно они формируют растя-
нутые правые «хвосты» кривых. В то же время, 
поскольку ставится задача сравнения испыты-
ваемых семей с контролем, сильно отставшие 

Таблица 3. Показатели описательной статистики по семьям в культурах Маньга
Table 3. Descriptive statistic of the Manga progeny trial by progenies
Показатели
Parameters

Высота, см
Height, cm

Год
Year 2013 2014 2016 2018

Число наблюдений (N)
Progeny number 72

Среднее (Χ)
Mean value 26,0 39,3 84,2 162,1

Минимальное значение (min)
Minimal data 20,8 31,2 62,4 137,9

Максимальное значение (max)
Maximal data 36,4 57,1 113,5 202,5

Стандартное отклонение (σ)
Standard deviation 2,98 5,42 11,15 16,2

Ошибка среднего (mX)
Mean error 0,35 0,64 1,31 1,9

Коэффициент вариации (CV %)
Variation 11,5 13,8 13,2 10,0

Асимметрия (А)
Skewness 0,71 0,68 0,56 0,64

Ошибка асимметрии (mA)
Skewness error 0,28 0,28 0,28 0,28

Оценка асимметрии (TA = A/mA)
Skewness estimation 2,5 2,4 2 2,29

Эксцесс (E)
Kurtosis 0,79 0,23 –0,28 –0,58

Ошибка эксцесса (mE)
Kurtosis error 0,56 0,56 0,57 0,56

Оценка эксцесса (tE = E/mE)
Kurtosis estimation 1,42 0,4 –0,5 –1,04

Критерий χ2

Chi-square 4,6 15,9 8,17 17,3

Число степеней свободы
Degrees of freedom 3 8 8 7

Стандартные значения χ2

Standard chi-square values 7,8–11,3–18,5 15,5–20,1–26,1 15,5–20,1–26,1 14,1–18,5–24,3

Критерий λ (Колмогорова-Смирнова)
Kolmogorov-Smirnov 0,42 0,50 0,46 0,99

Стандартные значения λ
Standard λ values 1,36–1,63–1,95

Точность опыта (Р, %)
Accuracy assessment 1,3 1,6 1,6 0,68
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в росте и поврежденные особи исключаются 
из расчетов. По всей видимости, указанные мо-
менты оказывают влияние на параметры кри-
вой распределения. Можно заключить, что по-
вышенный уровень вариабельности и высокие 
значения критерия χ2 свидетельствуют в пользу 
внутренней разнородности исследуемой сово-
купности. Исходно нам известно, что она со-
стоит из семей ПД, которые, как мы полагаем, 
различаются по своим генетическим задаткам.

Средние высоты, рассчитанные по семьям 
(см. табл. 3), представляют собой ряд част-
ных средних, характеризующих набор выбо-
рок меньшего объема, извлеченных из иссле-
дуемой нами большой совокупности. Для них 
справедливы закономерности, которые доста-
точно хорошо известны. Общая средняя высо-
та, вычисленная через ряд частных средних, 
оказалась на 1,6 % больше, чем вычисленная 
путем прямого деления суммы всех значений 
на число наблюдений. Коэффициент варьиро-
вания частных средних был в три раза меньше, 
чем аналогичный показатель для дат большой 
выборки. Несмотря на своеобразие графиков 
(рис. 2), их распределение соответствовало 
нормальному закону во все годы наблюдений 
и даже в тех случаях, когда для всей совокуп-
ности это условие не выполнялось. Следует за-

метить, что расчеты (в статье не приводятся), 
выполненные для варианта «контроль» и еще 
пяти семей, показали, что в пределах отдельно 
взятых малых выборок распределение высот 
также соответствовало нормальному закону.

Последнее положение дает основание для 
использования критерия достоверности раз-
ности выборочных средних Стьюдента (Tst) 
с целью оценки статистической достоверности 
различий испытываемых семей сосны обыкно-
венной по отношению к контролю (табл. 4).

Из таблицы 4 следует, что в 2014 г. 51 ва-
риант (70,8 %) статистически превосходил 
контроль по высоте. В 2016 г. таковых было 
41 (59,9 %), а на момент последнего учета 
в 2018 г. – 36 (50,0 %). Вполне очевидна тен-
денция уменьшения разницы с контролем, ха-
рактерная для большинства вариантов. В ис-
следуемый период семьи всех семи элитных 
клонов отличались хорошим ростом и стати-
стически достоверно превосходили контроль. 
Как уже отмечалось выше, данный набор ПД 
был сформирован по результатам селекцион-
но-генетической оценки их клонов на ЛСП еще 
до момента создания участка ИК. Можно ут-
верждать, что кандидаты в элиту подтвердили 
свой статус (табл. 5). Особо следует отметить 
ПД № 876, демонстрирующее редкое сочета-

Рис. 1. Распределение саженцев сосны по 10-см ступеням высо-
ты в целом по культурам
Fig. 1. Distribution pattern of pine saplings by 10-cm height grades



52

ние гармоничного габитуса, высокой семен-
ной продуктивности вегетативного потомства 
на ЛСП и выдающегося роста полусибсового 
потомства в испытательных культурах.

Отобранные 7 элитных клонов составили 
всего 10 % от числа вовлеченных в СГО. По ре-
зультатам испытаний семенного потомства 
(см. табл. 4) еще как минимум 16 ПД могли бы 
рассматриваться в качестве кандидатов в эли-
ту. К указанному числу отнесены варианты с ве-
личиной показателя Tst ≥ 4,1 на год последнего 
учета. Однако, несмотря на успешный рост се-
менного потомства, 13 клонов были отбрако-
ваны по признакам малой средней высоты, га-
битуса (длинные и толстые ветви, приводящие 
к снеголому) и слабой семенной продуктивно-
сти. Параметры дополнительно отобранных 
трех ПД приведены в таблице 6.

Данные таблицы 6 со всей очевидностью сви-
детельствуют, что даже после строгого отбора 
участие таких клонов на ЛСП I,5 порядка может 
привести к снижению ее семенной продуктив-
ности, что, конечно же, нежелательно. В случае 
реализации описанного варианта отбора доля 
элитных ПД (клонов) составила бы 14 % от числа 
вовлеченных в селекционную оценку.

Однофакторный дисперсионный анализ 
выявил статистически достоверное влияние 
генетических особенностей материнских ПД 
(клонов) на различия в росте семенного по-
томства. Показатель силы влияния исследу-
емого фактора составил h2 = 0,12 (F = 13,8 
при Fst = 1,3–1,4–1,6). Статистически значи-
мые корреляции признаков материнских кло-
нов с параметрами полусибсовых потомств 
в 7-летних ИК отражены в таблице 7. Обращает 
на себя внимание слабая и умеренная связь та-
кого параметра, как «число верхушечных почек 
на побеге текущего года» с рядом параметров, 
связанных с активностью вегетативного роста 
клонов. Корреляционный анализ в 3-летних 
культурах показал статистически достоверную 
связь числа верхушечных почек с высотой се-
мьи (r = 0,84) и высотой материнского клона 
(r = 0,33). Несмотря на то что в возрасте 7 лет 
достоверной корреляции высоты материнско-
го клона с числом почек у семенного потом-
ства не установлено, связь этого показателя 
с посемейными высотами (r = 0,31) в культу-
рах и данные таблицы 7 свидетельствуют, что 
она пока сохраняется. Также была обнаружена 
статистически значимая умеренная корреля-

Рис. 2. Распределение посемейных частных средних по 6-см сту-
пеням высоты
Fig. 2. Distribution pattern of progeny mean values by 6-cm height 
grade
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ция между высотой материнских клонов и их 
семенного потомства. В период исследований 
отмечено усиление тесноты данной связи. Так, 
в 2014 г. коэффициент корреляции составил 
0,28; в 2016 г. – 0,31; в 2018 г. – 0,33. Следует 

отметить, что увеличение данного показателя 
происходило, как указано выше, на фоне умень-
шающихся различий большинства вариантов 
с контролем. Имеющийся материал позволяет 
подойти к вопросу оценки наследуемости тако-

Таблица 4. Распределение семей сосны обыкновенной по уровню достоверности различия с контролем в ис-
пытательных культурах
Table 4. Distribution of Scots pine families by level of differences significance with the control in test cultures

Показатели
Parameters

Достоверность различия (Tst) *
Statistical significance

2014 г.
< 2,0 2,0–4,0 4,1–6,0 6,1 и более

6,1 and more
6, 12, 109, 157, 158, 361, 
396, 448, 515, 573, 577, 
654, 688, 780, 850, 853, 
855, 861, 871, 1026, 1038

459, 504, 516**, 528, 
578, 62, 63, 644, 651, 
687, 795, 835, 841, 
849, 875

104, 32, 432, 513,522, 
645, 657, 809, 864

107, 110, 114, 156, 36, 
37, 40, 437, 451, 50, 
505, 508, 510, 512, 59, 
60, 656, 752, 804, 815, 
829, 856, 865, 876, 
900, 956, 962

Среднее
Average 0,5 3,3 5,3 9,0

Доля
Proportion, % 29,2 20,8 12,5 37,5

Среднее превышение 
(ОКС)***

Average superiority 
(GCA), %

1,7 14,3 23,2 34,4

2016 г.
6, 12, 36, 37, 104, 109, 
157, 158, 361, 396, 432, 
448, 515, 522, 528, 573, 
577, 644, 654, 687, 688, 
780, 795, 809, 850,853, 
855, 861, 871, 1026, 1038

110, 40, 459, 504, 835, 
508, 510, 516, 578, 62, 
63, 651, 657, 841, 849, 
856, 875, 156

32, 512, 513, 59, 645, 
864

107, 114, 437, 451, 50, 
505, 60, 656, 752, 804, 
815, 829, 865, 876, 
900, 956, 962

Среднее
Average –0,1 3,1 4,7 8,1

Доля
Proportion, % 43,1 25 8,3 23,6

Среднее значение 
по ОКС, % 

Average superiority 
(GCA), %

–0,5 13,5 21,3 32,4

2018 г.
6, 12, 36, 37, 40, 104, 
109, 157, 158, 361, 396, 
432, 448, 510, 515, 522, 
528, 573, 577, 644, 651, 
654, 657, 687, 688, 780, 
795, 809, 841, 850, 853, 
855, 861, 871, 1026, 1038

110, 156, 459, 504, 
508, 513, 516, 578, 59, 
62, 63, 645, 849, 835, 
856, 875

32, 437, 451, 512, 60, 
829, 864

107, 114, 50, 505, 656, 
752, 804, 815, 865, 
876, 900, 956, 962

Среднее
Average –0,4 2,7 4,6 7,6

Доля
Proportion, % 50 22,2 9,7 18,1

Среднее значение 
по ОКС, % 

Average superiority 
(GCA), %

–0,8 9,1 17,6 24,5

Примечание. *Tst = {2,0–2,6–3,3}. **Жирным шрифтом выделены варианты элитных клонов. ***Здесь и в табл. 5, 6 и 9: ОКС 
(GCA) – общая комбинационная способность (general combining ability).
Note. *Tst = {2,0–2,6–3,3}. **Numbers of elite clones are given in bold. ***Here and in tables 5, 6 and 9: ОКС (GCA) – general com-
bining ability.
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Таблица 5. Лучшие клоны сосны Петрозаводской ЛСП по параметрам их вегетативного и семенного потом-
ства

Table 5. Best clones of Petrozavodsk seed orchard by grafted and half-sib progenies assessment

Клон
Clone

Параметры вегетативного роста 
клона

Clone vegetative growth,
2007 г.

Репродуктивный потенциал клона
(среднее за 2007–2010 гг.) 

Reproductive activity
(averaged by 2007–2010) 

Рост семенного 
потомства

Half-sib progeny, 
2018 г.
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60 10 19,9 5,0 4,4 21 6,1 5 3,5 11361 170 12,9
835 10 20,7 5,8 4,1 15 3,6 4,9 3,7 8895 169 11,9
876 10,2 20,6 4,8 4,1 21 5,4 4 4,1 14154 198 31,3
864 10,3 20,4 5,6 4 20 5,1 4,1 3,7 11860 194 28,8
516 10,4 21,1 5,1 4 18 5 3,6 3,5 9738 157 4,5
856 10,6 21,4 6,4 4,3 18 5,3 3,9 3,6 10206 162 7,6
829 10,8 22,4 6,0 5,5 24 6,7 4,3 2,8 9480 174 15,8
Среднее
Average 10,3 20,9 5,5 4,4 20 5,3 4,2 3,6 10813 175 16,1

Среднее по участку 
№ 7 ЛСП
Average by seed 
orchard field no. 7

9,6 20,4 5,4 4,3 16 5,8 3,9 3,4 8240

контроль
control

151 0

Разница
Difference,% 7,6 2,6 2,1 1,2 22,4 –8,6 8,5 4,5 31,2 16,0

Таблица 6. Лучшие клоны сосны Петрозаводской ЛСП, дополнительно отобранные по результатам испыта-
ния их семенного потомства

Table 6. Best clones of Petrozavodsk seed orchard additionally selected by half-sib progenies assessment

Клон
Clone

Параметры вегетативного роста 
клона

Clone vegetative growth,
2007 г.

Репродуктивный потенциал клона
(среднее за 2007–2010 гг.)

Reproductive activity
(averaged by 2007–2010) 

Рост семенного 
потомства

Half-sib progeny, 
2018 г.
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107 9,8 20,1 5,6 4,4 13 5,4 3,7 3,3 6370 185 22,6
114 10,4 20,9 5,7 3,5 18 4,6 4,5 2,7 6696 187 24,2
962 9,3 20,5 4,9 6,7 16 5,8 4,2 3,0 7072 180 19,5
Среднее
Average 9,8 20,5 5,4 4,7 16 5,3 4,1 3,0 6713 184 22,1

Среднее по участку 
№ 7 ЛСП
Average by seed 
orchard field no. 7

9,6 20,4 5,4 4,3 16 5,8 3,9 3,4 8240

контроль
control

151 0

Разница
Difference, % –2,1 0,5 0,0 9,3 0,0 –8,6 5,1 –11,8 –18,5 21,9
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го важнейшего показателя, как быстрота роста 
у сосны обыкновенной. Как известно, коэффи-
циент наследуемости в узком смысле представ-
ляет собой отношение аддитивной компоненты 
генотипической вариансы к общей фенотипи-
ческой (h2 = σ2

A/σ2
ph). Данный показатель мо-

жет быть рассчитан рядом способов, в т. ч. как 
равный удвоенному коэффициенту корреляции 
по выбранному признаку в системе «родители – 
потомки» [Котов, Лебедева, 1977]. В соответ-
ствии с данным методическим подходом иско-

мая величина (h2) составила: в 2014 г. – 0,56; 
в 2016 г. – 0,62; в 2018 г. – 0,66.

В таблице 8 представлены статистически 
достоверные коэффициенты корреляции па-
раметров клоновых и полусибсовых потомств 
плюсовых деревьев (культуры Чепика). При 
этом необходимо учесть, что для данного опы-
та семенные потомства выращены из семян, 
собранных не с клонов на ЛСП, а непосредст-
венно с самих ПД в насаждениях. Данные таб-
лицы свидетельствуют о наследовании такого 

Таблица 7. Корреляция параметров вегетативного потомства (клонов) плюсовых деревьев сосны обыкновен-
ной на ЛСП I порядка с показателями роста и развития их полусибсового потомства в 7-летних испытатель-
ных культурах Маньга*
Table 7. Growth parameters correlation of grafted progenies in seed orchards and half-sib families in 7-year Manga 
progeny trial

Признаки клонов (ЛСП)
Clones (seed orchard) 

Признаки семенного потомства (ИК)
Half-sib families (progeny trial) 

Коэффициент корреляции
Correlation

Сбег ствола
Stem tapering

Число верхушечных почек на побеге текущего года
Apical buds number 0,40**

Высота ствола
Stem height

Высота ствола
Stem height 0,33*

Прирост текущего года в высоту
Height increment 0,36**

Диаметр ствола
Stem diameter

Число верхушечных почек на побеге текущего года
Apical buds number 0,28*

Диаметр кроны
Crone diameter

Число верхушечных почек на побеге текущего года
Apical buds number 0,28*

Обилие микростробилов
Microstrobile abundance

Число верхушечных почек на побеге текущего года
Apical buds number 0,27*

Примечание / Note. *Р = 0,05; n = 59, rcrit = 0,25. **Р = 0,01; n = 59, rcrit = 0,34.

Таблица 8. Корреляция параметров вегетативного потомства (клонов) плюсовых деревьев сосны обыкновен-
ной на ЛСП I порядка с показателями роста и развития полусибсового потомства плюсовых деревьев в испы-
тательных культурах Чепика*
Table 8. Growth parameters correlation of grafted progenies in seed orchards and half-sib families in the Chepica 
progeny trial

Признаки клонов (ЛСП)
Clones (seed orchard) 

Признаки семенного потомства (ИК)
Half-sib families (progeny trial) 

Коэффициент корреляции
Correlation

Сбег ствола
Stem tapering

Высота ствола
Stem height –0,34*

Форма кроны
Crone form

Высота ствола
Stem height 0,34*

Диаметр ствола
Stem diameter 0,33*

Высота ствола
Stem height

Высота ствола
Stem height 0,37*

Многоствольность
Multistem fault

Стройность ствола
Stem straightness 0,36*

Многоствольность
Multistem fault 0,36*

Тип корки
Bark type

Стройность ствола
Stem straightness 0,33*

Число полнозернистых семян на рамету
Full seed number per ramet 0,36*

Толщина ветвей
Branch thickness

Многоствольность
Multistem fault –0,33*

Примечание / Note. *Р = 0,05; n = 43, rcrit = 0,29
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важного признака, как скорость роста, а также 
склонности к раздвоению ствола и многост-
вольности.

Подробно результаты исследований, прове-
денных в 30-летних испытательных культурах, 
освещены ранее [Раевский и др., 2018]. Ана-
лиз таксационных параметров лучших делянок 
испытательных культур в 30-летнем возрасте 
показал, что из 107 потомств плюсовых дере-
вьев сосны 17 (15,9 %) имели статистически 
достоверное преимущество по показателям 
роста относительно общей средней величины 
для всех остальных вариантов делянки. Однако 
7 потомств из этого набора были отбракованы 
именно по причине плохой формы ствола. Дан-
ные по 10 лучшим ПД, которые по результатам 
испытаний могут быть отнесены к категории 
«элитные», представлены в таблице 9. Исходя 
из данных таблицы можно заключить, что в слу-
чае формирования из этих клонов плантации 
I,5 порядка ее габитуальные и репродуктивные 
характеристики не изменятся существенным 
образом по сравнению с ЛСП I порядка.

В результате сравнительного анализа со-
става испытываемых плюсовых деревьев на об-
следованных участках ИК было выявлено, что 
одновременно в двух опытах представлено 
21 ПД. Как уже отмечалось ранее, в культурах 
Маньга это были семенные потомства клонов 
ПД, произрастающих на ЛСП, а в культурах Че-
пика – потомства непосредственно самих ПД. 
Исследования показали, что в данном наборе 
не нашлось ни одного варианта, который был 
бы отнесен к числу лучших (достоверно пре-
восходящих контроль) одновременно в обоих 
опытах.

Как известно, селекция сосны обыкновен-
ной ведется в первую очередь на быстроту ро-
ста. Выявленные закономерности подтвержда-
ют перспективность такого подхода. Однако 
во внимание должны быть приняты ряд важных 
аспектов. Предшествующими исследования-
ми [Раевский, 2015] показано отсутствие зна-
чимой корреляции между ростовыми параме-
трами (высотой, диаметром и т. д.) самого ПД 
в насаждении (in situ) и его клонового потомст-

Таблица 9. Лучшие плюсовые деревья (клоны), отобранные по результатам роста полусибсового потомства 
в испытательных культурах Чепика
Table 9. Best plus trees (clones) selected according to half-sib progeny estimations in the Chepica progeny trial

№ п/п
N

№ ПД
Plus 
tree 
ID

Параметры вегетативного 
роста клона, 2017 г.

Clone vegetative growth, 2017

ОКC полусибсов
Half-sib families GCA, 

%

Средние репродуктивные параметры клонов на ЛСП
Reproductive activity of clones in seed orchard
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1 158 13,0 26,3 6,9 2,7 5,0 5,9 11,4 3,2 3,7 3,4 9488
2 329 11,9 25,0 7,0 4,4 12,0 12,9 28,2 3,9 3,3 3 7840
3 371 10,9 23,1 7,1 4,9 28,4 30,0 71,9 4,8 4,5 4,1 12592
4 853 14,1 25,7 6,0 4,4 10,7 12,2 25,1 4,5 3,4 3,1 8240
5 955 15 26,1 6,1 3,6 9,1 9,5 21,3 4,1 3,7 3,4 9488
6 1024 13,2 26,1 7,2 4 24 24,6 60,8 3,8 4 3,6 10336
7 1025 13 28,2 7,2 4 15,1 18,9 36,2 2,8 3,5 3,2 8656
8 1026 11,7 21,5 10,7 5,0 24,9 27,3 62,8 3,2 3,2 2,9 7456
9 1042 13,4 23,2 5,9 2,5 14,1 14,8 33,5 3,6 4,3 3,9 11680
10 1231 14,1 27,6 7,7 4,7 19,1 20,1 47,1 4,6 4,4 4 12128
Среднее
Average 13,0 25,3 7,2 4,0 16,2 17,6 39,8 3,9 3,8 3,5 9790

Среднее 
по всем кло-
нам (51 шт.)
Average of all 
clones (51 sp.) 

13,3 25,0 6,9 4,0 - - - 3,7 4,0 3,6 10336

Разница, %
Difference, % –2,0 1,1 4,1 0,5 - - - 4,1 –5,0 –3,9 –5,3
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ва на ЛСП (ex situ). В природной среде многие 
наследственно обусловленные габитуальные 
характеристики особи остаются скрытыми. 
Поэтому оценка наследуемости должна осу-
ществляться именно в системе: клоны на ЛСП – 
семенное потомство в ИК, и никак иначе. Была 
также выявлена умеренная достоверная отри-
цательная корреляция между высотой клона 
и обилием макростробилов. Следовательно, 
одной из важнейших задач в селекции сосны 
обыкновенной будет не допустить снижения 
урожайности ЛСП I,5 порядка. Решение ее воз-
можно только путем поиска уникальных геноти-
пов, сочетающих задатки быстрого роста, гар-
моничного габитуса и высокой семенной про-
дуктивности.

На ЛСП I число клонов должно быть не мень-
ше 50, тогда как на ЛСП повышенной генетиче-
ской ценности их число не регламентируется 
[Указания…, 2000]. В селекционных програм-
мах сосны в Финляндии и Швеции рекоменду-
ется включать в ЛСП последующих порядков 
примерно 20 клонов [Nikkanen, Antola, 1998; 
Lindgren, Presсher, 2005]. Таким образом, что-
бы при интенсивности отбора, равной 10–15 %, 
сформировать минимально необходимый на-
бор ПД для создания ЛСП повышенной гене-
тической ценности, необходимо провести ком-
плексную селекционно-генетическую оценку 
примерно 150 клонов сосны, уже произраста-
ющих на ЛСП I порядка. В нашем случае такой 
набор был сформирован по результатам СГО 
123 клонов, при этом 10 кандидатов в элиту 
были отобраны в культурах Маньга и столько же 
в культурах Чепика.

Заключение

Обобщая имеющуюся информацию в той 
области знаний, которой посвящена данная 
статья, следует отметить следующее.

Неразвитость сети испытательных культур 
в системе единого генетико-селекционного 
комплекса РФ в ближайшей перспективе бу-
дет выступать серьезным ограничителем его 
дальнейшего развития, в частности, в аспекте 
создания ЛСП повышенной генетической цен-
ности.

Очевидно, что в нормативные документы, 
определяющие порядок селекционно-генети-
ческой оценки плюсовых деревьев хвойных по-
род, в частности сосны обыкновенной, должны 
быть внесены серьезные изменения, касающи-
еся методики и сроков испытаний.

Результаты исследований, изложенные 
в настоящей статье, свидетельствуют в пользу 
того, что надежные предварительные оценки 

полусибсовых потомств могут быть получены 
в испытательных культурах начиная с 7-летнего 
возраста, при общем сроке испытаний, не пре-
вышающем 25–30 лет.

Оценки успешности роста семенного по-
томства плюсовых деревьев в испытательных 
культурах в обязательном порядке следует 
дополнять оценками особенностей габитуса 
и репродуктивного потенциала вегетативно-
го потомства этих деревьев на лесосеменных 
плантациях. Только в этом случае селекцион-
но-генетическую оценку можно считать завер-
шенной. Принципиально важно осуществлять 
селекционно-генетическую оценку плюсовых 
деревьев именно в системе: клоновые ЛСП 
(вегетативное потомство) – испытательные 
культуры (полусибсовое и полносибсовое 
 потомство).

Необходимо безотлагательно приступить 
к созданию ЛСП I,5 порядка, базируясь на дан-
ных, уже полученных в существующих испыта-
тельных культурах и лесосеменных плантациях.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН).
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РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ НА КРАТКОВРЕМЕННЫЕ ЕЖЕСУТОЧНЫЕ 
ПОНИЖЕНИЯ ТЕМПЕРАТУРЫ В РАЗНОЕ ВРЕМЯ ДНЯ И НОЧИ

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

Ежесуточные кратковременные понижения температуры (дроп-воздействия, 
от англ. drop – падение) в конце ночи или в начале дня применяются в растение-
водстве с целью торможения роста растений для получения компактной рассады 
овощных и клумбовых растений, а также при выращивании цветочных растений, как 
альтернатива использованию ретардантов. В данной работе изучено влияние дроп-
воздействий, осуществляемых в разное время суток, на рост, фотосинтетическую 
активность и холодоустойчивость растений. Растения огурца (Cucumis sativus L.) 
и томата (Solanum lycopersicum L.) выращивали в камере искусственного клима-
та при температуре воздуха 23 °С, фотосинтетически активной радиации (ФАР) 
200 мкмоль/(м2·с), фотопериоде 12 ч. Начиная с 7-х (для огурца) или 14-х (для тома-
та) суток от момента замачивания семян растения в течение 6 сут подвергали 2-ча-
совому воздействию температуры 10 °С в начале, середине или в конце ночного 
периода, а также в начале, середине или в конце дневного периода. Показано, что 
дроп-воздействия эффективны в отношении торможения линейного роста расте-
ний независимо от времени их применения в суточном цикле. Оптимальное время 
для дроп-воздействий с целью получения компактных растений может не совпа-
дать с периодами наибольшей скорости роста стебля, т. к. дроп-воздействия сами 
по себе способны модифицировать суточную ритмику роста растений. Наличие 
или отсутствие света в период дроп-воздействий оказывает намного более силь-
ное влияние на ответную реакцию растений, чем суточная ритмика чувствительно-
сти растений к охлаждению. Полученные данные подтверждают наличие в реакции 
растений на дроп-воздействия хорошо выраженной видоспецифичности.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; Solanum lycopersicum L.; низкая темпера-
тура; суточная динамика роста; холодоустойчивость.

T. G. Shibaeva, E. G. Sherudilo, A. F. Titov. PLANT RESPONSES TO 
A SHORT-TERM DAILY TEMPERATURE DROP AT DIFFERENT TIMES OF 
DAY AND NIGHT

A daily short-term temperature drop in the end of the night or in the morning is com-
monly used in greenhouse production of transplants of a number of vegetable and bed-
ding plants and ornamental plants for plant height control as an alternative to chemical 
growth retardants. The aim of this work was to quantify the effects of a temperature drop 
at different times of the day and night on growth, photosynthetic activity and chilling tole-
rance of cucumber (Cucumis sativus L.) and tomato (Solanum lycopersicum L.) plants. 
Plants were grown under air temperature of 23 °C, a photoperiod of 12 h under controlled 
environmental conditions in growth chambers with a photosynthetic photon flux density 
of 200 µmol m-2 s-1. Starting from the 7th (for cucumber) or 14th (for tomato) day from 
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Введение

Одним из способов управления ростом ра-
стений с целью получения более компактных 
размеров является применение ретардантов. 
Однако во многих странах их использование при 
выращивании овощных культур запрещено из-за 
потенциальной опасности для здоровья челове-
ка и окружающей среды. В то же время уже дав-
но известно, что рост растений в высоту можно 
тормозить не только с помощью ретардантов, 
но и путем изменения температуры в суточном 
цикле [Moe, Heins, 1990]. Ежесуточные кратко-
временные понижения температуры (дроп-воз-
действия, от англ. drop – падение) применяют-
ся как агротехнический прием под названием 
«temperature drop» (в Европе) и «temperature dip» 
или «cool morning pulse» (в США) для получения 
компактной рассады овощных и клумбовых ра-
стений, а также при выращивании цветочных ра-
стений [Myster, Moe, 1995; Berghage, 1998; Run-
cle, 2009]. В ряде экспериментов было показа-
но, что время суток, когда происходит снижение 
температуры, оказывает вполне определенное 
влияние на степень торможения роста растений 
в высоту. Так, в первых работах на лилии (Lilium 
longiflorium Wiebe), бегонии (Begonia × hiemalis 
Everett) и томате (Solanum lycopersicum L.) было 
показано, что наиболее эффективным являет-
ся снижение температуры в начале светового 
периода [Myster, Moe, 1995]. Позднее установ-
лено, что дроп-воздействия в конце ночного пе-
риода даже в большей степени тормозят рост 
растений в высоту у бегонии [Moe, Mortensen, 
1992; Grindal, Moe, 1994, 1995; Bakken, Moe, 
1995], пуансеттии (Euphorbia pulcherrima Willd.) 
[Moe et al., 1992], томата и огурца (Cucumis sati‑
vus L.) [Grimstad, 1995].

С точки зрения практического применения 
это оказалось очень удобно, так как снижать 
температуру в конце ночного периода экономи-
чески более выгодно (менее энергозатратно), 

чем в начале дня, особенно если утром включа-
ются лампы досвечивания. В прохладное время 
снижение температуры на 5–15 °С в конце ночи 
легко осуществляется без излишних затрат за 
счет вентилирования, а затем утром, после за-
крытия форточек и включения ламп происходит 
нагрев воздуха до нужной температуры. Однако 
имеется крайне мало сведений о влиянии дроп-
воздействий на рост растений в другое вре-
мя суток (кроме конца ночи и начала дня). Есть 
лишь данные о том, что дроп-воздействия в се-
редине ночи оказывали крайне незначительное 
влияние на высоту растений и длину черешков 
у пуансеттии [Moe et al., 1992] и бегонии [Moe, 
Mortensen, 1992; Grindal, Moe, 1994]. В наших 
работах ранее показано, что дроп-воздействия 
в начале, середине и конце ночи одинаково эф-
фективно уменьшают высоту растений и длину 
черешков у огурца [Sysoeva et al., 1997, 1999]. 
Что касается морфогенетического эффекта 
дроп-воздействий в течение светового перио-
да, то имеются только единичные данные о том, 
что для пуансеттии [Ueber, Hendriks, 1992] 
и пеларгонии (Pelargonium × hortorum L. H. Bai-
ley) [Ueber, Hendriks, 1995] дроп-воздействия 
в начале дня намного эффективнее, чем затем 
в течение дня, а для фуксии (Fuchsia × hybridа), 
львиного зева (Antirrhinum majus L.), петунии 
(Petunia) и шалфея (Salvia splendens Sellow ex 
Schult.) дроп-воздействия в любое время све-
тового периода были примерно одинаково эф-
фективны, как и дроп-воздействия в начале 
дня [Erwin, Heins, 1995]. Влияние дроп-воздей-
ствий, осуществляемых в разное время суток, 
на другие показатели (помимо линейного ро-
ста) еще менее изучено и полученные данные 
носят фрагментарный и неоднозначный харак-
тер. Например, установлено, что дроп-воздей-
ствия приводят к снижению биомассы растений 
у огурца и томата, но у огурца этот эффект был 
сильнее в конце ночи, а у томата в начале дня 
[Grimstad, 1995]. Растения бегонии под влия-

seed soaking, plants were on each of the following 6 days exposed to a temperature 
of 10 °C for 2 h at the beginning, in the middle and in the end of the night and at the begin-
ning, in the middle and in the end of the day. The results show that temperature drop treat-
ments retard the linear growth of the plants regardless of their timing in the daily cycle. 
The optimal time for temperature drop treatments in order to obtain compact plants may 
not coincide with the periods of the highest growth rate of the stem as a temperature drop 
itself is capable of modifying the course of plant growth in the daily cycle. Light condi-
tions during the chilling treatment (light or darkness) rather than diurnal variation of plant 
sensitivity to chilling are responsible for plant response to temperature drop treatments. 
The resultant data confirm the presence of a well-pronounced species specificity in plant 
responses to a daily short-term temperature drop.

К e y w o r d s: Cucumis sativus L.; Solanum lycopersicum L.; low temperature; daily 
growth dynamics; chilling tolerance.
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нием дроп-воздействий в конце ночи или утром 
накапливали меньшую биомассу по сравнению 
с контрольными, но дроп-воздействия в начале 
ночи увеличивали биомассу опытных растений. 
При этом дроп-воздействия в ночной период 
увеличивали долю сухой массы листьев, а при 
снижении температуры утром это не происхо-
дило [Bakken, Moe, 1995]. О влиянии дроп-воз-
действий на содержание хлорофилла имеют-
ся лишь единичные данные. В экспериментах 
с базиликом (Ocimum basilicum L.) отмечена 
тенденция снижения содержания хлорофилла, 
если дроп-воздействия осуществлялись в на-
чале и в конце дня, а у холодостойкой фиалки 
(Viola × wittrockiana Gams) дроп-воздействия 
в первые утренние часы приводили к увеличе-
нию содержания в листьях хлорофилла, а в кон-
це дня – к его снижению [Vågen et al., 2003].

Существование суточной ритмики в чувст-
вительности растений к холоду показано в це-
лом ряде работ на теплолюбивых видах – бего-
нии [Grindal, Moe, 1994], пуансеттии [Moe et al., 
1992], лилии [Erwin, 1991], огурце [King et al., 
1982; Alscher et al., 1988; Rietze, Wiebe, 1989; 
Grimstad, 1993], томате [King et al., 1982; Alscher 
et al., 1988; Grimstad, 1993], сладком перце 
(Capsicum annuum L.) [King et al., 1982; Alscher 
et al., 1988], фасоли (Phaseolus vulgaris L.) [King 
et al., 1982; Alscher et al., 1988], маше (Phaseolus 
aureus Roxb.), космее (Cosmos bipinnatus Cav.), 
баклажане (Solanum melongena L.), кукурузе 
(Zea mays L.) [King et al., 1982]. Все изученные 
виды оказались наиболее чувствительны к охла-
ждению, когда подвергались ему в самом конце 
ночи или в начале дня. Одни авторы [King et al., 
1982, 1988; Kerdnaimongkol et al., 1997] считают, 
что суточный ритм чувствительности не эндо-
генный, а определяется режимом свет/темно-
та, другие же [Alscher et al., 1988; Rietze, Wiebe, 
1989] полагают, что данный ритм находится под 
эндогенным контролем, но синхронизируется 
циклом свет/темнота. В целом же из-за фраг-
ментарности и неоднозначности имеющихся 
в литературе сведений по этому вопросу трудно 
прийти к каким-то определенным выводам.

Исходя из вышеизложенного, цель данной 
работы заключалась в изучении влияния дроп-
воздействий, осуществляемых в разное время 
суток (начало, середина и конец ночного и све-
тового периодов), на рост, фотосинтетическую 
активность и холодоустойчивость растений 
огурца и томата.

Материалы и методы

Растения огурца (Cucumis sativus L., гибрид 
Зозуля F1) и томата (Solanum lycopersicum L., 

гибрид Верлиока F1) выращивали в каме-
ре искусственного климата (Vötsch, Герма-
ния) методом песчаной проливной культуры 
при поливе полным питательным раствором 
(рН 6,2–6,4), температуре воздуха 23 °С, фо-
тосинтетически активной радиации (ФАР) 
200 мкмоль/(м2·с), фотопериоде 12 ч, влажно-
сти воздуха 70 %.

Начиная с 7-х (для огурца) или 14-х (для то-
мата) суток от момента замачивания семян (на-
чало роста первого настоящего листа) расте-
ния в течение 6 суток подвергали 2-часовому 
действию температуры 10 °С в начале, сере-
дине или в конце ночного периода (варианты 
НН, СН, КН), а также в начале, середине или 
в конце дневного периода (варианты НД, СД, 
КД). Контролем служили растения, не подвер-
гавшиеся дроп-воздействиям. По окончании 
дроп-воздействий растения всех вариантов пе-
реносили в оптимальные температурные усло-
вия (23 °С). Все измерения проводили через 
сутки после завершения дроп-воздействий. 
Определяли высоту растений, длину черешков 
листьев, площадь и число листьев (достигших 
длины 10 мм и более), сухую биомассу листьев, 
стеблей и корней. Общее содержание хлоро-
филлов a и b определяли с помощью измери-
теля уровня хлорофилла SPAD 502 Plus (Konica 
Minolta, Osaka, Япония). Для измерения флуо-
ресценции хлорофилла использовали анали-
затор фотосинтеза с импульсно-модулирован-
ным освещением (MINI-PAM, Walz, Германия). 
Определяли потенциальный квантовый выход 
фотохимической активности ФС II (Fv/Fm) по-
сле 20-минутной темновой адаптации листьев 
[Maxwell, Johnson, 2000]. Измерения проводи-
ли через 2 ч после начала светового периода.

Проницаемость мембран оценивали по от-
носительному выходу электролитов (ОВЭ) 
из тканей листа [Hepburn et al., 1986]. Для этого 
по 10 высечек из листьев диаметром 4 мм про-
мывали дистиллированной водой для удаления 
клеточного сока со срезов, обсушивали филь-
тровальной бумагой и заливали 10 мл дистил-
лированной воды. Электропроводность рас-
твора (E1) определяли после 1,5 ч экспозиции 
пробирок с высечками на шейкере при комнат-
ной температуре (23 °С) с помощью кондукто-
метра «Эксперт-002» с датчиком для микрообъ-
емов УЭП-П-С («Эконикс-Эксперт», Россия). 
Затем пробирки с растительным материалом 
доводили до кипения, остужали до комнатной 
температуры и определяли полный выход элек-
тролитов (Е2) по электропроводности раствора 
после разрушения мембраны кипячением. ОВЭ 
рассчитывали в процентах от полного по фор-
муле:
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 ОВЭ = 100 × Е1/Е2.

О холодоустойчивости клеток листа суди-
ли по температуре (ЛТ50), вызывающей гибель 
50 % палисадных клеток листовых высечек по-
сле их краткосрочного (5 мин) проморажива-
ния в термоэлектрическом микрохолодильнике 
ТЖР-02/–20 («Интерм», Россия) при последо-
вательном понижении тестирующей темпера-
туры с шагом 0,4 °С [Дроздов и др., 1976]. Жиз-
неспособность клеток определяли с помощью 
светового микроскопа Микмед-2 (ЛОМО, Рос-
сия) по коагуляции цитоплазмы и деструкции 
хлоропластов.

В статье представлены средние значения 
по двум независимым опытам (5 и более био-
логических повторностей в каждом варианте 
отдельного опыта) и их стандартные ошибки. 
Достоверность различий между средними зна-
чениями определяли на основе дисперсионно-
го анализа (Bonferroni тест) (p < 0,05).

Результаты

Полученные результаты показали, что во 
всех вариантах опыта под влиянием дроп-воз-
действий происходило торможение роста ра-
стений в высоту – на 14–16 % у растений огур-
ца и на 10–69 % у томата (табл., рис. 1 и 2). 
Длина черешков у всех растений, подвергав-
шихся дроп-воздействиям, была меньше, чем 
в контроле, – на 20–47 % у огурца и на 17–25 % 
у томата. Наибольшее торможение линейно-
го роста стебля у томата и черешков листьев 
у огурца отмечено в вариантах с применением 
дроп-воздействий в дневное время.

Площадь листьев во всех вариантах с дроп-
воздействиями была меньше по сравнению 
с контролем. Так, при дроп-воздействиях 
в дневное время площадь листьев у огурца 
и томата снижалась соответственно на 47–49 
и 21–23 %, а при дроп-воздействиях в ночное 
время – на 25–29 и 8–16 %. При этом досто-
верных различий между разными вариантами 
дроп-воздействий в течение светового или 
темного периода (в начале, середине или кон-
це) не обнаружено (табл.).

Аналогичная закономерность отмечена 
в отношении данных по сухой массе растений 
огурца. При применении дроп-воздействий 
в дневное время сухая масса была меньше, 
чем в контроле, на 51–53 %, в ночное время – 
на 21–30 % (табл.). При этом дроп-воздействия 
не оказывали влияния на распределение био-
массы в целом растении (данные не приводят-
ся). У томата достоверных различий по биомас-
се растений не выявлено.

Содержание хлорофилла в листьях расте-
ний, подвергавшихся дроп-воздействиям, 
не отличалось от контроля. Исключение со-
ставлял вариант с применением дроп-воздей-
ствий в начале дня, когда отмечено сниже-
ние содержания хлорофилла в листьях огурца 
(табл., рис. 2).

Значения Fv/Fm в вариантах с дроп-воздей-
ствиями в ночное время достоверно не отлича-
лись от контрольных у растений огурца и тома-
та, а в вариантах с применением дроп-воздей-
ствий в дневное время были значительно ниже 
(табл.).

Выход электролитов из тканей листа у ра-
стений огурца и томата, подвергавшихся дроп-
воздействиям, был ниже, чем в контроле, в двух 
вариантах – дроп в конце дня и дроп в начале 
ночи (табл.). Во всех других вариантах время 
суток, когда осуществлялись дроп-воздейст-
вия, не оказывало влияния на степень проница-
емости мембран клеток листьев.

Реакция клеток листьев огурца на 5-ми-
нутное промораживание в вариантах с дроп-
воздействиями в разное время суток не отли-
чалась (табл.). Прирост холодоустойчивости 
по отношению к контролю был практически 
одинаковым, за исключением более низко-
го значения в варианте с применением дроп-
воздействий в начале ночи. У листьев томата 
максимальный прирост холодоустойчивости 
наблюдался в результате дроп-воздействий, 
осуществляемых в конце дня, а минимальный – 
в конце ночи (табл.).

Обсуждение

Ранее утверждалось, что дроп-воздействия 
эффективны для управления ростом растений 
в высоту, только если они осуществляются за 
30 мин до восхода солнца или включения света, 
а в другое время дня или ночи эффект отсутст-
вует [Runkle, 2009]. Результаты проведенных 
нами опытов показали, что дроп-воздействия, 
независимо от времени суток (начало, сере-
дина и конец ночного и светового периодов), 
оказывают морфогенетический эффект, при-
водя к торможению линейного роста растений 
огурца и томата (табл.). Экспериментально по-
казано, что наибольшая эффективность данно-
го приема с точки зрения морфогенетического 
эффекта отмечена, когда дроп-воздействия 
осуществляют во время светового периода. 
Однако с практической точки зрения это мало-
применимо, т. к. экономически целесообраз-
нее понижать температуру в ночное время. 
В наших опытах дроп-воздействия в конце ночи 
и в начале дня оказывали сходный морфогене-
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тический эффект аналогично тому, что было по-
казано ранее на огурце [Grimstad, 1995]. В от-
личие от работ на пуансеттии [Moe et al., 1992] 
и бегонии [Moe, Mortensen, 1992; Grindal, Moe, 
1994], в которых дроп-воздействия в конце 
ночи уменьшали высоту растений, а в середине 
ночи оказывали лишь незначительное влияние 
на высоту растений и длину черешков, у расте-
ний огурца и томата нами не выявлено досто-

верных различий в реакции на дроп-воздейст-
вия, осуществляемые в разное время в рамках 
ночного периода (табл.). В связи с этим отме-
тим, что уже в ранних работах по влиянию пере-
менных температур на рост растений в качест-
ве альтернативы применения ретардантов ука-
зывалось на то, что реакция растений весьма 
видоспецифична [Cuijpers, Vogelezang, 1992]. 
Поэтому неудивительно, что результаты, по-

Влияние дроп-воздействий, осуществляемых в разное время в суточном цикле, на физиологические показа-
тели растений Cucumis sativus и Solanum lycopersicum
The impact of temperature drop treatments at different times in the daily cycle on the physiological parameters 
of plants Cucumis sativus and Solanum lycopersicum

Показатель
Parameter К НН СН КН НД СД КД

Cucumis sativus
Длина гипокотиля, мм
Hypocotyl length, mm 42,0а 35,7b 35,8b 35,5b 36,0b 35,4b 35,4b

Длина черешка 1-го листа, мм
Petiole length of the 1st leaf, mm 19,4a 13,0bc 15,5b 15,6b 13,8bc 10,4c 10,3c

Площадь листьев, см2

Leaf area, cm2 39,2a 28,8b 29,4b 28,0b 20,9c 20,0c 20,0c

Сухая масса растения, мг
Dry weight of the plant, mg 160a 112b 118b 127b 77c 79c 76c

Fv/Fm 0,827a 0,824a 0,823a 0,822a 0,801b 0,810b 0,796b

Относительное содержание 
хлорофилла, у. е. SPAD
Relative chlorophyll content, SPAD units

47,3a 51,0a 47,3a 48,5a 36,4b 47,0a 46,8a

Относительный выход электролитов, 
%
Relative yield of electrolyte, %

14,6a 11,1b 12,5a 13,0a 12,3a 12,5a 10,5b

Прирост холодоустойчивости, 
∆ЛТ50, °С
Increase in cold resistance, ∆ЛТ50, °С

- 2,0b 2,6a 2,6a 2,7a 2,7a 2,5a

Solanum lycopersicum
Высота растения, см
Plant height, cm 12,4a 11,1b 10,9b 10,3b 8,6c 8,7c 8,6c

Длина черешка 1-го листа, мм
Petiole length of the 1st leaf, mm 52a 40b 43b 39b 39b 40b 41b

Площадь листьев, см2

Leaf area, cm2 141a 124a 130a 118а 109b 107b 112b

Сухая масса побега, мг
Dry weight of shoot, mg 284a 266a 307a 240a 225a 256a 291a

Fv/Fm 0,824a 0,828a 0,821a 0,820a 0,799b 0,781c 0,783c

Относительное содержание 
хлорофилла, у. е. SPAD
Relative chlorophyll content, SPAD units

43,8a 42,5a 42,1a 41,7a 41,9a 41,9a 41,7a

Относительный выход электролитов, 
%
Relative yield of electrolyte, %

35,4a 29,8b 34,6a 35,1a 31,5ab 31,7ab 26,3c

Прирост холодоустойчивости, 
∆ЛТ50, °С
Increase in cold resistance, ∆ЛТ50, °С

- 2,9b 3,2b 2,4c 3,1b 3,0b 3,6a

Примечание. К – контроль, НН – начало ночи, СН – середина ночи, КН – конец ночи, НД – начало дня, СД – середина дня, 
КД – конец дня. В пределах каждого показателя разные буквы указывают на достоверность различий средних значений при 
уровне значимости p < 0,05.
Note. К – control, НН – beginning of the night, СН – middle of the night, КН – end of the night, НД – beginning of the day, СД – middle 
of the day, КД – end of the day. Within each parameter, different letters indicate the significance of differences in average values   at 
p < 0,05.
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лученные на разных видах, могут существенно 
различаться.

Известно, что рост стебля в длину проис-
ходит не с постоянной скоростью в суточном 
цикле, а имеет свои пики, преимущественно 
в ночное время [Lecharny et al., 1985; Sweeny, 
1987; Erwin, Heins, 1988; Bertram, Karlsen, 1994; 
Tutty et al., 1994]. Хорошо выраженный морфо-
генетический эффект при применении дроп-
воздействий в дневное время указывает на то, 
что оптимальное время для дроп-воздействий 

с целью получения компактных растений может 
не совпадать с периодами наибольшей скоро-
сти роста стебля. Это, в частности, показано 
и в работах на томате [Gertsson, 1992; Grims-
tad, 1995]. Мнению о зависимости оптимально-
го времени для дроп-воздействия от суточной 
динамики скорости роста стебля или черешков 
противоречат данные о том, что при увеличе-
нии длительности дроп-воздействий с 2 до 4 ч 
[Grimstad, 1995; Sysoeva et al., 2008] или с 1,5 
до 3 ч [Mortensen, Moe, 1992] эффективность 

Рис. 2. Внешний вид контрольных растений Сucumis sativus (1) и растений, 
подвергавшихся дроп-воздействиям (10 °С, 2 ч) в конце ночи (2) и в начале 
дня (3)
Fig. 2. Cucumber plants that are not treated (control, 1) and treated by a tempera-
ture drop (10 °С, 2 h) at the end of the night (2) and at the beginning of the day (3)

Рис. 1. Внешний вид контрольных растений Solanum lycopersicum и растений, 
подвергавшихся дроп-воздействиям (10 °С, 2 ч) в начале, середине и конце 
дня и ночи
Fig. 1. Tomato plants that are not treated (control) and treated by a temperature 
drop (10 °С, 2 h) at the beginning, in the middle and at the end of the day and night
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дроп-воздействий снижается или остается 
прежней, хотя, казалось бы, логично ожидать 
ее увеличения. Пока объяснений этому фак-
ту не найдено, но можно отметить интересные 
результаты, полученные на растениях мари 
(Chenopodium rubrum L.), когда дроп-воздей-
ствия стимулировали удлинение стебля в тече-
ние 10 ч после окончания низкотемпературного 
воздействия [Lecharny et al., 1985], и на хризан-
теме (Dendranthema grandiflorum (Ramat.) Ki-
tam.) [Tutty et al., 1994], у которой дроп-воздей-
ствия хотя и не нарушали суточный ритм роста 
стебля, но значительно повлияли на амплитуду 
изменений скорости роста в оставшуюся часть 
суток. На основе этого можно предположить, 
что дроп-воздействия сами по себе способ-
ны модифицировать динамику роста растений 
в суточном цикле. Возможно, именно с этим 
связано несовпадение получаемых результа-
тов с ожидаемыми.

У растений огурца в вариантах с применени-
ем дроп-воздействий в дневное и ночное время 
наблюдалось существенное уменьшение пло-
щади листьев (до 49 и 30 % соответственно). 
При этом достоверных различий между раз-
ными вариантами дроп-воздействий в течение 
светового или темного периода (в начале, се-
редине или конце) не выявлено. У растений то-
матов площадь листьев снижалась по отноше-
нию к контролю при дроп-воздействиях в конце 
ночи и в любое время дня. Тем не менее в бо-
лее ранних работах отмечалось, что дроп-воз-
действия не влияют на длину и ширину листьев 
огурца, томата [Grimstad, 1995] и пуансеттии 
[Moe et al., 1992]. Причина этих различий мо-
жет быть в том, что в нашем случае темпера-
туру снижали до 10, а не до 12 или 13 °С, как 
в упомянутых работах. Как известно, темпера-
тура 10 °С является критической, при которой 
у теплолюбивых растений происходит фазовый 
переход липидов мембран из жидкокристалли-
ческого в гель-состояние и другие изменения, 
приводящие к многочисленным физиологиче-
ским нарушениям [Lyons, 1973; Salveit, Morris, 
1990]. Различия в реакции растений на дроп-
воздействия, применяемые в дневное и ночное 
время, отчасти могут быть связаны со снижени-
ем активности гиббереллинов (ГА) в результате 
быстрого увеличения экспрессии одного из ге-
нов, дезактивирующих ГА PsGA2ox2 [Stavang 
et al., 2007]. Экспрессия этого гена происходит 
лишь при действии низкой температуры на све-
ту. Поэтому реакция растений на дроп-воздей-
ствия на свету и в темноте может различаться 
не только количественно, но и качественно. То, 
что торможение скорости роста и уменьшение 
площади листьев происходит и при примене-

нии дроп-воздействий в темноте, а не только 
на свету, говорит о том, что в этом участвуют 
и другие, не связанные непосредственно с гиб-
береллинами механизмы. Поскольку при вы-
ращивании рассады овощных и цветочных ра-
стений нежелательное удлинение стебля про-
исходит в основном в то время, когда листья 
соседних растений начинают затенять друг 
друга в условиях их плотной посадки, то умень-
шение площади листьев под влиянием дроп-
воздействий можно рассматривать как весьма 
важный в практическом смысле эффект.

На значительную разницу в реакции расте-
ний на дроп-воздействия на свету и в темноте 
указывают и данные по сухой массе, а имен-
но то, что дроп на свету приводил к большему 
снижению биомассы. Не выявлено и различий 
по биомассе растений, связанных со време-
нем применения дроп-воздействий в преде-
лах светового или темнового периодов. Ранее 
было показано, что дроп-воздействия на све-
ту в большей степени, чем в темноте, вызы-
вают снижение видимого квантового выхода 
фотосинтеза [Икконен и др., 2016]. При этом 
дроп-воздействия на свету снижают не только 
эффективность использования света фотосин-
тетическим аппаратом растений, но и скорость 
фотосинтеза, что не происходит у растений, 
подвергающихся дроп-воздействиям в темно-
те. Возможно, большее снижение биомассы 
при охлаждении растений на свету также свя-
зано с временным фотоингибированием, о чем 
свидетельствуют более низкие значения потен-
циального квантового выхода фотохимической 
активности ФС II (Fv/Fm). У растений томата до-
стоверного снижения биомассы побегов под 
влиянием дроп-воздействий не происходило.

Содержание хлорофилла в листьях растений 
не изменялось под влиянием дроп-воздейст-
вий, за исключением его снижения у растений 
огурца в варианте с применением дроп-воз-
действий в начале дня, что также наблюдалось 
в опытах с базиликом [Vågen et al., 2003]. Поте-
ря хлорофилла в охлажденных на свету листьях 
в отличие от листьев, испытавших действие 
низкой температуры в темноте, может проис-
ходить, как предполагается, в результате де-
градации подверженного фотоингибированию 
комплекса ФС I [Hetherington et al., 1989]. Поче-
му этого не происходит при охлаждении листь-
ев в середине и конце дня, остается пока неяс-
ным. Нужно отметить, что после прекращения 
дроп-воздействий содержание хлорофилла до-
вольно быстро (через сутки) достигает уровня 
контрольных значений [Шибаева и др., 2018].

Оценка степени проницаемости мембран 
по ОВЭ показала, что наименьшие значения от-
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мечались у листьев растений, подвергавшихся 
дроп-воздействиям в конце дня или в начале 
ночи. Возможно, это связано с тем, что в ука-
занное время в листьях находится максималь-
ное количество углеводов, участвующих в ста-
билизации мембран в стрессовых условиях [Da 
Silva, Arrabaça, 2004; Hincha et al., 2006]. Как 
уже отмечалось во введении, существование 
суточной ритмики в чувствительности растений 
к холоду показано в ряде работ на теплолюби-
вых видах – бегонии [Grindal, Moe, 1994], пуан-
сеттии [Moe et al., 1992], лилии [Erwin, 1991], 
огурце [King et al., 1982; Alscher et al., 1988; Ri-
etze, Wiebe, 1989; Grimstad, 1993], томате [King 
et al., 1982; Alscher et al., 1988], перце сладком 
[King et al., 1982; Alscher et al., 1988], фасоли 
[King et al., 1982; Alscher et al., 1988] и др. Все 
виды оказались наиболее чувствительны к ох-
лаждению, когда подвергались ему в самом 
конце ночи или в самом начале дня. Причинами 
изменения чувствительности могут быть суточ-
ный ритм содержания углеводов, количество 
которых становится минимальным к концу ночи 
[King et al., 1988; Pantin et al., 2011], а также су-
точный ритм содержания АБК, минимальное 
количество которой также отмечается в пред-
рассветные часы [McMichael, Hanny, 1977; 
Nováková et al., 2005]. Однако детальное изуче-
ние этих механизмов показало, что они все же 
не могут полностью объяснить причин измене-
ния чувствительности к охлаждению в суточном 
ритме и факта более высокой устойчивости 
к охлаждению на свету [King et al., 1982, 1988], 
также зафиксированной в нашей работе (при-
рост холодоустойчивости листьев по сравне-
нию с контролем в целом был выше при дроп-
воздействиях, осуществляемых в дневное 
время). Возможно, это объясняется участием 
сахаров, содержание которых возрастает уже 
через 15 минут после включения света, в ста-
билизации мембран и/или синтезе метаболи-
тов, обеспечивающих повышение устойчиво-
сти к холоду у теплолюбивых растений [Stewart, 
Guinn, 1971; Yelenosky, 1979; Purvis, 1981; Rikin 
et al., 1981; King et al., 1988].

В целом результаты нашей работы показа-
ли, что дроп-воздействия эффективны в отно-
шении торможения линейного роста растений 
независимо от времени их применения в су-
точном цикле. Оптимальное время для дроп-
воздействий с целью получения компактных 
растений может не совпадать с периодами 
наибольшей скорости роста стебля, т. к. дроп-
воздействия сами по себе способны модифи-
цировать суточную ритмику роста растений. 
Наличие или отсутствие света в период дроп-
воздействий оказывает намного более силь-

ное влияние на ответную реакцию растений, 
чем суточная ритмика чувствительности расте-
ний к охлаждению. С практической точки зре-
ния применять дроп-воздействия в тепличном 
производстве предпочтительнее в конце ночи, 
но если речь идет о «фабриках растений», где 
связь с внешними климатическими условиями 
минимизирована [Graamans et al., 2018], то эта 
способность дроп-воздействий тормозить рост 
независимо от времени применения может 
быть использована в любое удобное время, ис-
ходя из производственных задач.

Работа выполнена с использованием обо‑
рудования Центра коллективного пользова‑
ния Федерального исследовательского цен‑
тра «Карельский научный центр Российской 
академии наук» при финансовой поддержке 
из средств федерального бюджета на выпол‑
нение государственного задания КарНЦ РАН 
(0218‑2019‑0074).

Литература

Дроздов С. Н., Будыкина Н. П., Курец В. К., Ба‑
лагурова Н. И. Определение устойчивости растений 
к заморозкам // Методы оценки устойчивости расте-
ний к неблагоприятным условиям среды. Л.: Колос, 
1976. С. 222–228.

Икконен Е. Н., Шибаева Т. Г., Шерудило Е. Г., Ти‑
тов А. Ф. Влияние ДРОП-воздействий на эффектив-
ность использования световой энергии в процессе 
фотосинтеза у растений огурца // Труды КарНЦ РАН. 
2016. № 6. С. 49–55. doi: 10.17076/eb319

Шибаева Т. Г., Шерудило Е. Г., Титов А. Ф. Ре-
акция растений Cucumis sativus L. на длительное 
постоянное и кратковременные ежесуточные воз-
действия низких температур // Физиология ра-
стений. 2018. Т. 65, № 2. С. 143–152. doi: 10.7868/
S0015330318020069

Alscher G., Rietze E., Wiebe H.‑J. Diurnal chilling 
sensitivity of some vegetable crops // Biotronics. 1988. 
Vol. 17. P. 17–20.

Bakken A. K., Moe R. Height and quality control 
in Christmas begonia by growth-retarding temperature 
regimes // Acta Agric. Scand. Sect. B, Soil and Plant Sci. 
1995. Vol. 45. P. 283–292.

Berghage R. Controlling height with temperature 
// Hort. Technology. 1998. Vol. 8, no. 4. P. 535–539.

Bertram L., Karlsen P. Patterns in stem elongation 
rate in chrysanthemum and tomato plants in relation to ir-
radiance and day/night temperature // Sci. Hort. 1994. 
Vol. 58. P. 139–150. doi: 10.1016/0304-4238(94)90134-1

Cuijpers L. H. M., Vogelezang J. V. M. DIF and tem-
perature drop for short-day pot plants // Acta Hort., 
1992. Vol. 327. P. 25–32. doi: 10.17660/ActaHortic. 
1992.327.3

Erwin J. E. Thermomorphogenesis in plants: PhD 
Dissertation. Michigan State University, East Lansing, 
1991. 165 p.



68

Erwin J. E., Heins R. D. Effect of diurnal tempera-
ture fluctuations on stem elongation circadian rhythms 
// Hortic. Sci. 1988. Vol. 23, no. 3. P. 164.

Erwin J. E., Heins R. D. Thermomorphogenic res-
ponses in stem and leaf development // Hort. Science. 
1995. Vol. 30, no. 5. P. 940–949.

Graamans L., Baeza E., Dobbelsteen A. D., Tsafa‑
ras I., Stanghellini C. Plant factories versus greenhous-
es: Comparison of resource use efficiency // Agric Sys. 
2018. Vol. 160. P. 31–43. doi: 10.1016/j.agsy.2017.11.003

Gertsson U. Influence of temperature on shoot elon-
gation in young tomato plants // Acta Hortic. 1992. 
Vol. 327. P. 71–76. doi: 10.17660/ActaHortic.1992.327.8

Grimstad S. O. The effect of a daily low temperature 
pulse on growth and development of greenhouse cucum-
ber and tomato plants during propagation // Sci. Hort. 
1993. Vol. 53. P. 53–62. doi: 10.1016/0304-4238(93) 
90137-F

Grimstad S. O. Low-temperature pulse affects 
growth and development of young cucumber and toma-
to plants // J. Hortic. Sci. 1995. Vol. 70, no. 1. P. 75–80. 
doi: 10.1080/14620316.1995.11515275

Grindal G., Moe R. Effects of temperature-drop 
and a short dark interruption on stem elongation and flow-
ering in Begonia × hiemalis Fotsch. // Sci. Hortic. 1994. 
Vol. 57. P. 123–132. doi: 10.1016/0304-4238(94) 90040-X

Grindal G., Moe R. Growth rhythm and tempera-
ture DROP // Acta Hort. 1995. Vol. 378. P. 47–52. doi: 
10.17660/ActaHortic.1995.378.6

Hepburn H. A., Naylor F. L., Strokes D. I. Electrolyte 
leakage from winter barley tissue as indicator of winter 
hardiness // Ann. Appl. Biol. 1986. Vol. 108. P. 164–165.

Hetherington S. E., He J., Smillie R. M. Photoinhibi-
tion at low temperature in chilling-sensitive and -resis-
tant plants // Plant Physiol. 1989. Vol. 90. P. 1609–1615. 
doi: 10.1104/ pp.90.4

Hincha D. K., Popova A. V., Cacela C. Effect of sugars 
on the stability and structure of lipid membranes during 
drying // Advances in planer lipid bilayers and liposomes 
/ A. Leitmannova Liu (Ed.). Vol. 3. Amsterdam: Elsever, 
2006. P. 189–217. doi: 10.1016/S1554-4516(05) 03006-1

Kerdnaimongkol K., Bhatia A., Joly R. J., Wood‑
son W. R. Oxidative stress and diurnal variation in chilling 
sensitivity of tomato seedlings // J. Am. Soc. Hort. Sci. 
1997. Vol. 122. P. 485–490.

King A. I., Joyce D. C., Reid M. Role of carbohy-
drates in diurnal chilling sensitivity of tomato seedlings 
// Plant Physiol. 1988. Vol. 86. P. 764–768.

King A. J., Reid M. S., Patterson B. D. Diurnal chang-
es in the chilling sensitivity of seedlings // Plant Physiol. 
1982. Vol. 70. P. 211–214. doi: 10.1104/ pp.70.1.211

Lecharny A., Schwall M., Wagner E. Stem extension 
rate in light-grown plants // Plant Physiol. 1985. Vol. 79. 
P. 625–629.

Lyons J. M. Chilling injury in plants // Ann. Rev. Plant 
Physiol. 1973. Vol. 24. P. 445–466. doi: 10.1146/annurev. 
pp.24.060173.002305

Maxwell K., Johnson G. N. Chlorophyll fluores-
cence – a practical guide // J. Exp. Bot. 2000. Vol. 51, 
no. 345. P. 659–668. doi: 10.1093/jexbot/51.345.659

McMichael B. L., Hanny B. W. Endogenous levels 
of abscisic acid in water-stressed cotton leaves // Agro-
nomy. 1977. Vol. 69. P. 979–982.

Moe R., Heins R. D. Control of plant morphogenesis 
and flowering by light quality and temperature // Acta 
Hort. 1990. Vol. 272. P. 81–90.

Moe R., Gromsrud N., Bratberg I., Valsø S. Con-
trol of plant height in poinsettia by temperature drop 
and graphical tracking // Acta Hortic. 1992. Vol. 327. 
P. 41–48. doi: 10.17660/ActaHortic. 1992.327.5

Moe R., Mortensen L. M. Thermomorphogenesis 
in pot plants // Acta Hort. 1992. Vol. 305. P. 19–25. doi: 
10.17660/ActaHortic.1992.305.2

Mortensen L. M., Moe R. Effects of various day 
and night temperature treatments on the morphogene-
sis and growth of some greenhouse and bedding plant 
species // Acta Hort. 1992. Vol. 327. P. 77–86. doi: 
10.17660/ActaHortic.1992.327.9

Myster J., Moe R. Effect of diurnal temperature al-
ternation on plant morphology in some greenhouse 
crops – a mini review // Sci. Hort. 1995. Vol. 62, iss. 4. 
P. 205–215. doi: 10.1016/0304-4238(95)00783-P

Nováková M., Motyka V., Dobrev P. I., Malbeck J., 
Gaudinova A., Vankova R. Diurnal variation of cyto-
kinin, auxin and abscisic acid level in tobacco leaves 
// J. Exp. Bot. 2005. Vol. 56, no. 421. P. 2877–2883. doi: 
10.1093/jxb/eri282

Pantin F., Simonneau T., Rolland G., Dauzat M., 
Muller B. Control of leaf expansion: a development 
switch from metabolic to hydraulics // Plant Physiol. 2011. 
Vol. 156, no. 2. P. 803–815. doi: 10.1104/ pp.111.176289

Purvis A. C. Free proline in peel of grapefruit and re-
sistance to chilling injury during cold storage // Hort. 
Sci. 1981. Vol. 16. P. 160–161.

Rietze E., Wiebe H.‑J. Diurnal rhythm of chilling sen-
sitivity of cucumbers in light // Sci. Hortic. 1989. Vol. 38. 
P. 231–237. doi: 10.1016/0304-4238(89)90070-8

Rikin A., Gitler C., Atsmon D. Chilling injury in cotton 
(Gossypium hirsutum L.): light requirement for the re-
duction of injury and for the protective effect of abscisic 
acid // Plant Cell Physiol. 1981. Vol. 22. P. 453–460. doi: 
10.1093/oxfordjournals.pcp.a076187

Runkle E. Controlling height with temperature drops 
// Greenhouse Product News. 2009. April. P. 50.

Salveit M. E. Jr., Morris L. L. Overview on chilling in-
jury of horticultural crops. In: CY Wang, ed., Chilling In-
jury of horticultural crops. FL; Boca Raton: CRC Press, 
1990. P. 3–15.

Da Silva J. M., Arrabaça M. C. Contributions of sol-
uble carbohydrates to the osmotic adjustment in the C4 
grass Setaria sphacelata: a comparison between rapidly 
and slowly imposed water stress // J. Plant Physiol. 2004. 
Vol. 161. P. 551–555. doi: 10.1078/0176-1617-01109

Stavang J. A., Junttila O., Moe R., Olsen J. E. Diffe-
rential temperature regulation of GA metabolism in light 
and darkness in pea // J. Exp. Bot. 2007. Vol. 58, no. 11. 
P. 3061–3069. doi: 10.1093/jxb/erm163

Stewart J. M., Guinn G. Chilling injury and nucleotide 
changes in young cotton plants // Plant Physiol. 1971. 
Vol. 48. P. 166–170. doi: 10.1104/ pp.48.2.166

Sweeny B. M. Rhythmic phenomena in plants. San 
Diego, USA: Academic Press, 1987. 172 p.

Sysoeva M. I., Markovskaya E. F., Kharkina T. G. Op-
timal temperature drop for the growth and development 
of young cucumber plants // Plant Growth Regul. 1997. 
Vol. 6. P. 1–5. doi: 10.1023/A:1005834702680



69

Sysoeva M. I., Markovskaya E. F., Kharkina T. G., 
Sherudilo E. G. Temperature drop, dry matter accumu-
lation and cold resistance of young cucumber plants 
// Plant Growth Regul. 1999. Vol. 28. P. 89–94. doi: 
10.1023/A:1006243230411

Sysoeva M. I., Patil G. G., Sherudilo E. G., Torre S., 
Markovskaya E. F., Moe R. Effect of temperature drop 
and photoperiod on cold resistance in young cucumber 
plants – involvement of phytochrome B // Plant Stress. 
2008. Vol. 2, no. 1. P. 84–88.

Tutty J. R., Hicklenton P. R., Kristie D. N., McRae K. B. 
The influence of photoperiod and temperature on the ki-
netics of stem elongation in Dendranthema grandiflorum 
// J. Amer. Soc. Hort. Sci. 1994. Vol. 119. P. 138–143.

Ueber E., Hendriks L. Effects of intensity, duration 
and timing of a temperature drop on the growth and flow-
ering of Euphorbia pulcherrima Willd. ex Klotzsch. 

// Acta Hort. 1992. Vol. 327. P. 33–40. doi: 10.17660/
ActaHortic.1992.327.4

Ueber E., Hendriks L. Intensity effects of a tempera-
ture drop on pelargoniums // Acta Hort. 1995. Vol. 378. 
P. 34. doi: 10.17660/ActaHortic.1995.378.3

Vågen I. M., Moe R., Ronglan E. Diurnal tempera-
ture alternations (DIF/drop) affect chlorophyll content 
and chlorophyll a/chlorophyll b ratio in Melissa officina‑
lis L. and Ocimum basilicum L., but not in Viola x wittrock‑
iana Gams. // Sci. Hortic. 2003. Vol. 97. P. 153–162. doi: 
10.1016/S0304-4238(02)00141-3

Yelenosky G. Accumulation of free proline in citrus 
leaves during cold hardening of young trees in controlled 
temperature regimes // Plant Physiol. 1979. Vol. 64. 
P. 425–427. doi: 10.1104/ pp.64.3.425

Поступила в редакцию 21.05.2019

References

Drozdov S. N., Budykina N. P., Kurets V. K., Balagu‑
rova N. I. Opredelenie ustoichivosti rastenii k zamoroz-
kam [Determination of plant resistance to light frost]. 
Metody otsenki ustoichivosti rastenii k neblagopriyat‑
nym usloviyam sredy [Methods for assessing plant to-
lerance to unfavorable conditions]. Leningrad: Kolos, 
1976. P. 222–228.

Ikkonen E. N., Shibaeva T. G., Sherudilo E. G., Ti‑
tov A. F. Vliyanie DROP-vozdeistvii na effektivnost’ is-
pol’zovaniya svetovoi energii v protsesse fotosinteza u 
rastenii ogurtsa [Effect of a temperature drop on the ap-
parent quantum yield of photosynthesis in cucumber 
plants]. Trudy KarNTs RAN [Trans. KarRC RAS]. 2016. 
No. 6. P. 49–55. doi: 10.17076/eb319

Shibaeva T. G., Sherudilo E. G., Titov A. F. Reaktsiya 
rastenii Cucumis sativus L. na dlitel’noe postoyannoe i 
kratkovremennye ezhesutochnye vozdeistviya nizkikh 
temperature [Response of cucumber (Cucumis sati‑
vus L.) plants to prolonged permanent and short-term 
daily exposures to chilling temperature]. Fiziol. rast. 
[Russ. J. Plant Physiol.]. 2018. Vol. 65, no. 2. P. 143–152. 
doi: 10.7868/S0015330318020069

Alscher G., Rietze E., Wiebe H.‑J. Diurnal chilling 
sensitivity of some vegetable crops. Biotronics. 1988. 
Vol. 17. P. 17–20.

Bakken A. K., Moe R. Height and quality control 
in Christmas begonia by growth-retarding temperature 
regimes. Acta Agric. Scand. Sect. B, Soil and Plant Sci. 
1995. Vol. 45. P. 283–292.

Berghage R. Controlling height with temperature. 
Hort. Technology. 1998. Vol. 8, no. 4. P. 535–539.

Bertram L., Karlsen P. Patterns in stem elongation 
rate in chrysanthemum and tomato plants in relation 
to irradiance and day/night temperature. Sci. Hort. 1994. 
Vol. 58. P. 139–150. doi: 10.1016/0304-4238(94)90134-1

Cuijpers L. H. M., Vogelezang J. V. M. DIF and tem-
perature drop for short-day pot plants. Acta Hort. 1992. 
Vol. 327. P. 25–32. doi: 10.17660/ActaHortic.1992.327.3

Erwin J. E. Thermomorphogenesis in plants: PhD Diss. 
Michigan State University, East Lansing, 1991. 165 pp.

Erwin J. E., Heins R. D. Effect of diurnal temperature 
fluctuations on stem elongation circadian rhythms. Hor‑
tic. Sci. 1988. Vol. 23, no. 3. P. 164.

Erwin J. E., Heins R. D. Thermomorphogenic res-
ponses in stem and leaf development. Hort. Sci. 1995. 
Vol. 30, no. 5. P. 940–949.

Graamans L., Baeza E., Dobbelsteen A. D., Tsafa‑
ras I., Stanghellini C. Plant factories versus greenhous-
es: Comparison of resource use efficiency. Agric Sys. 
2018. Vol. 160. P. 31–43. doi: 10.1016/j.agsy.2017.11.003

Gertsson U. Influence of temperature on shoot 
elongation in young tomato plants. Acta Hortic. 1992. 
Vol. 327. P. 71–76. doi: 10.17660/ActaHortic.1992.327.8

Grimstad S. O. The effect of a daily low temperature 
pulse on growth and development of greenhouse cu-
cumber and tomato plants during propagation. Sci. Hort. 
1993. Vol. 53. P. 53–62. doi: 10.1016/0304-4238(93) 
90137-F

Grimstad S. O. Low-temperature pulse affects 
growth and development of young cucumber and toma-
to plants. J. Hortic. Sci. 1995. Vol. 70, no. 1. P. 75–80. 
doi: 10.1080/14620316.1995.11515275

Grindal G., Moe R. Effects of temperature-drop 
and a short dark interruption on stem elongation 
and flowering in Begonia × hiemalis Fotsch. Sci. Hortic. 
1994. Vol. 57. P. 123–132. doi: 10.1016/0304-4238(94) 
90040-X

Grindal G., Moe R. Growth rhythm and tempera-
ture DROP. Acta Hort. 1995. Vol. 378. P. 47–52. doi: 
10.17660/ActaHortic.1995.378.6

Hepburn H. A., Naylor F. L., Strokes D. I. Electrolyte 
leakage from winter barley tissue as indicator of winter 
hardiness. Ann. Appl. Biol. 1986. Vol. 108. P. 164–165.

Hetherington S. E., He J., Smillie R. M. Photoinhibi-
tion at low temperature in chilling-sensitive and -resis-
tant plants. Plant Physiol. 1989. Vol. 90. P. 1609–1615. 
doi: 10.1104/ pp.90.4

Hincha D. K., Popova A. V., Cacela C. Effect of sugars 
on the stability and structure of lipid membranes during 
drying. A. Leitmannova Liu (Ed.). Advances in planer li-
pid bilayers and liposomes. Vol. 3. Amsterdam: Elsever, 
2006. P. 189–217. doi: 10.1016/S1554-4516(05)03006-1

Kerdnaimongkol K., Bhatia A., Joly R. J., Wood‑
son W. R. Oxidative stress and diurnal variation in chilling 
sensitivity of tomato seedlings. J. Am. Soc. Hort. Sci. 
1997. Vol. 122. P. 485–490.



70

King A. I., Joyce D. C., Reid M. Role of carbohy-
drates in diurnal chilling sensitivity of tomato seedlings. 
Plant Physiol. 1988. Vol. 86. P. 764–768.

King A. J., Reid M. S., Patterson B. D. Diurnal chang-
es in the chilling sensitivity of seedlings. Plant Physiol. 
1982. Vol. 70. P. 211–214. doi: 10.1104/ pp.70.1.211

Lecharny A., Schwall M., Wagner E. Stem extension 
rate in light-grown plants. Plant Physiol. 1985. Vol. 79. 
P. 625–629.

Lyons J. M. Chilling injury in plants. Ann. Rev. Plant 
Physiol. 1973. Vol. 24. P. 445–466. doi: 10.1146/annurev. 
pp.24.060173.002305

Maxwell K., Johnson G. N. Chlorophyll fluores-
cence – a practical guide. J. Exp. Bot. 2000. Vol. 51, 
no. 345. P. 659–668. doi: 10.1093/jexbot/51.345.659

McMichael B. L., Hanny B. W. Endogenous levels 
of abscisic acid in water-stressed cotton leaves. Agro‑
nomy. 1977. Vol. 69. P. 979–982.

Moe R., Heins R. D. Control of plant morphogene-
sis and flowering by light quality and temperature. Acta 
Hort. 1990. Vol. 272. P. 81–90.

Moe R., Gromsrud N., Bratberg I., Valsø S. Con-
trol of plant height in poinsettia by temperature drop 
and graphical tracking. Acta Hortic. 1992. Vol. 327. 
P. 41–48. doi: 10.17660/ActaHortic.1992.327.5

Moe R., Mortensen L. M. Thermomorphogenesis 
in pot plants. Acta Hort. 1992. Vol. 305. P. 19–25. doi: 
10.17660/ActaHortic.1992.305.2

Mortensen L. M., Moe R. Effects of various day 
and night temperature treatments on the morpho-
genesis and growth of some greenhouse and bedding 
plant species. Acta Hort. 1992. Vol. 327. P. 77–86. doi: 
10.17660/ActaHortic.1992.327.9

Myster J., Moe R. Effect of diurnal temperature alter-
nation on plant morphology in some greenhouse crops – 
a mini review. Sci. Hort. 1995. Vol. 62, iss. 4. P. 205–215. 
doi: 10.1016/0304-4238(95)00783-P

Nováková M., Motyka V., Dobrev P. I., Malbeck J., 
Gaudinova A., Vankova R. Diurnal variation of cytoki-
nin, auxin and abscisic acid level in tobacco leaves. 
J. Exp. Bot. 2005. Vol. 56, no. 421. P. 2877–2883. doi: 
10.1093/jxb/eri282

Pantin F., Simonneau T., Rolland G., Dauzat M., 
Muller B. Control of leaf expansion: a development 
switch from metabolic to hydraulics. Plant Physiol. 2011. 
Vol. 156, no. 2. P. 803–815. doi: 10.1104/ pp.111.176289

Purvis A. C. Free proline in peel of grapefruit and re-
sistance to chilling injury during cold storage. Hort. Sci. 
1981. Vol. 16. P. 160–161.

Rietze E., Wiebe H.‑J. Diurnal rhythm of chilling sen-
sitivity of cucumbers in light. Sci. Hortic. 1989. Vol. 38. 
P. 231–237. doi: 10.1016/0304-4238(89)90070-8

Rikin A., Gitler C., Atsmon D. Chilling injury in cotton 
(Gossypium hirsutum L.): light requirement for the re-
duction of injury and for the protective effect of abscisic 
acid. Plant Cell Physiol. 1981. Vol. 22. P. 453–460. doi: 
10.1093/oxfordjournals.pcp.a076187

Runkle E. Controlling height with temperature drops. 
Greenhouse Product News. 2009. April. P. 50.

Salveit M. E. Jr., Morris L. L. Overview on chilling injury 
of horticultural crops. CY Wang, ed., Chilling Injury of hor-
ticultural crops. Boca Raton, FL: CRC Press, 1990. P. 3–15.

Da Silva J. M., Arrabaça M. C. Contributions of sol-
uble carbohydrates to the osmotic adjustment in the C4 
grass Setaria sphacelata: a comparison between rapidly 
and slowly imposed water stress. J. Plant Physiol. 2004. 
Vol. 161. P. 551–555. doi: 10.1078/0176-1617-01109

Stavang J. A., Junttila O., Moe R., Olsen J. E. Diffe-
rential temperature regulation of GA metabolism in light 
and darkness in pea. J. Exp. Bot. 2007. Vol. 58, no. 11. 
P. 3061–3069. doi: 10.1093/jxb/erm163

Stewart J. M., Guinn G. Chilling injury and nucleo-
tide changes in young cotton plants. Plant Physiol. 1971. 
Vol. 48. P. 166–170. doi: 10.1104/ pp.48.2.166

Sweeny B. M. Rhythmic phenomena in plants. San 
Diego, USA: Academic Press, 1987. 172 p.

Sysoeva M. I., Markovskaya E. F., Kharkina T. G. Op-
timal temperature drop for the growth and development 
of young cucumber plants. Plant Growth Regul. 1997. 
Vol. 6. P. 1–5. doi: 10.1023/A:1005834702680

Sysoeva M. I., Markovskaya E. F., Kharkina T. G., 
Sherudilo E. G. Temperature drop, dry matter accumu-
lation and cold resistance of young cucumber plants. 
Plant Growth Regul. 1999. Vol. 28. P. 89–94. doi: 
10.1023/A:1006243230411

Sysoeva M. I., Patil G. G., Sherudilo E. G., Torre S., 
Markovskaya E. F., Moe R. Effect of temperature drop 
and photoperiod on cold resistance in young cucumber 
plants – involvement of phytochrome B. Plant Stress. 
2008. Vol. 2, no. 1. P. 84–88.

Tutty J. R., Hicklenton P. R., Kristie D. N., McRae K. B. 
The influence of photoperiod and temperature on the ki-
netics of stem elongation in Dendranthema grandiflo‑
rum. J. Amer. Soc. Hort. Sci. 1994. Vol. 119. P. 138–143.

Ueber E., Hendriks L. Effects of intensity, duration 
and timing of a temperature drop on the growth and flow-
ering of Euphorbia pulcherrima Willd. ex Klotzsch. Acta 
Hort. 1992. Vol. 327. P. 33–40. doi: 10.17660/ActaHor-
tic.1992.327.4

Ueber E., Hendriks L. Intensity effects of a tempera-
ture drop on pelargoniums. Acta Hort. 1995. Vol. 378. 
P. 34. doi: 10.17660/ActaHortic.1995.378.3

Vågen I. M., Moe R., Ronglan E. Diurnal tempera-
ture alternations (DIF/drop) affect chlorophyll content 
and chlorophyll a/chlorophyll b ratio in Melissa officina‑
lis L. and Ocimum basilicum L., but not in Viola x wittrock‑
iana Gams. Sci. Hortic. 2003. Vol. 97. P. 153–162. doi: 
10.1016/S0304-4238(02)00141-3

Yelenosky G. Accumulation of free proline in citrus 
leaves during cold hardening of young trees in con-
trolled temperature regimes. Plant Physiol. 1979. Vol. 64. 
P. 425–427. doi: 10.1104/ pp.64.3.425

Received May 21, 2019



СВЕДЕНИЯ ОБ АВТОРАХ:

Шибаева Татьяна Геннадиевна
старший научный сотрудник, д. б. н.
Институт биологии КарНЦ РАН,
Федеральный исследовательский центр  
«Карельский научный центр РАН»
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910
эл. почта: shibaeva@krc.karelia.ru

Шерудило Елена Георгиевна
старший научный сотрудник, к. б. н.
Институт биологии КарНЦ РАН,  
Федеральный исследовательский центр  
«Карельский научный центр РАН»
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910
эл. почта: sherudil@krc.karelia.ru
тел.: (8142) 762706, +79217281651

Титов Александр Федорович
главный научный сотрудник лаб. экологической 
физиологии растений, чл.-корр. РАН, д. б. н., проф.
Институт биологии КарНЦ РАН,
Федеральный исследовательский центр  
«Карельский научный центр РАН»
ул. Пушкинская, 11, Петрозаводск, Республика Карелия, 
Россия, 185910
эл. почта: titov@krc.karelia.ru

CONTRIBUTORS:

Shibaeva, Tatyana
Institute of Biology, Karelian Research Centre,  
Russian Academy of Sciences
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia
e-mail: shibaeva@krc.karelia.ru

Sherudilo, Elena
Institute of Biology, Karelian Research Centre,  
Russian Academy of Sciences
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia
e-mail: sherudil@krc.karelia.ru

Titov, Alexander
Institute of Biology, Karelian Research Centre,  
Russian Academy of Sciences
11 Pushkinskaya St., 185910 Petrozavodsk, Karelia, Russia
e-mail: titov@krc.karelia.ru



72

Труды Карельского научного центра РАН 
№ 3. 2020. С. 72–86
Опубликована в онлайн-версии в декабре 2019 г.
DOI: 10.17076/eb1157

УДК 574.24: 57.017.322

ВЛИЯНИЕ МЕДИ НА КОМПОНЕНТЫ АНТИОКСИДАНТНОЙ 
СИСТЕМЫ ПИЩЕВАРИТЕЛЬНОЙ ЖЕЛЕЗЫ ПРЕСНОВОДНОГО 
ДВУСТВОРЧАТОГО МОЛЛЮСКА ANODONTA CYGNEA

И. В. Суховская1, С. Р. Курпе2, Е. В. Борвинская1, А. А. Кочнева1, 
Н. Н. Фокина1

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

Исследованы эффекты аккумуляции меди и ее воздействия на работу некоторых 
компонентов системы антиоксидантной защиты (АОС) – САТ, GST, GSH – в пище-
варительной железе пресноводного двустворчатого моллюска Anodonta cygnea 
в условиях аквариального эксперимента. После 12-дневной акклимации моллю-
сков рассадили по аквариумам с концентрацией Cu2 + 0, 5, 50, 100 и 250 мкг/л. 
Образцы тканей гепатопанкреаса для анализа отбирали через 1, 3 и 7 суток. В ткани 
определяли содержание ионов меди, активность GST и САТ, а также концентрацию 
GSH. Показано, что процесс накопления носит дозо- и времязависимый характер. 
Аккумулированный в данной концентрации металл не привел к гибели животных. 
Скорость накопления металла в исследованном органе увеличивалась с повыше-
нием концентрации ионов меди в воде. Воздействие повышенных концентраций 
меди приводит к адаптивному изменению активности ферментов АОС у беззубки, 
направленному на обезвреживание продуктов окислительных реакций. Изменения 
в активности ферментов АОС (САТ и GST) отмечены в основном на седьмые сут-
ки эксперимента при самых высоких из протестированных концентрациях меди. 
GST проявила себя наиболее стабильным ферментом. Уровень GSH в пищевари-
тельной железе менялся через одни сутки от начала эксперимента, подтверждая 
участие этого трипептида в первом эшелоне защиты от ксенобиотиков. Ионы меди 
обладают кумулятивным эффектом. Отмеченные на 7-е сутки изменения актив-
ности ферментов при концентрации Cu2+ 250 мкг/л позволяют предположить, что 
более длительное действие меди, даже в незначительных концентрациях, может 
приводить к негативным последствиям.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: оксидативный стресс; система антиоксидантной защиты; 
адаптация; аккумуляция металла; медь.

I. V. Sukhovskaya, S. R. Kurpe, E. V. Borvinskaya, A. A. Kochneva, 
N. N. Fokina. COPPER EFFECT ON COMPONENTS OF THE ANTIOXIDANT 
SYSTEM OF THE DIGESTIVE GLAND IN THE FRESHWATER MUSSEL 
ANODONTA CYGNEA

The effects of copper accumulation and its impact on the functioning of some components 
of the antioxidant system (AOS) – CAT, GST, GSH – in the digestive gland of the freshwa-
ter mussel Anodonta cygnea were studied in an aquarium experiment. After a 12-day 
acclimation, the mussels were divided among aquariums with Cu2+ concentrations 



73

Введение

Медь является распространенным элемен-
том и в природных водах в основном обнаружи-
вается в виде катиона Cu2+, обычно связанного 
с органическими веществами. В природных 
водах и источниках водоснабжения Россий-
ской Федерации медь, как правило, содержит-
ся в концентрациях около 1 мкг/л. В водоемах 
на территории европейской части России – 
в пределах 0,5–6,6 мкг/л [Моисеенко и др., 
2006], в воде Онежского озера – 0,7–1,2 мкг/л, 
в воде Ладожского озера – 1,4 мкг/л [Озера…, 
2013].

Однако вблизи меднорудных предприятий 
отмечаются значительные колебания концент-
рации металла в водоемах – от 1 до 980 мкг/л 
[Шилова, 2014; Государственный…, 2018].

Этот элемент необходим для живых орга-
низмов, однако избыточные концентрации 
меди чрезвычайно токсичны. Ионы Cu (II) обра-
зуют довольно стабильные комплексы с атома-
ми O- и S- или N-, а соответственно, с лиган-
дами белков, и поэтому с трудом выводятся 
из организма. Токсичность меди обусловлена 
ее способностью ингибировать ферменты и на-
рушать осморегуляцию [Viarengo et al., 1996], 
снижать иммунную функцию [Parry, Pipe, 2004], 
подавлять дыхание [Rao et al., 2000], вызывать 
повреждение мембран и другие вредные эф-
фекты [Duffus, 2002]. Поэтому превышение 
фоновых значений концентраций меди в водо-
емах, подвергнутых антропогенному воздей-
ствию, особенно из-за добычи металлических 
руд, применения минеральных удобрений, ис-
пользования средств против обрастания, фун-
гицидов и ларвицидов, несет угрозу для при-
родных экосистем и человека [Sinicropi et al., 
2010; Syversen, Kaur, 2012; Даувальтер, Ка-

шулин, 2015]. В Российской Федерации ПДК 
меди в питьевой воде установлена на уровне 
1 мг/л, то есть на 1–2 порядка выше фоновых 
значений, тогда как в ряде стран ЕС (Финлян-
дия, Норвегия и др.) этот показатель несколько 
ниже и находится в пределах 0,4 мг/л [Direc-
tive…, 2008; Мишукова и др., 2015]. В то же вре-
мя ПДКвр нормативами определена как 1 мкг/л 
[Приказ…]. Показано, что концентрации боль-
ше 1000 мкг Cu2+/л вызывают выраженное не-
гативное воздействие на мидий [Sze, Lee, 2000; 
Parry, Pipe, 2004; Wang et al., 2007], рыбу [Lar-
sen et al., 1997] и ракообразных [Ahsanullah, Wil-
liams, 1991; Conradi, Depledge, 1998; Wang et al., 
2007; March et al., 2007], однако влияние более 
низких концентраций меди, особенно на прес-
новодных гидробионтов, изучено слабо.

Двустворчатые моллюски широко исполь-
зуются в качестве тестовых организмов в ла-
бораторных и полевых экотоксикологических 
исследованиях [Radenac et al., 1997; Lysenko 
et al., 2015] для оценки качества воды и про-
счета рисков для здоровья человека [Cajaraville 
et al., 2000; Chapman, 2008; Lyons et al., 2010; 
Guéguen et al., 2011]. В процессе фильтрации 
они способны изымать из воды растворенные 
тяжелые металлы, включая медь, и накапли-
вать их в мягких тканях [Sze, Lee, 2000; Canesi 
et al., 2012]. Отдельные двустворчатые мол-
люски могут фильтровать более литра воды 
в час [Foster-Smith, 1975] и, следовательно, 
потребляют большое количество переносимых 
водой загрязнителей. В результате моллюски 
могут накапливать металлы в тканях до фено-
менальных концентраций [Wang et al., 2014]. 
В целом показано, что у двустворчатых моллю-
сков константы скорости поглощения металла 
сопоставимы с ракообразными и в десять раз 
выше, чем у рыб [Marigomez et al., 2002]. Опи-

of 0, 5, 50, 100, and 250 µg/L. Hepatopancreas tissue samples were taken for analysis 
after 1, 3, and 7 days. Copper ions content, GST and CAT activity, as well as GSH concen-
tration were determined in the tissue. The accumulation process was shown to be dose- 
and time-dependent. The metal accumulated in this concentration was not lethal. The rate 
of the metal accumulation in the studied organ increased along with the concentration 
of copper ions in the water. The activity of AOS enzymes in the swan mussel is modified as 
an adaptation in response to elevated copper concentrations to neutralize the products 
of oxidative reactions. Changes in the activity of AOS enzymes (CAT and GST) were ob-
served mainly on the seventh day of the experiment at the highest copper concentrations 
tested. GST proved to be the most stable enzyme. The GSH level in the digestive gland 
changed 1 day after the start of the experiment, corroborating this tripeptide is involved 
in the first wave of protection against xenobiotics. Copper ions have a cumulative effect. 
The changes in enzyme activity observed on day 7 at Cu2+ concentration of 250 µg/L sug-
gest that a longer exposure to copper, even in low concentrations, can be detrimental.

K e y w o r d s: oxidative stress; antioxidant system; adaptation; metal accumulation; cop-
per.
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сание биологических эффектов воздействия 
тяжелых металлов на моллюсков и выяснение 
молекулярных основ успешной адаптации этих 
животных к высоким концентрациям указанных 
загрязнителей имеет большое значение для 
прогнозирования состояния водных экосис-
тем в условиях возрастающего антропогенного 
воздействия. При этом следует отметить, что 
большинство исследований посвящено изуче-
нию морских моллюсков, тогда как литературы, 
посвященной пресноводным моллюскам, зна-
чительно меньше, и эта тема продолжает вызы-
вать интерес на протяжении многих лет [Hug-
gett et al., 1992; Лукьянова, 2001; Чуйко, 2014].

Известно, что металлы с переходной ва-
лентностью, в том числе медь, могут стимули-
ровать образование избытка активных форм 
кислорода (АФК) и нарушать баланс окисли-
тельно-восстановительных реакций, в норме 
поддерживаемый в аэробной клетке (окисли-
тельный стресс) [Regoli, Giuliani, 2014]. Для 
защиты от окислительного стресса живые ор-
ганизмы обладают различными биохимически-
ми системами обезвреживания и выведения 
АФК. К компонентам антиоксидантной системы 
(АОС) относятся низкомолекулярные соеди-
нения, такие как восстановленный глутатион 
(GSH), витамины А и Е, антиоксидантные фер-
менты – супероксиддисмутаза (SOD), каталаза 
(CAT), пероксидаза (Pх), глутатион-S-транс-
фераза (GST) и др. [Regoli, Giuliani, 2014]. По-
казатели работы антиоксидантных ферментов 
могут быть использованы для оценки устойчи-
вости организма к окислительному стрессу, 
вызванному накоплением тяжелых металлов 
[Vega-López et al., 2013].

Целью данного исследования было выявить 
возможные взаимосвязи между концентраци-
ей металла в окружающей среде и активностью 
ферментов АОС у пресноводного двустворча-
того моллюска беззубки Anodonta cygnea при 
разном уровне токсической нагрузки (при од-
нократном и многократном добавлении в воду 
0, 10, 50, 100 и 250 мкг/л Cu2+). Также было ис-
следовано накопление меди в пищеваритель-
ной железе (гепатопанкреасе) моллюска в за-
висимости от продолжительности воздействия 
и концентрации металла в воде. В экспери-
менте использовали как низкие концентрации 
меди, характерные для природных биотопов, 
так и концентрации, соответствующие средне-
му уровню антропогенного загрязнения. Учиты-
вая, что беззубка является широко распростра-
ненным в Европе видом пресноводных моллю-
сков, важно оценить потенциал использования 
A. сygnea в качестве биоиндикатора для биомо-
ниторинга пресноводных экосистем.

Материалы и методы

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

Сбор тестовых организмов и описание 
аквариального эксперимента

Сбор моллюсков A. cygnea проводили в июле 
2018 г. в русле реки Уссуна (62°20ʹ29ʺ с. ш., 
33°48ʹ54ʺ в. д.) в Северо-Западном регионе 
России, в котором этот вид не находится под 
охраной. В день вылова моллюски были пере-
несены в лабораторию в контейнере с водой 
с охлаждением. Для эксперимента сформи-
ровали однородную (CV = 5,4 %) размерную 
выборку животных, длина которых составляла 
71,8 ± 2,8 мм.

Животных помещали в аквариумы с аэри-
руемой водопроводной водой объемом 18 л, 
по 10 моллюсков в каждый. На протяжении все-
го эксперимента в аквариумах с помощью тер-
мостатирующего устройства Hailea HC-250A 
поддерживалась постоянная температура 
+20 °С, соответствующая температуре в при-
родном водоеме в период сбора моллюсков. 
Для поддержания в воде допустимого уровня 
соединений азота один раз в сутки в аквариу-
мах проводили замену 10 л воды. Воду для за-
мены с заданной температурой и оксигенацией 
готовили заранее.

После 12-дневной акклимации моллюсков 
к лабораторным условиям аквариумы были 
разделены на контрольные и опытные. В экс-
периментальные аквариумы добавили пред-
варительно приготовленный стоковый раствор 
250 мг/л CuСl2 в дистиллированной воде до 
нужной концентрации. Каждые сутки из аквари-
умов сливали 10 л воды и сразу наполняли их 
новой порцией заранее приготовленной воды 
с заданной концентрацией меди. Часть живот-
ных извлекали для анализа через сутки после 
начала эксперимента, часть – после трехкрат-
ной (3 суток) и семикратной (7 суток) заме-
ны воды с добавлением металла. Моллюскам 
из контрольных групп добавляли подготовлен-
ную воду без дополнительного добавления со-
лей меди. На протяжении всего периода аккли-
мации и эксперимента моллюски не получали 
корм.

Гидрохимический анализ

Ежедневный контроль уровня рН в воде про-
водили с помощью рН-метра Hanna HI 2210. 
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Концентрацию кислорода измеряли с помощью 
оксиометра ССО-505 «Elemetron». Содержание 
ионов аммония, нитриты и нитраты определя-
ли с помощью аквариумных экспресс-тестов 
 НИЛПА «НеваТропик». Используя систему ка-
пиллярного электрофореза «Капель-104Т», 
оснащенного кварцевым капилляром (вну-
тренний диаметр 75 мкм, эффективная длина 
50 см), определяли содержание сульфатов, 
фосфатов и хлоридов в аквариумной воде каж-
дой исследуемой группы. Пробы в соответст-
вии с требованиями методики были проанали-
зированы при 20 °С и длине волны 254 и 374 нм 
в течение 24 часов после отбора. Перед анали-
зом пробы центрифугировали в течение 5 мин 
при 5000 g. После регистрации электрофоре-
граммы пики были идентифицированы с при-
менением программного обеспечения по ТУ 
4215-023-20506233-2006. Концентрацию опре-
деляемых в воде анионов вычисляли по градуи-
ровочному графику, построенному с помощью 
стандартных растворов.

Содержание основных катионов (Na, Ca, K, 
Mg) и меди в аквариумной воде определяли 
масс-спектральным методом, используя при-
бор XSeries-2 ICP-MS (Thermo) [Слуковский, 
Полякова, 2017]. Отбор проб воды для опреде-
ления содержания в ней меди проводили перед 
заменой воды, т. е. спустя сутки после добав-
ления соли. Основные показатели воды в аква-
риумах представлены в таблице.

Определение содержания меди в тканях 
моллюска

Для определения количества аккумулиро-
ванной меди в моллюсках по окончании экспе-
римента из каждого аквариума брали двух мол-
люсков, отделяли мягкие ткани от раковины 
и после глубокой заморозки при –80 °С сушили 
с помощью лиофильной сушки FreeZone (Lab-
conco). Помимо этого, в качестве контрольной 
точки взяли моллюска (n=1) сразу после выло-
ва из водоема.

Высушенные образцы массой 0,1 г разла-
гали смесью кислот в открытой системе [Слу-
ковский, 2015]. Образцы помещали в тефло-
новые стаканы, добавляли 0,1 мл раствора, 
содержащего 8 мкг/л 161 Dy (контроль химиче-
ского выхода при проведении процедуры раз-
ложения образцов), смачивали несколькими 
каплями деионизованной воды. Затем добав-
ляли 0,5 мл 70% НСlO4 (Supratur, Merck), 3 мл 
HF, 0,5 мл HNO3 и выпаривали до появления 
интенсивных белых паров. Кислоты HF, HNO3, 
HCl были подвергнуты дополнительной очист-
ке в перегонном аппарате PTFE/ PFA Subboiling 

EcoI R. Стаканы охлаждали, их стенки обмыва-
ли водой и раствор снова упаривали до влаж-
ных солей. Затем добавляли 2 мл НСl и 0,2 мл 
0,1М раствора Н3ВО3 и упаривали до объема 
0,5–0,7 мл. Полученные растворы переносили 
в полиэтиленовые бюксы, разбавляли деиони-
зованной водой до объема 20 мл. Далее образ-
цы разбавляли в 20 раз и определяли в них со-
держание меди масс-спектральным методом 
на приборе XSeries-2 ICP-MS.

Биохимический анализ

После завершения эксперимента моллю-
сков извлекали из аквариума, вскрывали и вы-
резали пищеварительную железу. Непосредст-
венно после изъятия ткани были заморожены 
в жидком азоте и хранились при температуре 
–80 °С до анализа. В день исследования замо-
роженные образцы пищеварительной железы 
массой 0,1–0,4 г гомогенизировали с помощью 
гомогенизатора Digital Disruptor Genie в 50 мМ 
буферном растворе Трис-HCl (pH 7,5) при 
5-кратном разбавлении. Гомогенат центрифу-
гировали при 60 000 g в течение 1 часа при 4 °C 
на центрифуге Beckman Coulter Allegra 64R. По-
лученный супернатант использовали для опре-
деления биохимических показателей.

Активность глутатион-S-трансферазы 
(GST) определяли по скорости связывания 
восстановленного глутатиона (GSH) с суб-
стратом 1-хлор-2,4-динитробензолом (CDNB) 
[Habig et al., 1974]. В лунку планшета вносили 
0,225 мкл реакционной смеси, содержавшей 
1 мМ CDNB и 1 мМ GSH в 0,125 М фосфатном 
буфере (рН 6,5). Реакцию начинали добавлени-
ем 0,025 мкл раствора гомогената. Увеличение 
оптической плотности раствора при длине вол-
ны 340 нм фиксировали непрерывно в течение 
пяти минут при 25 °С с помощью планшетного 
ридера CLARIOstar Basic Unit (BMG Labtech). 
Относительную активность фермента в тканях 
рыб представляли как количество µМ продукта 
реакции, образовавшихся за минуту, в пере-
счете на мг растворимого белка в ткани (µМ/мг 
белка*мин).

Активность каталазы (CAT) определяли 
согласно Beers и Sizer [1952] с модификаци-
ями. Для определения активности фермента 
использовали заранее приготовленный 0,05 
М трис-HCl буфер, рН 7,4. В день анализа го-
товили реакционную смесь, которая содер-
жала 25 мМ перекиси водорода в 0,05 М фос-
фатном буфере. После добавления гомогена-
та разложение перекиси водорода измеряли 
по уменьшению оптической плотности раство-
ра при длине волны 240 нм в течение 3 минут 
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при 25 °С. Относительную активность фермен-
та выражали как µМ перекиси водорода/мг 
белка*мин.

Концентрацию восстановленного глута-
тиона (GSH) определяли согласно методике 
Hissin и Hilf [1976] с модификациями. Раство-
римые белки гомогената осаждали с помощью 
трихлоруксусной кислоты (конечная конц. 5 %). 
Образовавшийся осадок отделяли центрифу-
гированием при 2500 g в течение 15 мин. Полу-
ченный супернатант нейтрализовали до рН 8,5 
с помощью 5 НNaOH, затем добавляли 0,4 М 
трис-НСl буфер (рН 8,5), содержащий 5 мМ 
EDTA (Sigma-Aldrich). Затем в реакционную 
смесь добавляли 0,01% раствор ортофталево-
го альдегида (Sigma-Aldrich) в метаноле, приго-
товленный непосредственно перед использо-
ванием. После перемешивания смесь инкуби-
ровали при комнатной температуре в течение 
15 мин и затем измеряли ее флуоресценцию 
(Em – 420 нм, Ex – 350 нм) при 25 °С. Концен-
трацию глутатиона вычисляли согласно кали-
бровочному графику, построенному по резуль-
татам измерений растворов с разной концен-
трацией GSН (Sigma-Aldrich) в 0,4 М трис-НСl 
буфере (рН 8,5) с добавлением 5 мМ EDTA. От-
носительную концентрацию глутатиона выра-
жали как мкг GSH/мг белка.

Концентрацию белка определяли в супер-
натанте спектрофотометрически при 26 °С, 
по величине поглощения при 220 нм (длина 
волны поглощения пептидных связей) [Noble, 
Bailey, 2009; Суховская и др., 2010].

Статистическая обработка данных

Различия между выборками оценивались 
с помощью непараметрического однофактор-
ного анализа (PERMANOVA). Апостериорный 
анализ осуществляли с использованием не-
параметрического критерия Манна – Уитни. 
Обработка данных проводилась с использова-
нием пакета программ Excel и Past 3. Анализ 
корреляций между исследуемыми показате-
лями осуществляли с помощью коэффициента 
ранговой корреляции Спирмена. Данные на ри-
сунках и в таблице представлены в виде ме-
дианы ± половина межквартильного размаха. 
Достоверными различия считались при уровне 
значимости р ≤ 0,05.

Результаты и обсуждение

Во время эксперимента концентрация кис-
лорода, температура, рН воды и содержание 
в воде биогенных соединений (аммиак, ни-
триты, нитраты, фосфаты), основных анионов 

(сульфаты, фосфаты, хлориды, гидрокарбона-
ты) и катионов (Ca, Mg) варьировали не более 
чем на 10 % (табл.). Количество дополнитель-
ных хлорид-ионов, которые вносили в воду 
в составе хлорида меди, было незначительным 
(4,5–6,0 мкг/л) и составляло 0,1–1,0 % от фо-
новой концентрации хлорид-ионов в аквариум-
ной воде (табл.).

Исследование содержания меди в мягких 
тканях тела показало, что моллюски аккумули-
руют этот металл из воды. Накопление меди 
в ткани зависело от концентрации ионов меди 
в воде (коэффициент корреляции r = 0,86), 
а также от длительности воздействия (r = 0,52) 
(рис. 1). Несмотря на поступление меди в ор-
ганизм, животные в аквариумах со всеми про-
тестированными концентрациями не умирали 
и продолжали активно фильтровать.

Самая высокая скорость накопления метал-
ла в тканях моллюска, достигшая максимума 
на 7-е сутки эксперимента, отмечена у беззуб-
ки из аквариума с наибольшей концентрацией 
металла в воде (250 мкг/л). При этом у моллю-
сков из аквариумов, в которые добавляли более 
низкие концентрации меди (5, 50 и 100 мкг/л), 
значительных различий в скорости накопления 
металла в тканях выявлено не было. Более того, 
в пищеварительной железе этих моллюсков 
после кратковременного увеличения концен-
трации меди в конце первых суток экспозиции 
аккумуляция металла резко замедлялась или 
даже происходило уменьшение концентрации 
загрязнителя (при добавлении 50 мкг Cu2+/л 
на 7-е сутки). Похожая динамика аккумуляции 

Рис. 1. Содержание ионов меди в пищеварительной 
железе двустворчатого моллюска Anodonta cygnea:
по оси ординат – концентрация меди в гепатопанкреасе 
моллюска мкг/г

Fig. 1. Content of copper ions in the digestive gland 
of the mussel Anodonta cygnea:
along the ordinate axis – the concentration of copper 
in the hepatopancreas of the mussel, µg/g
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меди была показана в гепатопанкреасе мидий 
Mytilus galloprovincialis: очень медленное нако-
пление металла происходит из воды с концен-
трацией меди 0,2–20 мг Cu2+/л, тогда как при 
воздействии 50 мг/л Cu2+ накопление Cu резко 
возрастает [Periс et al., 2017].

Замедление аккумуляции меди может сви-
детельствовать о наличии у A. cygnea пути ак-
тивного выведения ионов меди из организма, 
который нарушается при воздействии избы-
точных концентраций меди. Возможные пути 
экскреции меди у моллюсков изучены плохо. 
Отмечают усиление секреции слизи у моллю-
сков, подверженных умеренным дозам метал-
ла, однако анализы элементного состава слизи 
отсутствуют [Sze, Lee, 1995; Vosloo et al., 2012]. 
Вероятность выведения тяжелых металлов 
с фекалиями, а также через почки и железы, 
вырабатывающие биссусные нити, была пока-
зана у мидий, однако для меди этот механизм 
не изучался [George et al., 1976, 1982]. Кроме 
того, известно, что присутствие органических 
хелатов в водном растворе заметно увеличи-
вает выживаемость организмов, а присутствие 
в воде комплексообразующих агентов значи-
тельно снижает токсичность меди. Водопро-
водная вода, которая была использована в на-
шем эксперименте, содержала минимальное 
количество органических соединений. Следо-
вательно, ионы меди, добавленные в нее, нахо-
дились в наиболее токсичной форме, в отличие 
от меди, попадающей в природную воду.

Полученные результаты и их сравнение 
с данными литературы свидетельствуют о том, 
что эффективность поглощения меди у дву-
створчатых моллюсков зависит от количества 
растворенного металла и от формы, в которой 
он находится в воде, от видовой принадлежно-
сти живого организма, а также, как уже было 
показано ранее, от скорости фильтрации, за-
висящей от температуры среды [Cosson et al., 
2008].

Биохимические показатели 
в гепатопанкреасе A. cygnea

Известно, что медь, как металл с переходной 
валентностью, участвует в окислительно-вос-
становительной реакции Фентона, источника 
опасных гидроксильных радикалов, провоци-
рующих окислительный стресс. Окислительный 
стресс, в свою очередь, означает запуск каска-
да окисления липидов биомембран, которое 
вызывает серьезное нарушение работы клетки 
[Regoli, Giuliani, 2014]. Также медь имеет высо-
кое сродство к тиольным группам белков и ока-
зывает ингибирующее действие на различные 

ферменты, что приводит к негативным послед-
ствиям на клеточном уровне. Оба эти свойст-
ва меди в первую очередь должны отражаться 
на показателях работы антиоксидантной сис-
темы (АОС), в том числе активности фермен-
тов GST и САТ. Например, у морских беспоз-
воночных Ruditapes decussates [Geret et al., 
2002] и M. galloprovincialis [Canesi et al., 1998] 
под воздействием меди (0–25 и 60 мкг/л соот-
ветственно) изменялась активность антиокси-
дантных ферментов, таких как SOD, CAT и GPx. 
В жабрах моллюсков после 1, 3, 7, 14, 21 и 28 
дней воздействия Cu отмечались индукция ме-
таллотионеинов и увеличение малонового ди-
альдегида – продукта перекисного окисления 
липидов. Металлотионеины являются основ-
ным механизмом детоксикации микроэлемен-
тов (включая Cu) у животных [Wang, Rainbow, 
2010]. Они связывают свободные металлы, тем 
самым снижая их внутриклеточные концентра-
ции и предотвращая нежелательные взаимо-
действия с другими клеточными компонентами 
[Klaassen et al., 1999; Wang, Rainbow, 2010].

У M. galloprovincialis при действии меди 
в концентрации 40 мкг/л также обнаружено 
усиление интенсивности перекисного окисле-
ния липидов [Viarengo et al., 1993] и изменения 
в содержании низкомолекулярного антиокси-
данта – тиолсодержащего пептида глутатиона 
[Regoli, Principato, 1995]. У мидий Mytilus edu‑
lis после кратковременного воздействия меди 
в той же концентрации обнаружили изменение 
транскрипции другого низкомолекулярного 
тиолсодержащего пептида металлотионеина 
[Dondero et al., 2005; Zorita et al., 2007].

Известно, что у моллюсков медь в первую 
очередь накапливается в пищеварительной 
железе [Marigómez et al., 2002]. На рис. 2 пред-
ставлены графики изменения активности GST 
и САТ и содержания GSH в гепатопанкреасе 
беззубки через 1, 3 и 7 суток от начала экспери-
мента по добавлению в аквариумы разных кон-
центраций меди.

Спустя сутки после начала воздействия до-
стоверные изменения выявлены в содержании 
восстановленного глутатиона. Его концентра-
ция в гепатопанкреасе понижалась по сравне-
нию с контрольными значениями при дейст-
вии 50 и 250 мкг/л меди. Данные изменения, 
вероятно, вызваны связыванием меди с SH-
группами GSH, что является одним из основных 
механизмов обезвреживания тяжелых металлов 
в клетке. Уже на третьи сутки воздействия воды 
с добавлением 50 и 100 мкг/л меди наблюда-
лось повышение уровня GSH, вероятно, за счет 
компенсаторного усиления синтеза этого пеп-
тида. Изменение уровня GSH в гепатопанкреа-



79

се уже через сутки от начала эксперимента под-
тверждает участие этого трипептида в первом 
эшелоне защиты от тяжелых металлов.

Активность GST на первые и третьи сутки 
оставалась на уровне контроля во всех аква-
риумах. Известно, что отсутствие повышения 
активности GST в пищеварительной железе 
при действии металла (рис. 2, А, Б) может быть 
связано с ингибированием GR либо с транс-
крипцией гена GST-pi [Hoarau et al., 2006]. 
На седьмые сутки наблюдали активацию этого 
фермента в пищеварительной железе моллю-

сков из аквариумов, в которые добавляли медь 
в концентрации 50, 100 и 250 мкг/л по сравне-
нию с аквариумом № 1 (0 мкг/л Cu2+) (рис. 2, В).

Активность САТ в пищеварительной же-
лезе беззубок также не изменялась при низ-
ких концентрациях меди в воде по сравнению 
с моллюсками из контроля, и только при самой 
высокой из протестированных концентраций 
и длительной экспозиции (250 мкг/л на 3-и сут-
ки и 100 мкг/л на 7-е сутки) активность этого 
фермента повышалась. Кроме того, можно от-
метить снижение активности САТ на 7-е сутки 

Рис. 2. Активность глутатион-S-трансферазы и каталазы и концентрация GSH в гепатопанкреасе двустворча-
тых моллюсков A. cygnea при добавлении соли меди (II) с экспозицией опыта 1 (А), 3 (Б) и 7 (В) суток:
по оси абсцисс: маркировка аквариума в зависимости от количества добавленной меди (1 – 0, 2 – 5, 3 – 50, 4 – 100, 
5 – 250 мкг/л); * – статистически значимые различия по отношению к моллюскам из аквариума 1

Fig. 2. Activity of glutathione-S-transferase and catalase and GSH concentration in the hepatopancreas of the mus-
sels A. cygnea in the presence of copper (II) salt with an exposure of 1 (А), 3 (Б), and 7 (В) days:
along the abscissa: marking of the aquarium depending on the amount of added copper (1 – 0, 2 – 5, 3 – 50, 4 – 100, 5 – 250 µg/l); 
* – statistically significant differences in relation to the mussels from aquarium 1

А

Б

В

Маркировка аквариума Маркировка аквариума Маркировка аквариума

Маркировка аквариумаМаркировка аквариумаМаркировка аквариума

Маркировка аквариума Маркировка аквариума Маркировка аквариума
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у моллюсков из аквариума, в который добавляли 
250 мкг/л ионов меди, по сравнению с живот-
ными из этой же группы через 1 и 3 суток. Сни-
жение активности САТ у моллюсков может быть 
следствием структурных изменений белков, 
в том числе самого фермента [Yan et al., 2007].

Таким образом, длительное воздействие 
повышенных концентраций меди приводит 
к адаптивному изменению активности фермен-
тов АОЗ у беззубки, направленному на обез-
вреживание продуктов окислительных реакций. 
При этом такой ответ занимает довольно много 
времени, так как требует синтеза новых моле-
кул белка, который происходит через регуля-
цию активности соответствующих генов.

Заключение

В целом изменения параметров исследован-
ных компонентов АОС можно охарактеризовать 
как умеренные. Статистический анализ не выя-
вил достоверных корреляций между концентра-
циями меди в воде и изменениями в активности 
GST и САТ и концентрацией GSH. Показано, что 
ионы меди в небольших количествах (на один-
два порядка ниже ПДК) не оказывают индуциру-
ющего действия на компоненты АОС и базаль-
ный уровень антиоксидантов (CAT, GST и GSH) 
оказался достаточным для обезвреживания 
производных метаболизма меди.

Показано, что при воздействии концентра-
ций меди в воде в диапазоне, характерном для 
большинства природных пресноводных водо-
емов России (1–100 мкг/л), происходит очень 
медленное накопление меди в тканях A. сygnea.

В свою очередь, накопление металла в кон-
центрациях, превышающих фоновые значе-
ния, со временем линейно возрастает. Таким 
образом, скорость накопления увеличивается 
с повышением концентрации загрязнителя, что 
потенциально создает угрозу не только для са-
мих моллюсков, но и для консументов, находя-
щихся выше по пищевой цепи, в том числе для 
человека. Изменения в активности ферментов 
АОС (САТ и GST) были отмечены в основном 
на седьмые сутки эксперимента при самых 
высоких из протестированных концентраци-
ях меди. Отмеченные на 7-е сутки изменения 
активности ферментов при концентрации Cu2+ 
250 мкг/л позволяют предположить, что более 
длительное действие меди, даже в концентра-
циях ниже установленного ПДК для водоемов 
хозяйственно-питьевого и культурно-бытово-
го водопользования (ПДКв) и в 100 раз выше 
ПДКвр, обладает кумулятивным эффектом, ко-
торый в дальнейшем может иметь негативные 
последствия.

Финансовое обеспечение исследова‑
ний осуществлялось из средств федераль‑
ного бюджета на выполнение государствен‑
ного задания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0076) 
и при финансовой поддержке гранта РФФИ 
№ 17‑04‑01431_а.
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ОЦЕНКА ПЕРЕКИСНОГО ОКИСЛЕНИЯ ЛИПИДОВ В ТКАНЯХ РЫБ 
ИЗ ОЗЕР СИСТЕМЫ РЕКИ КЕНТИ, РЕСПУБЛИКА КАРЕЛИЯ

О. Б. Васильева1, М. А. Назарова2, Н. Н. Немова1

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

Установлено, что в тканях щуки Esox lucius Linnaeus, 1758 и плотвы Rutilus rutilus 
(Linnaeus, 1758), обитающих в озере Костомукшское, которое является местом 
захоронения техногенных отходов переработки сырья Костомукшского горно-обо-
гатительного комбината, перекисное окисление липидов протекает активнее, чем 
у рыб, обитающих ниже по течению реки Кенти. Установлен высокий уровень пер-
вичных продуктов перекисного окисления липидов – диеновых конъюгатов и ди-
енкетонов в печени плотвы и щуки из хвостохранилища, что отражает активацию 
начальных этапов пероксидации в тканях рыб при влиянии техногенных стоков 
Костомукшского ГОКа. Наличие мелкодисперсной взвеси в озере Костомукшском 
приводит к уменьшению оксигенации жабр плотвы и щуки, что влияет на интенсив-
ность перекисных процессов. У рыб в озере Койвас, наиболее удаленном от пром-
предприятия, степень пероксидации тканей наименьшая. Активность перекисных 
процессов снижается в ряду: жабры – печень – мышцы. Наиболее выраженные раз-
личия в содержании продуктов перекисного окисления липидов обнаружены в пе-
чени рыб, что, возможно, определяется высокой метаболической и детоксикаци-
онной активностью этого органа. Исходя из анализа изученных параметров у двух 
видов рыб, наиболее устойчивой к техногенному влиянию является щука, что, веро-
ятнее всего, объясняется особенностями ее экологии.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: антропогенное влияние; щука; плотва; перекисное окисле-
ние липидов; малоновый диальдегид.

O. B. Vasil’eva, M. A. Nazarova, N. N. Nemova. ESTIMATION OF LIPID 
PEROXIDATION IN TISSUES OF FISH FROM LAKES OF THE KENTI RIVER 
SYSTEM, REPUBLIC OF KARELIA

Lipid peroxidation in tissues of pike Esox lucius Linnaeus, 1758 and roach Rutilus ruti‑
lus (Linnaeus, 1758) from Lake Kostomukshskoe (storing tailings from the Kostomuksha 
ore mining and processing enterprise) was found to be more intensive than in fish living 
downstream the Kenti River. The content of lipid peroxidation products in the liver of fish 
from Lake Koivas was significantly lower than in fish living higher up the Kenti River. This 
may be due to significant differences in the concentration of ions in these water bodies. 
A high level of primary lipid peroxidation products – diene conjugates and diene ketones, 
was detected in the liver of roach and pike from the tailing pond, indicating the activation 
of the initial stages of peroxidation in fish tissues in response to a high level of minerals 
from the tailings pond. Among all the studied fish tissues the highest level of lipid perox-
idation products was found in gills. This can be explained by the higher degree of oxy-
genation in this organ and, as a consequence, enhanced oxidation of membrane lipids 
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Введение

Местом захоронения техногенных отходов 
переработки сырья (хвостов) одного из круп-
нейших промышленных предприятий Северо-
Западного региона России – Костомукшско-
го горно-обогатительного комбината (ГОК) 
является озеро Костомукшское, что привело 
к изменению основных физико-химических 
характеристик этого водоема. В настоящее 
время вода в озере Костомукшское (хвосто-
хранилище) является высокоминерализован-
ной (свыше 600 мг/л) со слабощелочной реак-
цией среды, сульфатного класса группы калия 
с низким содержанием органического веще-
ства и железа, а также характеризуется повы-
шенным уровнем взвешенных в воде частиц 
(табл. 1) [Биота…, 2012]. Химический состав 
поступающей в водоем взвеси вследствие вы-
щелачивания различных компонентов непо-
средственно влияет на химические показатели 
воды Костомукшского водохранилища и озер, 
расположенных ниже. Сточные воды Косто-
мукшского ГОКа из озера Костомукшское по-
ступают в ближайшее к хвостохранилищу озеро 
Окуневое и затем через ряд водоемов – в озе-
ро Койвас, которое находится ниже по течению 
реки Кенти (рис.). Сток органических и био-
генных веществ в водоемы озерно-речной си-
стемы реки Кенти незначителен. Эти водоемы 
служат природным модельным объектом для 
изучения влияния антропогенного загрязне-
ния на гидробионтов, поскольку все озера на-
ходятся в непосредственной близости друг 
от друга, имеют одинаковое происхождение, 
но отличаются гидрохимическими и гидроло-
гическими показателями воды (табл. 1). Общая 
длина исследуемой озерно-речной системы 
составляет 75 км, она представляет собой ка-
скад из 10 озер, чередующихся с порожистыми  
 участками.

Биоиндикация техногенных воздействий 
на организмы, обитающие в водоемах с высо-
кой антропогенной активностью, включает ис-
следования, связанные с поиском наиболее 
информативных критериев оценки состояния 
гидробионтов. Одним из инструментов такой 
оценки является характеристика биохимиче-
ского статуса рыб, который может изменяться 
в ответ на токсическое воздействие [Биота…, 
2012]. К классическим биохимическим по-
казателям состояния животных, которые ис-
пользуются при оценке влияния различных 
токсикантов на организм, относятся продукты 
перекисного окисления липидов (ПОЛ), оце-
нить которое можно по накоплению первичных 
продуктов ПОЛ – диеновых конъюгатов (ДК) 
и диенкетонов (Д), а также одного из конечных 
метаболитов ПОЛ – малонового диальдеги-
да (МДА) [Hochachka, Somero, 2002; Lushchak, 
2011]. В данной работе впервые изучены про-
дукты ПОЛ для оценки влияния техногенных 
стоков Костомукшского ГОКа на биохимиче-
ский статус тканей щуки Esox lucius Linnaeus, 
1758 и плотвы Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758), 
которые, по данным ихтиологических наблю-
дений [Биота…, 2012], относятся к наиболее 
распространенным видам рыб озерно-речной 
системы Кенти.

Материалы и методы

Сбор проб органов и тканей щуки Esox lucius 
Linnaeus, 1758 и плотвы Rutilus rutilus (Linnaeus, 
1758) из трех водоемов – озер Костомукшское, 
Окуневое и Койвас – проводили в июне. Иссле-
дование осуществляли на самцах рыб 3–4 ста-
дии зрелости гонад; их линейно-весовые ха-
рактеристики, возраст и количество в выборках 
приведены в табл. 2.

Содержание ДК и Д оценивали, исполь-
зуя методику В. Б. Гаврилова с соавт. [1987]: 

in gills. The high mineralization of the Kostomuksha mining plant’s tailing dump creates 
an unusual, hypertonic habitat for freshwater fish. This affects, above all, the functioning 
of their gills, which regulate the body’s water-salt balance. Fine suspended solids in Lake 
Kostomukshskoe reduce the oxygenation of gills in roach and pike, thus affecting the rate 
of peroxidation processes. The tissue with the lowest content of lipid peroxidation pro-
ducts was muscles. The activity of peroxidation processes in muscles showed no signifi-
cant variation among fish from different waterbodies. Fish from Lake Koivas (the farthest 
away from the industrial source) demonstrated the lowest degree of tissue peroxidation. 
The activity of peroxidation processes declines in the following sequence: gills-liver-mus-
cles. The most pronounced variation in the content of lipid peroxidation products was 
found in the liver, presumably due to the high metabolic and detoxification activity of this 
organ. Based on the analysis of the studied parameters in the two fish species, pike is 
more resistant to industrial impact, most likely due to the characteristics of its ecology.

K e y w o r d s: human impact; pike; roach; lipid peroxidation; malondialdehyde.
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их экстрагировали смесью гептан : изопропи-
ловый спирт (1 : 1) и затем фотометрировали 
гептановую фракцию. Концентрацию ДК и Д 
рассчитывали с учетом разведения с использо-
ванием молярного коэффициента. Концентра-
цию МДА определяли по методике И. Д. Сталь-
ной и Т. Г. Гаришвили [1977] путем взаимо-
действия гомогената тканей исследуемых 
образцов с тиобарбитуровой кислотой (ТБК) 
в кислой среде. Экспозиция опыта составляла 
45 минут. Количественное содержание экстра-
гированных бутанолом ТБК-продуктов оцени-
вали спектрофотометрически при длине волны 
352 нм и рассчитывали с учетом разведения 
и коэффициента пересчета. Концентрацию 
продуктов ПОЛ выражали в нмоль/г ткани. Об-
работку данных выполняли статистическими 
методами, оценку нормальности распределе-
ния проводили тестом Колмогорова – Смир-
нова и Лиллифорса, сравнение двух выборок 
осуществляли при помощи критерия Стьюден-
та (p ≤ 0,05).

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

Результаты и обсуждение

В результате проведенного исследования 
установлено, что уровень ДК и Д в печени плот-
вы и щуки из хвостохранилища и озера Окуне-
вое достоверно не различался и был значитель-
но выше концентрации данных показателей 
у рыб из озера Койвас (табл. 3, 4). Вероятно, 
это объясняется высоким уровнем начальных 
этапов пероксидации в тканях рыб при влия-
нии техногенных стоков Костомукшского ГОКа, 
поскольку накопление ДК и Д в тканях гидро-
бионтов отражает раннюю стадию ПОЛ. Кон-
центрация МДА была одинакова в печени рыб 
из озер Окуневое и Койвас и при этом ниже, 
чем у рыб из хвостохранилища. МДА является 
одним из конечных продуктов ПОЛ, и его уро-

Таблица 1. Гидрологические и гидрохимические показатели озер системы р. Кенти
Table 1. Hydrological and hydrochemical indicators of lakes of the Kenti River system

Показатели
Index

Водоемы
Lakes

Костомукшское
Kostomukshskoe

Окуневое
Okunevoe

Койвас
Koivas

Площадь зеркала, км2

Lake area, km2 34,2 0,3 21,4

Площадь водосбора, км2

Catchment area, km2 68,4 51,0 356,0

Средняя глубина, м
Average depth, m - 2,6 4,1

Максимальная глубина, м
Maximum depth, m 25 5,6 21,0

Объем водной массы, млн м3

Volume of water mass, mln m3 430 0,86 89,6

Период условного водообмена, сут.
Period of conditional water exchange, days - 15 285

Са2+, мг/л
Са2+, mg/l 40,1 36,7 21,9

Mg2+, мг/л
Mg2+, mg/l 17,8 14,7 9,3

К+, мг/л
К+, mg/l 154,5 155,9 91,4

Na+, мг/л
Na+, mg/l 17,9 20,8 11,7

HСO3
-, мг/л

HСO3
-, mg/l 124,8 103,4 61,8

SO4
2-, мг/л

SO4
2-, mg/l 270,4 305,6 198,6

Cl-, мг/л
Cl-, mg/l 6,9 5,6 3,2

Σ ионов, мг/л
Σ ions, mg/l 632,4 642,7 397,9

рН 7,6–7,7 7,42 7,05
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вень в тканях может служить критерием оценки 
степени интенсивности данных процессов.

Перекисное окисление липидов характе-
ризуется образованием большого числа чрез-
вычайно реакционноспособных свободных 
радикалов, оказывающих разрушительное 
воздействие на биологические структуры, и не-
контролируемым развитием по типу цепной 
реакции [Владимиров, Арчаков, 1972; Rahman, 
2007; Голованова, 2008; Моисеенко, 2009]. 
Увеличенное образование свободных радика-
лов и связанное с этим усиление процессов пе-
роксидации липидов может привести к измене-
нию физико-химических свойств мембранных 
белков и липидов, активности мембраносвя-
занных ферментов, нарушению проницаемости 
мембран (в т. ч. для протонов и ионов кальция), 
ионного транспорта (ингибирование Nа+, К+-
АТФазы), уменьшению электрической стабиль-
ности липидного бислоя мембран [Владими-
ров, Арчаков, 1972; Пименов и др., 2004].

Озеро Окуневое топографически занима-
ет промежуточное положение между озерами 

Костомукшское и Койвас и по своим гидрохи-
мическим характеристикам близко к озеру Ко-
стомукшское. В печени рыб из озера Койвас 
содержание продуктов ПОЛ значительно ниже, 
чем у рыб, обитающих выше по течению реки 
Кенти (табл. 3, 4), что может быть связано с су-
щественными различиями в концентрации ио-
нов в воде данных водоемов. Таким образом, 
установлена взаимосвязь степени пероксида-
ции липидов в печени плотвы и щуки с концен-
трацией минеральных ионов в исследованных 
озерах.

Среди всех изученных тканей рыб наиболь-
ший уровень продуктов ПОЛ установлен в жа-
брах (табл. 3, 4). Вероятно, это объясняется 
повышенной степенью оксигенации в данном 
органе, что, как следствие, приводит к усилен-
ному окислению мембранных липидов жабр. 
Исключение составили рыбы из озера Косто-
мукшское, где концентрация МДА, ДК и Д в жа-
брах была ниже, чем в печени рыб (табл. 3, 4). 
Вероятно, это объясняется тем, что взмучен-
ность хвостохранилища способствует механи-

Схема озерно-речной системы Кенти
Map of the lake-river system of the Kenti River
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ческому забиванию тычинок жабр мелкодис-
персной взвесью, приводящему к уменьшению 
оксигенации ткани, снижению аэробного обме-
на и, как следствие, снижению активности пе-
рекисных процессов [Моисеенко, 2009]. Недо-
статок поступления кислорода приводит к нако-
плению в жабрах триацилглицеринов и низкому 
уровню холестерина [Васильева и др., 2012]. 
Снижение холестерина в жабрах влияет на из-
менение микровязкостности биомембран, что 
может стать причиной нарушения осморегуля-
торной функции данного органа. Подобные мо-
дификации липидных компонентов при влиянии 
техногенного загрязнения были установлены 
в ранее проведенных исследованиях [Tkacheva 
et al., 2004; Zaman et al., 2008; Биота…, 2012]. 
У пресноводных рыб, обитающих в гипотонич-
ной среде, вода проникает в организм через 
жабры, кожу и перорально с пищей. Для пре-
дупреждения обводнения организма в почках 

хорошо развит фильтрационный аппарат (мно-
гочисленные клубочки и канальцы) и выделя-
ется большое количество гипотоничной мочи. 
Потеря солей компенсируется реабсорбцией 
их в дистальных почечных канальцах, а также 
проникновением через жабры и поступлением 
с кормом [Анисимова, Лавровский, 1983]. Вы-
сокая минерализация хвостохранилища Косто-
мукшского ГОКа создает непривычную – гипер-
тоничную – среду обитания для пресноводных 
рыб, что влияет прежде всего на функциониро-
вание их жабр, регулирующих водно-солевой 
баланс организма. Интересно отметить, что 
уже в озере Окуневое уровень МДА в жабрах 
плотвы и щуки значительно выше, чем в жабрах 
рыб из хвостохранилища, что может быть свя-
зано с отсутствием в озере Окуневое мелко-
дисперсной взвеси.

В мышцах рыб обнаружено самое низкое со-
держание продуктов ПОЛ по сравнению с дру-

Таблица 2. Возраст и линейно-весовые параметры рыб из озер системы р. Кенти
Table 2. Age and linear-weight parameters of fish from the lakes of the Kenti River system
Показатели
Index

Щука
Pike

Плотва
Roach

Озеро
Lakes

Косто-
мукшское

Kostomukshs-
koe

Окуневое
Okunevoe

Койвас
Koivas

Косто-
мукшское

Kostomukshs-
koe

Окуневое
Okunevoe

Койвас
Koivas

Выборка, n
Sample, n 10 10 10 10 10 10

Возраст рыб, лет
Age of fish, years 4+ – 5+ 4+ – 5+ 4+ – 5+ 4+ – 5+ 4+ – 5+ 4+ – 5+

Масса рыб, г
Weight, g 473 ± 11,6 612,8 ± 12,2 723,8 ± 18,1 48,9 ± 4,7 54,3 ± 5,1 58,6 ± 7,3

Длина рыб, см
Length, cm 48,1 ± 3,2 50,5 ± 4,7 53,8 ± 4,3 13,9 ± 1,7 14,8 ± 1,5 15,2 ± 1,1

Таблица 3. Содержание продуктов перекисного окисления липидов (в нмоль/г ткани) в тканях плотвы Rutilus 
rutilus (Linnaeus, 1758)
Table 3. Content of lipid peroxidation products (nmol/g of tissue) in the tissues of roach Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758)

Показатели
Index

Жабры
Gills

Печень
Liver

Мышцы
Muscles

1 2 3 1 2 3 1 2 3
Малоновый 
диальдегид

Malonic 
dialdehyde

86,8 ± 1,7 114,3 
± 1,8a

86,2 
± 2,1a,b

142,6 
± 3,2

80,4 
± 2,1a

77,3 
± 2,8a 25,4 ± 2,3 22,7 ± 2,5 21,7 ± 2,7

Диеновые 
конъюгаты

Diene conjugates

107,6 
± 3,4

120,8 
± 3,8a

76,9 
± 2,8a,b

113,7 
± 4,4

108,3 
± 3,1

39,7 
± 2,9a,b 29,6 ± 2,6 27,3 ± 2,3 24,9 ± 3,1

Диенкетоны
Dienketons 91,3 ± 2,8 117,6 

± 2,9a
80,8 

± 1,9a,b
106,3 
± 2,6

101,7 
± 3,4

68,1 
± 3,0a,b 28,1 ± 3,3 25,9 ± 1,9 25,7 ± 2,2

Примечание. Здесь и в табл. 4: 1 – оз. Костомукшское; 2 – оз. Окуневое; 3 – оз. Койвас; a – различия достоверны при срав-
нении рыб из данного озера и оз. Костомукшское, при р ≤ 0,05; b – различия достоверны при сравнении рыб из оз. Койвас 
и оз. Окуневое, при р ≤ 0,05.
Note. Here and in Tab. 4: 1 – Lake Kostomukshskoe; 2 – Lake Okunevoe; 3 – Lake Koivas; a – differences are significant when com-
paring fishes from this lake and Lake Kostomukshoe, at p ≤ 0.05; b – differences are significant when comparing fishes from Lake 
Koivas and Lake Okunevoe, at p ≤ 0.05.
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гими тканями (табл. 3, 4). Активность перекис-
ных процессов в данной ткани у рыб из разных 
водоемов достоверно не различалась. Учи-
тывая крайнюю чувствительность перекисных 
процессов к различного рода воздействиям, 
можно сделать предположение о достаточ-
но высоких адаптивных способностях мышц 
у изученных видов рыб.

Заключение

Таким образом, наибольшая активность пе-
рекисных процессов была установлена в пе-
чени рыб, обитающих в озере Костомукшское. 
Наименьшая степень пероксидации установ-
лена в тканях рыб из озера Койвас, которое 
географически наиболее удалено от Косто-
мукшского горно-обогатительного комбината. 
Активность перекисных процессов снижается 
в ряду: жабры – печень – мышцы. Наиболее вы-
раженные различия в содержании продуктов 
ПОЛ обнаружены в печени рыб, что, возможно, 
определяется высокой метаболической и де-
токсикационной активностью этого органа. Ис-
ходя из анализа уровня изученных параметров 
ПОЛ у двух видов рыб, наиболее устойчивой 
к техногенному влиянию является щука, что, 
вероятнее всего, объясняется особенностями 
ее экологии. Щука, в отличие от плотвы, отно-
сится к консументам более высокого порядка, 
и можно полагать, что в процессе эволюции 
у нее сформировались особые приспособи-
тельные механизмы, позволяющее пластич-
нее адаптироваться к меняющимся условиям 
внешней среды.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0076).
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ПОСТВАКЦИНАЛЬНЫЙ ИММУНИТЕТ У ПЕСЦОВ, 
ВАКЦИНИРОВАННЫХ ПРОТИВ САЛЬМОНЕЛЛЕЗА

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

Борьба с сальмонеллезом всегда была важной и актуальной задачей, а в послед-
нее время сальмонеллезная инфекция среди сельскохозяйственных животных, 
птицы и пушных зверей широко распространена и имеет тенденцию к дальнейше-
му росту. Помимо этого переболевшие сальмонеллезом звери в 85 % случаев оста-
ются бактерионосителями. Вспышки сальмонеллеза у пушных зверей регистриру-
ют с начала апреля до конца сентября, на некоторых фермах смертность животных 
достигает 30 %. Указанные обстоятельства обеспечивают длительное существо-
вание эпизоо тического очага сальмонеллезной инфекции. В связи с этим боль-
шое значение имеют мероприятия, направленные на своевременную специфиче-
скую профилактику, снижение и ликвидацию потерь животных от сальмонеллеза. 
Используемые до последнего времени инактивированные вакцины против сальмо-
неллеза по результатам многолетнего их применения оказались недостаточно эф-
фективными. При вакцинации происходят сложные структурные и функциональные 
изменения в органах иммунной системы животных. Многократное введение пре-
парата согласно соответствующим наставлениям по применению делает процесс 
иммунизации длительным и трудоемким. В работе использованы песцы клеточно-
го разведения, привитые инактивированной вакциной. Животных опытной группы 
вакцинировали ассоциированной инактивированной вакциной против колибакте-
риоза, сальмонеллеза, клебсиеллеза и протейных инфекций молодняка сельскохо-
зяйственных животных и пушных зверей, изготовленной ФГУП «Покровский завод 
биопрепаратов» и ООО «Агровет» (вакцина ОКЗ ТУ 9384-047-00008064-99). Песцы 
были привиты подкожно двукратно с интервалом 14 дней согласно наставлению 
по применению препарата. Животных контрольной группы не вакцинировали. После 
планового убоя песцов клеточного разведения из каждой группы брали по пять зве-
рей на 7, 14, 21 и 28-й день после вакцинации. Для гистологического исследования 
брали следующие органы: подчелюстные лимфатические узлы, селезенку, которые 
фиксировали в 10% водном растворе нейтрального формалина. Оценку клеточного 
иммунитета проводили с помощью реакций Е- и ЕАС-розеткообразования, опсоно-
фагоцитарной реакции, реакции агглютинации. При гистологическом исследова-
нии селезенки песцов после вакцинации на срезе хорошо различимы красная и бе-
лая пульпа. При гистологическом изучении нижнечелюстных лимфатических узлов 
у песцов в корковом слое хорошо просматривались первичные и вторичные лим-
фоидные узелки. Мякотные шнуры за счет скопления лимфоцитов утолщены. В ре-
зультате иммунизации песцов против сальмонеллеза инактивированной вакциной 
в периферических органах иммунитета происходит пролиферация и дифференци-
ровка иммунокомпетентных клеток, характеризующаяся увеличением иммунобла-
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Введение

В настоящее время в звероводческих хозяй-
ствах ежегодно проводятся плановые профи-
лактические мероприятия по формированию 
у животных специфического иммунитета к ак-
туальным для данной местности инфекцион-
ным заболеваниям. При вакцинации животных 
в организме происходят сложные структурные 
и функциональные изменения в органах им-
мунной системы [Домский, Кульминский,1997; 
Домский, 2002]. Используемые до последне-
го времени инактивированные вакцины против 
сальмонеллеза по результатам многолетнего их 

применения оказались недостаточно эффектив-
ными [Макаров и др., 1994] из-за деградации 
антигенных свойств под влиянием физико-хими-
ческих воздействий на микробную клетку в про-
цессе инактивации, ограниченной циркуляции 
антигена в организме и, как следствие, слабого 
и недостаточного стимулирования иммунной 
системы в процессе иммуногенеза [Матвиен-
ко, 1986]. Периферические органы обеспечи-
вают процессы антигензависимой пролифера-
ции и дифференцировки клеток, мигрирующих 
из центральных органов, где они ранее прио-
брели специфические рецепторы к данному ан-
тигену. Для обеспечения контакта с антигенами 

стов и зрелых плазмоцитов, характерных как для клеточного, так и для гуморального  
иммунного ответа.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: инактивированная вакцина; ОФР; Е- и ЕАС-розетко-
образование; подчелюстные лимфатические узлы; селезенка; иммунобласты; про-
плазмоциты; плазмоциты.

I. I. Okulova, I. A. Domsky, Yu. A. Berezina, Z. N. Bel’tyukova, 
M. A. Koshurnikova. POST-VACCINATION IMMUNITY IN ARCTIC FOXES 
VACCINATED AGAINST SALMONELLA

Combating salmonellosis has always been an important task. This infection has been 
widespread among farm and fur animals, as well as poultry, and tends to be on a rise lately. 
Furthermore, 85 % of animals continue to carry the bacteria after recovery. Salmonellosis 
outbreaks are registered among fur animals from early April to late September. In some 
farms, mortality is up to 30 %. As a result, epizootic hotbeds of salmonella infection are 
persistent. It is therefore important to take timely and specific actions to prevent, re-
duce and eliminate animal losses to salmonellosis. The inactivated salmonellosis vac-
cines used until lately proved to be not very effective. Vaccination of animals induces 
complex structural and functional changes in the immune system organs. Repeated 
administration of the drug, as instructed, turns immunization into a lengthy and labori-
ous process. This study was carried out with cage-reared Arctic foxes treated with inac-
tivated vaccine. Animals in the experimental group were vaccinated with an associated 
inactivated vaccine against colibacillosis, salmonella, klebsiella and protozoa infections 
manufactured by the Pokrovsky Biologics Plant and LLC AgroVet (vaccine OKZ TU-
9384-047-00008064-99). The animals were vaccinated subcutaneously twice with an in-
terval of 14 days according to the instruction for the drug. Animals in the control group 
were not vaccinated. After the scheduled slaughter of cage-reared Arctic foxes, 5 animals 
from each group in their 7th, 14th, 21st, and 28th days after vaccination were taken. Their 
spleens and submandibular lymph nodes were extracted for histological examination 
and fixed in 10% aqueous solution of neutral formalin. Cellular immunity was assessed 
using opsonophagocytic assay (OPA), E- and EAC-rosette formation, and agglutination 
test. Morphological and morphometric measurements of the peripheral immune organs 
were taken. Spleen tissue sections from vaccinated Arctic foxes had red and white pulp 
clearly visible during histological examination. Histological examination of mandibu-
lar lymph nodes of the Arctic foxes revealed primary and secondary lymphoid nodules 
in the cortical layer. Medullary cords are thickened due to the accumulation of lympho-
cytes. Immunization of Arctic foxes with inactivated vaccine against salmonellosis results 
in the proliferation and differentiation of immunocompetent cells in peripheral immune 
organs, which involves an increase in the number of immunoblasts and mature plasmo-
cytes. This change is characteristic of both cellular and humoral immune response.

K e y w o r d s: inactivated vaccine; OPA; E- and EAC-rosette formation; submandibular 
lymph nodes; spleen; immunoblasts; proplasmocytes; plasmocytes.
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эти органы расположены на пути их поступления 
через лимфу или кровь [Носсел, 1973; Бородин, 
1987]. После иммунизации в организме проис-
ходит поэтапное включение всех фаз иммунно-
го ответа. Возникает ряд иммунных процессов, 
начиная с опсоно-фагоцитарной реакции (ОФР), 
как показателя естественной резистентности, 
активации Т-, а затем и В-лимфоцитов и нара-
стания титра антител, с которыми связывают 
поствакцинальный иммунитет [Fioretti, 1961; Ба-
туев, 1979; Першин, 1980].

Таким образом, оценка состояния органов 
иммунной системы после иммунизации заклю-
чается в выявлении специфических иммунных 
процессов, происходящих в организме жи-
вотного после введения антигенов. При этом 
важно оценить качество вакцин и способов их 
применения с точки зрения иммунологической 
эффективности.

Основная цель исследования – морфологи-
ческие особенности органов иммунной систе-
мы у песцов, вакцинированных против сальмо-
неллеза.

Материалы и методы

Исследование проведено в лаборатории ве-
теринарии ФГБНУ ВНИИОЗ им проф. Б. М. Жит-
кова, ООО Племзверохозяйство «Вятка». В ра-
боте использовали молодняк песцов (Aloplex 
lagopus) в возрасте 60 дней. Было сформиро-
вано две группы: контрольная (n=100) и опыт-
ная (n=100).

Животных опытной группы вакцинирова-
ли ассоциированной инактивированной вак-
циной против колибактериоза, сальмонел-
леза, клебсиеллеза и протейных инфекций 
молодняка сельскохозяйственных животных 
и пушных зверей клеточного содержания, из-
готовленной ФГУП «Покровский завод биопре-
паратов» и ООО «Агровет» (вакцина ОКЗ ТУ-
9384-047-00008064-99). Вакцину применяли 
на молодняке песцов согласно наставлению 
по применению. Песцы в возрасте шестидеся-
ти дней были иммунизированы двукратно с ин-
тервалом 14 дней подкожно в дозе 0,3 мл. Как 
правило, болезненности, воспаления, повыше-
ния температуры на месте введения препарата 
не отмечалось. За привитыми животными на-
блюдали в течение месяца, за весь этот период 
у них не было отмечено отказа от корма, угне-
тения, заболевания и падежа.

Формирование поствакцинального иммуни-
тета у песцов оценивали с помощью ряда мето-
дик.

Клеточный иммунитет. Оценку клеточного 
иммунитета проводили с помощью ОФР, реак-

ций Е- и ЕАС-розеткообразования [Bianco et al., 
1970; Jondall et al., 1972].

Опсоно-фагоцитарная реакция. ОФР 
ставили по А. С. Лабинской [1978]. Парал-
лельно проводили подсчет общего количества 
лейкоцитов и лимфоцитов. Оценка поствак-
цинального иммунитета при помощи реакций 
розеткообразования имеет большое научное 
и практическое значение. Эти реакции способ-
ны в достаточно короткие сроки и без больших 
затрат дать возможность представить карти-
ну формирования иммунитета и его напря-
женности у вакцинированных животных. При 
постановке ОФР использовали вирулентный 
полевой штамм Sal. typhimurium, что выгодно 
охарактеризовало специфичность и направ-
ленность выявленных изменений. Клеточная 
иммунная реакция представляет собой обра-
зование ретикулоэндотелиальной системой 
в ответ на введение антигена мелких долго-
живущих лейкоцитов – сенсибилизированных 
лимфоцитов, которые принимают активное 
участие в нейтрализации болезнетворного 
антигена. Приобретение специфического ак-
тивного иммунитета сопровождается повыше-
нием фагоцитарной активности лейкоцитов. 
Явление фагоцитоза филогенетически являет-
ся одним из защитных механизмов животных 
и человека и характеризующим его иммунную 
реакцию. Реакцию ставили по общепринятой 
методике, для оценки реакции использовали 
числовой показатель Штритера, представля-
ющий собой сумму произведений, полученных 
в результате перемножения количества лей-
коцитов на число соответствующих их оценок 
фагоцитоза, характеризующих его интенсив-
ность. Поэтому полученные результаты можно 
рассматривать как специфические показатели, 
характеризующие состояние вакцинированных  
зверей.

Реакция агглютинации (РА). Исследо-
вания гуморального иммунитета проводили 
с помощью РА к возбудителям сальмонеллеза 
[по: Антонов, Блинова, 1971]. В качестве анти-
гена для постановки РА использовали живые 
гомологические штаммы сальмонелл, выра-
щенные на мясо-пептонном агаре в течение 
20 часов и смытые физраствором. Антитела 
играют основную роль в иммунитете потому, 
что являются молекулами-эффекторами гу-
морального иммунитета. Также они участвуют 
в распознавании чужеродных молекул, локали-
зуясь на внешней стороне мембраны лимфоид-
ных и фагоцитирующих клеток. Результаты РА 
представлены в виде среднегеометрических 
титров специфических антител по Лярски [Сю-
рин и др., 1984].
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Морфологические методы исследова-
ния. После планового убоя песцов из каждой 
группы брали по пять животных на 7, 14, 21 
и 28-й день после вакцинации. Для гистологи-
ческого исследования брали следующие ор-
ганы: подчелюстные лимфатические узлы, се-
лезенку, которые фиксировали в 10% водном 
растворе нейтрального формалина. Материал 
обрабатывали по общепринятым методикам 
[Меркулов, 1969]. Окрашивание проводили ге-
матоксилином и эозином. Морфометрические 
показатели и фотографии были сделаны с ис-
пользованием системы Vision Bio (Epi 2014 г.) 
с автоматической обработкой сигнала и вы-
ведением на дисплей. Для подсчета иммуно-
компетентных клеток использовали сетку слу-
чайного шага с 110 равноудаленными точками 
(перекрестками линий), встроенную в окуляр-
микрометр Л. Б. Левинсона, по Автандилову 
[1990]. Сетка накладывалась на срез органа 
при увеличении микроскопа МБИ-3У42 (окуляр 
WF-10х; объектив х4/0.10; х10/0.25). Срез ор-
гана при таком увеличении целиком находил-
ся в поле зрения и был целиком закрыт сеткой. 
При учете структурных компонентов подсчи-
тывалось количество пересечений сетки, при-
ходящихся на весь срез целиком и раздельно 
на каждый структурный компонент органа. По-
ложение сетки на препарате произвольно ме-
нялось 5–10 раз с повторением подсчета.

Проведены иммуногистохимические ис-
следования с использованием маркеров CD3 
Polyclonal Rabbit Anti-Human Т-клеток [Руко-
водство…, 2012]. Работа выполнена в Киров-
ском НИИ гематологии и переливания крови. 
Наиболее специфичным и основным маркером 
Т-лимфоцитов является CD3. Зрелые Т-клетки 
покидают тимус через сосуды кортико-медул-
лярной зоны, поступают в кровоток, Т-лим-
фоциты становятся частью единого пула ре-
циркулирующих Т-клеток. В периферических 
лимфоидных органах (лимфоузлы, селезенка, 
лимфатические фолликулы) Т-лимфоциты за-
нимают преимущественно тимусзависимые 
зоны: паракортикальные зоны лимфатических 
узлов, периартериальные муфты селезенки 
и групповых лимфатических фолликулов. Экс-
перименты на животных проводили в соответ-
ствии с основами опытного дела в животно-
водстве [Овсянников, 1976]. Работа выполне-
на с соблюдением международных принципов 
Хельсинкской декларации о гуманном отноше-
нии к животным, принципов гуманности, изло-
женных в Директиве Европейского Сообщества 
(86/609/ЕС), Правил проведения работ с ис-
пользованием экспериментальных животных 
[1977]. Полученные цифровые материалы об-

работаны с использованием пакета статисти-
ческих программ Statgraphics и HG.

Результаты и обсуждение

Показатели титра специфических антител-
агглютининов в сыворотке крови вакциниро-
ванных животных также дали возможность оце-
нить активность иммунного ответа. Антитела 
играют основную роль в иммунитете потому, 
что являются молекулами-эффекторами гумо-
рального иммунитета. Свою защитную функ-
цию иммуноглобулины зачастую осуществляют 
в синергизме с комплементом и лизоцимом. 
Антитела синтезируются в организме в ответ 
на внедрение инфекционного возбудителя или 
антигенного раздражения.

Серологические и иммунологические 
показатели. Во все сроки исследований у вак-
цинированных песцов отмечалось увеличение 
специфических антител-агглютининов в сыво-
ротке крови. Максимальное значение титра спе-
цифических антител в сыворотке крови у песцов 
наблюдали через 14 дней после иммунизации, 
что в 4 раза выше (105,7), чем в контроле (11,89) 
(табл. 1). Через 28 дней после иммунизации 
песцов активность антителообразования сни-
жается, оставаясь в 3,4 раза выше показателей 
контрольной группы. По данным Международ-
ного эпизоотического бюро, реакция агглюти-
нации является методом оценки поствакциналь-
ного сальмонеллезного иммунитета и должным 
образом характеризует его напряженность.

Показатель Штритера в опсоно-фагоци-
тарной реакции (активность нейтрофилов) 
на 14-й день после вакцинации достиг макси-
мальных значений по сравнению с контролем 
(16,8 ± 7,56) и составил 39,2 ± 3,23 (р < 0,001). 
К 28-му дню после иммунизации животных ак-
тивность фагоцитоза снижается до уровня фи-
зиологической нормы, соответствующей уров-
ню показателей у контрольных песцов (табл. 1).

Из данных табл. 1 видно, что показатели ОФР 
незначительно повышаются к 7-му дню, дости-
гая максимальных значений к 14-му дню после 
вакцинации, затем происходит снижение зна-
чений. Иммунизация песцов инактивированной 
вакциной против сальмонеллеза вызывает в ор-
ганизме животного ответные иммунобиологиче-
ские перестройки.

После применения инактивированной вак-
цины для профилактики сальмонеллеза у пес-
цов наблюдается выраженный лейкоцитоз 
и лимфоцитоз (табл. 2). Повышение общего 
количества лейкоцитов у вакцинированных зве-
рей особенно выражено на 7–14-й дни после 
вакцинации (р < 0,05). Достоверное (р < 0,001) 
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увеличение количества лимфоцитов происхо-
дит к 7-му дню исследований, максимальных 
значений они достигают к 14-му дню. Затем 
к 28-му дню происходит достоверное (р < 0,01) 
снижение их количества у всех вакцинирован-
ных животных. В последующие сроки наблю-

дений показатели выравниваются с показате-
лями в контрольной группе, которые характе-
ризуют физиологическую норму. Через 7 дней 
после иммунизации песцов инактивированной 
вакциной против сальмонеллеза наблюдается 
достоверное (р < 0,05) увеличение количест-

Таблица 1. Показатели фагоцитарной активности нейтрофилов в ОФР и показатели титра антител в РА у пес-
цов, вакцинированных против сальмонеллеза инактивированной вакциной
Table 1. Indicators of phagocytic activity of neutrophils b OFR and antibody titer b RA in Arctic foxes vaccinated 
against salmonellosis with inactivated vaccines

Группы животных (n=5)
Показатели

Group of animals (n=5)
Indicators

Результаты исследований
Results of the research, M ± m

Опыт / Experiment:
Титр антител в РА
Antibody titer in RA

7 дней
7 days

14 дней
14 days

21 день
21 days

28 дней
28 days

76,5 349,26 299,23 117,5
Показатель Штритера в ОФР
Schtroeter Index in OFR 23,0 ± 3,44 30,2 ± 3,23 26,6 ± 4,75 24,4 ± 3,45*

Контрольная группа /
Control group:
Титр антител в РА
Antibody titer in RA

10 20 20 10

Показатель Штритера в ОФР
Schtroeter Index in OFR 22,0 ± 4,53 16,8 ± 7,56 16,0 ± 4,16 12,8 ± 1,64

Примечание. *Р < 0,001 по сравнению с контролем.
Note. *Р < 0.001 compared to control.

Таблица 2. Изменение показателей лейкоцитарных клеток у песцов в норме и после иммунизации инактиви-
рованной вакциной против сальмонеллеза
Table 2. Changes in leukocyte cell counts in Arctic foxes in normal condition and after immunization with inactivated 
salmonellosis vaccine
Группы животных 

(n=5)
Group of animals

(n=5) 

Показатели
Indicators

Результаты исследований
Results of the research, М ± m

7 дней
7 days

14 дней
14 days

21 день
21 days

28 дней
28 days

Опыт, вакциниро-
ванные
Experiment, 
vaccinated

Лейкоциты (тыс./мкл)
White blood cells (ths/µl)
Лимфоциты
Lymphocytes
(%%)
(109/л)
Е-РОК (T-лимф-ты / 
T-Lymph) (%%)
(109/л)
ЕАС-РОК (B-лимф-ты / 
B-Lymph) (%%)
(109/л) 

10,14 ± 1,02*

70,2 ± 3,72*
7,11 ± 0,472**

56,4 ± 1,86*
4,01 ± 0,346**

32,2 ± 3,12*
2,28 ± 0,236**

9,46 ± 0,61*

75,4 ± 2,87**
7,08 ± 0,35**8

53,6 ± 2,11**
3,77 ± 0,16***

36,4 ± 0,81***
2,57 ± 0,18***

6,66 ± 0,36

62,4 ± 5,93
4,15 ± 0,26*

53,4 ± 1,12*
2,21 ± 0,22

35,8 ± 1,15***
1,48 ± 0,14*

7,78 ± 0,37**

72,0 ± 2,25**
5,95 ± 0,42**

50,4 ± 3,6
2,99 ± 0,29**

30,6 ± 1,36**
1,83 ± 0,17***

Контроль,
невакциниро-
ванные
Control,
unvaccinated

Лейкоциты (тыс./мкл)
White blood cells (ths/µl)
Лимфоциты
Lymphocytes
(%%)
(109/л)
Е-РОК (T-лимф-ты / 
T-Lymph) (%%)
(109/л)
ЕАС-РОК (B-лимф-ты / 
B-Lymph) (%%)
(109/л) 

7,4 ± 0,17

61,0 ± 0,85
4,48 ± 0,169

48,83 ± 1,22
2,19 ± 0,113

21,5 ± 1,08
0,95 ± 0,041

7,4 ± 0,17

61,0 ± 0,85
4,75 ± 0,12

49,8 ± 0,79
2,36 ± 0,07

22,1 ± 1,22
1,05 ± 0,06

7,4 ± 0,17

61,0 ± 0,85
4,72 ± 0,04

49,3 ± 1,14
2,32 ± 0,06

22,6 ± 0,95
1,06 ± 0,04

7,4 ± 0,17

61,0 ± 0,85
4,1 ± 0,16

50,1 ± 0,83
2,05 ± 0,07

23,5 ± 1,25
0,95 ± 0,06

Примечание. Здесь и далее различия с контрольной группой достоверны: *р < 0,05; **р < 0,01; *** р < 0,001.
Note. Hereinafter the differences with control group are significant at: *p < 0.05; ** p < 0.01; *** p < 0,001.
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ва Т-лимфоцитов по сравнению с контрольной 
группой, достигая при этом максимальных зна-
чений. Количество Т-лимфоцитов увеличива-
ется к 7-му дню на 7,57 %. Далее происходит 
постепенное снижение показателей. К момен-
ту последнего исследования (через 28 дней) 
их количество снижается на 4,3 %. Увеличение 
количества В-лимфоцитов происходит также 
к 7-му дню после иммунизации, достигая мак-
симальных значений у зверей опытной группы 
к 14-му дню (р < 0,001). Их количество к этому 
сроку увеличивается на 14,3 %. В следующие 
сроки исследований наблюдается достоверное 
(р < 0,01) снижение этих показателей. К концу 
опыта количество ЕАС-РОК снижается на 7,1 %. 
В контрольной группе животных существенных 
изменений количества лимфоцитов не прои-
зошло, выявленные различия оказались недо-
стоверными (табл. 2).

Морфологические методы. Селезенка – 
важный орган лимфоцитообразования и им-
мунитета, в котором под влиянием антигенов, 
присутствующих в крови, происходит образо-
вание клеток либо продуцирующих гумораль-
ные антитела, либо участвующих в реакциях 
клеточного иммунитета. Антигены фагоцити-
руются и разрушаются в красной пульпе, а их 
оставшаяся часть прикрепляется к клеткам 
краевого синуса белой пульпы. Затем они по-
степенно переходят в лимфоидные узелки, 
в которых позднее появляются плазматические 
клетки, содержащие антитела к антигену [Мил-
лер, Дукор, 1967; Герберт, 1974].

При гистологическом исследовании селе-
зенки песцов после вакцинации на срезе хоро-
шо различимы красная и белая пульпа. Белая 
пульпа представлена лимфоидными узелками, 
как с герминативным центром, так и без него. 
При иммуноморфологическом исследовании 
через 14 дней после иммунизации песцов в се-
лезенке наблюдали формирование вторич-
ных лимфоидных узелков, диаметр которых 
по сравнению с контролем достоверно увели-
чился в 1,3 раза (р < 0,001). Через 21 день по-
сле иммунизации диаметр вторичных лимфоид-
ных узелков увеличился в 1,5 раза (р < 0,001), 
а их количество возросло в 1,2 раза (р < 0,001) 
по сравнению с контрольной группой (табл. 3).

Как видно из табл. 4, в центре лимфоидных 
узелков и в периартериальной зоне отмечалось 
скапливание иммунобластов, плазмобластов, 
количество которых по сравнению с контролем 
увеличилось в 1,2–2,3 раза (р < 0,001).

В красной пульпе селезенки отмечали вы-
раженную плазмоцитарную реакцию с увели-
чением количества зрелых плазмоцитов через 
21 день в 1,2 раза по сравнению с контролем 
(рис. 1) и на 28-й день отмечали снижение по-
казателей.

Результаты исследований показывают, что 
вакцина существенно стимулирует гиперпла-
зию лимфоидных узелков в селезенке и проли-
ферацию иммунокомпетентных клеток. Лимфо-
идная ткань селезенки участвует преимущест-
венно в иммунных реакциях гуморального типа, 
обеспечивая накопление больших плазматиче-

Таблица 3. Морфометрические показатели в селезенке у песцов после иммунизации инактивированной вак-
циной
Table 3. Morphometric parameters in the spleen of polar foxes after immunization with inactivated vaccine

Группы животных (n=5)
Показатели

Group of animals (n=5) 
Indicators

Результаты исследований
Results of the research, M ± m

7 дней
7 days

14 дней
14 days

21 день
21 days

28 дней
28 days

Опыт / Experiment:
Количество лимфоидных узелков / 
Number of lymphoid nodules:
– первичных / primary
– вторичных / secondary

14,8 ± 0,37
10,0 ± 0,44

14,1 ± 0,37
12,6 ± 0,40**

14,6 ± 0,42
19,2 ± 0,35***

14,4 ± 0,51
11,4 ± 0,24**

Диаметр лимфоидных узелков (мкм) / 
Diameter of lymphoid nodules (µm):
– первичных / primary
– вторичных / secondary

365,10 ± 9,20**
138,96 ± 7,88

298,12 ± 8,66**
141,6 ± 3,40**

279,6 ± 9,27
148,0 ± 9,31**

275,48 ± 8,23
137,24 ± 5,33

Контрольная группа / Control group:
Количество лимфоидных узелков / 
Number of lymphoid nodules:
– первичных / primary
– вторичных / secondary

13,6 ± 0,24
7,8 ± 0,37

- - -

Диаметр лимфоидных узелков (мкм) / 
Diameter of lymphoid nodules (µm):
– первичных / primary
– вторичных / secondary

271,28 ± 12,3
134,64 ± 6,93

- - -
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ских клеток, синтезируя антитела [Сапин, 1983; 
Кириллов, 1994].

При гистологическом изучении нижнече-
люстных лимфатических узлов у песцов в кор-
ковом слое хорошо просматривались пер-
вичные и вторичные лимфоидные узелки. Мя-
котные шнуры за счет скопления лимфоцитов 
утолщены. В корковом слое наблюдали форми-
рование лимфоидных узелков. В нижнечелюст-

ных лимфатических узлах количество вторич-
ных лимфоидных узелков и их диаметр на 7-й 
день после вакцинации увеличились в 1,4 раза 
(р < 0,001) по сравнению с контролем (табл. 5).

Клеточная реакция в нижнечелюстных лим-
фатических узлах характеризовалась увеличе-
нием иммунобластов (рис. 2), количество кото-
рых достигло максимума по сравнению с конт-
ролем на 14-й день после вакцинации (табл. 6).

На 14-й день после вакцинации клеточ-
ная реакция характеризовалась увеличе-
нием количества плазмобластов и зрелых 

Таблица 4. Динамика иммунокомпетентных клеток в селезенке у песцов после иммунизации против сальмо-
неллеза инактивированной вакциной
Table 4. Dynamics of immunocompetent cells in the spleen of Arctic foxes after immunization against salmonellosis 
with inactivated vaccine

Группы животных (n=5)
Показатели

Group of animals (n=5) 
Indicators

Результаты исследований
Results of the research, M ± m

7 дней
7 days

14 дней
14 days

21 день
21 days

28 дней
28 days

Опыт / Experiment
количество клеток / number of cells:
иммунобластов / immunoblasts
плазмобластов / plasmoblasts
незрелых плазматических клеток / 
immature plasma cells
зрелых плазматических клеток / 
mature plasma cells

19,5 ± 0,5**
21,3 ± 0,43
27,2 ± 0,23

17,9 ± 0,22

17,9 ± 0,32
23,3 ± 0,11***
29,7 ± 0,32***

29,5 ± 0,92

17,3 ± 0,22
19,5 ± 0,33
27,4 ± 0,6

27,3 ± 0,41***

16,9 ± 0,40
18,9 ± 0,25
27,3 ± 0,20

27,0 ± 0,18***

Контрольная группа / Control group
количество клеток / number of cells:
иммунобластов / immunoblasts
плазмобластов / plasmoblasts
незрелых плазматических клеток / 
immature plasma cells
зрелых плазматических клеток / 
mature plasma cells

16,2 ± 0,33
18,4 ± 0,31
25,8 ± 0,42

17,4 ± 0,24

-
-
-

-

-
-
-

-

-
-
-

-

Рис. 1. Плазмоциты в красной пульпе селезенки че-
рез 14 дней после вакцинации.
Здесь и на рис. 2: увеличение микроскопа – окуляр GF-Pw 
10x, объектив HI 40x/1,25. Окраска гематоксилином Майе-
ра и эозином

Fig. 1. Plasmocytes in the red pulp of the spleen, 14 days 
after vaccination.
Here and in Fig. 2: microscope magnification: eyepiece – GF-
Pw 10x; lens HI 40x/1.25. Staining with Mayer hematoxilin 
and eosin

Рис. 2. Иммунобласты и плазмоциты в мозговом 
слое нижнечелюстных л/узлов под капсулой в корко-
вом слое через 14 дней после вакцинации
Fig. 2. Immunoblasts and plasmocytes in the brain layer 
of the mandibular l/nodes under the capsule in the corti-
cal layer, 14 days after vaccination



102

Таблица 6. Динамика иммунокомпетентных клеток в нижнечелюстных лимфатических узлах у песцов после 
иммунизации против сальмонеллеза инактивированной вакциной
Table 6. Dynamics of immunocompetent cells in mandibular lymph nodes in Arctic foxes after immunization against 
salmonellosis with inactivated vaccine

Группы животных (n=5)
Показатели

Group of animals (n=5) 
Indicators

Результаты исследований
Results of the research, M ± m

7 дней
7 days

14 дней
14 days

21 день
21 days

28 дней
28 days

Опыт / Experiment
количество клеток / number 
of cells:
иммунобластов / immunoblasts
плазмобластов / plasmoblasts
незрелых плазматических 
клеток / immature plasma cells
зрелых плазматических клеток / 
mature plasma cells

13,6 ± 0,32**
28,4 ± 0,45**

18,6 ± 0,54**

17,6 ± 0,34**

14,6 ± 0,32***
27,6 ± 0,25*

19,4 ± 0,43**

18,5 ± 0,45**

13,4 ± 0,32*
26,8 ± 0,37*

18,4 ± 0,35**

20,4 ± 0,52*

12,9 ± 0,34*
25,4 ± 0,32*

17,6 ± 0,35*

18,6 ± 0,36*
Контрольная группа / Control 
group
количество клеток / number 
of cells:
иммунобластов / immunoblasts
плазмобластов / plasmoblasts
незрелых плазматических 
клеток / immature plasma cells
зрелых плазматических клеток / 
mature plasma cells

12,2 ± 0,24
10,3 ± 0,21

17,2 ± 0,21

16,7 ± 0,24

- - -

плазмоцитов, число которых по сравнению 
с контролем увеличилось в 1,5 раза (р < 0,01)  
(табл. 6).

При иммуногистохимическом исследовании 
с использованием маркеров к CD3 Т-клеткам 
реакция положительная. Т-лимфоциты скапли-
вались в периартериальной зоне узелка селе-
зенки (рис. 3), в паракортикальной зоне лим-
фатических узлов (рис. 4).

Изучение механизмов формирования им-
мунитета и роли иммунных реакций в органах 
иммунитета позволяет выявить общие законо-
мерности, происходящие в селезенке и лимфа-
тических узлах после вакцинации. Последова-
тельность события начала антителообразова-
ния в лимфоидном узелке, которая происходит 
после введения антигена в лимфатический 
узел, стала известна благодаря исследованиям 

Таблица 5. Морфометрические показатели в нижнечелюстных лимфатических узлах у песцов после иммуни-
зации инактивированной вакциной
Table 5. Morphometric parameters in mandibular lymph nodes of Arctic foxes after immunization with inactivated vaccine

Группы животных (n=5)
Показатели

Group of animals (n=5) 
Indicators

Результаты исследований
Results of the research, M ± m

7 дней
7 days

14 дней
14 days

21 день
21 days

28 дней
28 days

Опыт / Experiment
Количество лимфоидных узелков / 
Number of lymphoid nodules:
– первичных / primary
– вторичных / secondary

6,8 ± 0,200***
6,9 ± 0,316

7,4 ± 0,678***
7,6 ± 0,748

8,2 ± 0,374***
6,8 ± 0,583

7,4 ± 0,678***
4,22 ± 0,437

Диаметр лимфоидных узелков (мкм) / 
Diameter of lymphoid nodules (µm):
– первичных / primary
– вторичных / secondary

305,0 ± 5,375
170,68 ± 5,244

330,88 ± 7,72***
180,6 ± 6,361

321,48 ± 8,75
164,0 ± 4,72

300,88 ± 9,25
14076 ± 5,196

Контрольная группа / Control group
Количество лимфоидных узелков / 
Number of lymphoid nodules:
– первичных / primary
– вторичных / secondary

4,8 ± 0,56
6,2 ± 0,31

- - -

Диаметр лимфоидных узелков (мкм) / 
Diameter of lymphoid nodules (µm):
– первичных / primary
– вторичных / secondary

291,7 ± 7,79
116,4 ± 2,18

- - -
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Носсела и Айда из Мельбурна [Герберт, 1974]. 
В работе [Nossal, Mäkelä, 1962] представлены 
данные о структуре лимфатических узлов, иг-
рающих важную роль в иммуногенезе, разви-
вающемся в результате иммунизации. К 28-му 
дню после вакцинации показатели сравнялись 
с контрольной группой.

Заключение

Таким образом, в ходе исследований от-
мечали увеличение в динамике Т- и В-лим-
фоцитов, изменения титра антител, а так-
же фагоцитарной активности нейтрофилов. 
Представлены данные о структуре селезенки 
и лимфатических узлов, играющих важную роль 
в иммуногенезе. В результате иммунизации 
песцов против сальмонеллеза инактивиро-

ванной вакциной в периферических органах 
иммунитета происходит пролиферация и диф-
ференцировка иммунокомпетентных клеток, 
характеризующаяся увеличением иммунобла-
стов и зрелых плазмоцитов, характерных как 
для клеточного, так и для гуморального иммун-
ного ответа.
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CD8+ И CD4+ РЕГУЛЯТОРНЫЕ Т-КЛЕТКИ 
ПРИ КОЛОРЕКТАЛЬНОМ РАКЕ

Г. А. Жулай1, А. В. Новицкая1, А. В. Чуров1, А. А. Романов2, 
К. Ы. Мамашов3, А. Е. Тонкушина3

1 Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия 
2 Республиканский онкологический диспансер, Петрозаводск, Россия 
3 Кемеровский государственный медицинский университет, Россия

Патогенез колоректального рака (КРР) тесно связан с развитием противоопухо-
левого иммунного ответа. Важная роль в регуляции иммунного ответа отводится 
регуляторным Т-клеткам (Treg), которые могут препятствовать эффективному рас-
познаванию и элиминации клеток опухоли. Целью работы было исследование со-
держания периферических CD8+ и CD4+ Treg-клеток на разных стадиях КРР. Анализ 
экспрессии мембранных и внутриклеточных маркеров осуществляли методом мно-
гоцветной проточной цитометрии. У пациентов с КРР наблюдалось накопление пе-
риферических CD8+ и CD4+ Тreg-лимфоцитов на всех стадиях КРР. Наряду с этим 
происходило достоверное снижение числа активированных Т-хелперов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: колоректальный рак; CD8; FOXP3; Treg-клетки; иммуносу-
прессия; лимфоциты.

G. A. Zhulai, A. V. Novitskaia, A. V. Churov, A. A. Romanov, K. Y. Mama-
shov, A. E. Tonkushina. CD8+ AND CD4+ REGULATORY T CELLS 
IN PATIENTS WITH COLORECTAL CANCER

The pathogenesis of colorectal cancer (CRC) is closely associated with the development 
of antitumor immune response. An important role in the regulation of the immune re-
sponse belongs to regulatory T cells (Treg), which may interfere with effective recognition 
and elimination of tumor cells. The aim of this study was to investigate the stage-specific 
content of peripheral CD8+ Treg cells in patients with CRC. The expression of membrane 
and intracellular markers was analyzed by multicolor flow cytometry. Patients with CRC 
exhibited an accumulation of peripheral CD8+ and CD4+ Treg lymphocytes at all stages 
of the disease. Along with this, there was a significant decrease in the number of activated 
T-helpers.

K e y w o r d s: Colorectal cancer; CD8; FOXP3; Treg cells; immunosuppression; lympho-
cytes.

Введение

Колоректальный рак (КРР) – одна из распро-
страненных форм злокачественных заболева-

ний. В 2018 году в мире было зарегистриро-
вано свыше 1,8 миллиона случаев первичного 
КРР, 881 000 из которых оказались летальными. 
В целом КРР занимает третье место по заболе-
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ваемости и второе по смертности [Bray et al., 
2018].

Развитие КРР связано с инфильтрацией 
опухоли клетками иммунной системы [Salama 
et al., 2009; Nosho et al., 2010]. В частности, ряд 
исследований демонстрируют, что усиление 
инфильтрации Т-клетками, экспрессирующими 
маркеры CD8+ и CD45RO+, коррелирует с бла-
гоприятным прогнозом течения КРР. В этом 
случае высокое содержание в опухоли CD8+ 
и CD45RO+ Т-клеток тесно связано с низким ин-
вазивным потенциалом злокачественной опу-
холи, ранней стадией заболевания и лучшей 
выживаемостью пациентов [Galon et al., 2006; 
Vlad et al., 2015].

Роль регуляторных Т-клеток (Тreg) в па-
тологии КРР до сих пор обсуждается и четко 
не определена. Исследования показали, что 
Treg-клетки человека фенотипически и функ-
ционально разнообразны, что позволяет 
разделить их на ряд субпопуляций [Sakagu-
chi et al., 2010; Byrne et al., 2011; Yoshii et al., 
2012]. FOXP3 (forkhead box P3) экспресси-
рующие Treg, как правило, подразделяются 
на CD4+CD25+ естественные Treg, развиваю-
щиеся в тимусе, и индуцированные Treg, гене-
рируемые на периферии [Zhang et al., 2015]. 
Высокое содержание опухоль-инфильтриру-
ющих Treg-клеток при КРР ассоциировано с 
плохим клиническим прогнозом и низкой вы-
живаемостью пациентов [Terme et al., 2013]. 
Высокое содержание инфильтрирующих опу-
холь FOXP3+ Treg-клеток обеспечивает супрес-
сию Т-лимфоцитов, специфичных к антигенам 
опухоли. Таким образом, в случае преобла-
дания Treg-клеток происходит ослабление 
противоопухолевого иммунного ответа [Betts 
et al., 2012]. Между тем выделяют FOXP3– Treg-
клетки, к которым относят Tr1, Th3, CD8+CD28+/– 
и Qa1-рестриктированные T-клетки [Zhang et al.,  
2015].

Несмотря на то что CD8+ регулятор-
ные Т-клетки (CD8+ Treg) были открыты 
в 1970 году, до сих пор остается спорной их 
роль в иммунном ответе. Считается, что CD8+ 
Treg, как и CD4+FOXP3+ Treg-клетки, оказыва-
ют иммуносупрессорное действие [Yu et al.,  
2018].

Учитывая текущее состояние проблемы, 
изучение функционирования Treg-клеток 
у пациентов с КРР является важным для де-
тального изучения патогенеза заболевания 
и создания более эффективных подходов 
к иммунотерапии. Целью работы было ис-
следование содержания периферических 
CD8+ и CD4+ Treg-клеток на разных стадиях  
КРР.

Материалы и методы

В ходе работы проведен анализ 35 образ-
цов периферической крови пациентов с КРР 
(средний возраст 66 ± 10,5 года) и 46 здоровых 
доноров (средний возраст 57,7 ± 20,1 года). 
В исследование были включены пациенты обо-
их полов в возрасте 18–70 лет с установлен-
ным, на основе морфологических, клинических 
и эндоскопических методов исследования, ди-
агнозом «колоректальный рак». Критериями 
исключения послужили иные формы новообра-
зований и иммуновоспалительных заболеваний 
в анамнезе. Пациенты были разделены на две 
группы (по стадиям КРР): в первую вошли лица 
с I и II стадиями, во вторую – с III и IV стадиями.

Забор крови для лабораторного анализа 
осуществлялся из локтевой вены натощак и, 
в случаях с КРР, до начала терапии. Для взя-
тия материала использовали стандартные ва-
куумные пробирки с антикоагулянтом ЭДТА-К3 
(4 мл). Экспрессию молекул клетками анали-
зировали на проточном цитометре Cytomics 
FC500 (Beckman Coulter, США) с добавлением 
моноклональных антител к CD4, CD8, CD25, 
FOXP3 и соответствующих изотипических 
контролей. Сначала проводили окрашивание 
клеток цельной крови моноклональными анти-
телами к поверхностным антигенам, а после 
использовали протокол для внутриклеточно-
го окрашивания FOXP3. Для внутриклеточного 
окрашивания предварительно выделяли мо-
нонуклеары крови на градиенте плотности фи-
колла (1,077 г/мл), а затем применяли набор 
буферов с возможностью фиксации и перме-
абилизации клеток производства eBioscience  
(США).

Статистическую обработку массива данных 
проводили в пакете программ Statistica 6.0. До-
стоверность различия между группами рассчи-
тывали с применением критерия Манна – Уит-
ни (уровень значимости р < 0,05). Полученные 
данные представлены в виде M ± SD.

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

Результаты и обсуждение

В настоящее время используются различ-
ные маркеры для идентификации Тreg-клеток. 
Как правило, применяют CD25, CD39, CD73, 
CD127 и FOXP3. Среди них ключевым марке-
ром является FOXP3, экспрессия и функции 
которого тесно связаны с функциональной ак-
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тивностью Тreg-клеток. Известно, что FOXP3 
экспрессируется как в CD4+CD25+ T-клетках, 
так и в CD8+ T-клетках [Yu et al., 2018]. В ра-
боте был проведен анализ количества Treg-
клеток с фенотипами CD8+FOXP3+, CD4+FOXP3+ 
и CD4+CD25+. Полученные данные представле-
ны в таблице.

При прогрессировании КРР были установ-
лены значительные изменения в популяцион-
ном составе Treg-клеток. Наиболее высокий 
уровень CD8+ Т-клеток, экспрессирующих мар-
кер FOXP3, отмечался в периферической кро-
ви больных КРР на III–IV стадии заболевания 
(табл.). Также было отмечено снижение числа 
активированных CD4+CD25+ Т-хелперов на всех 
стадиях онкогенеза. Показано сокращение чи-
сленности CD4+CD25+ в 1,5 раза на поздних ста-
диях по сравнению с контролем (табл.). Вместе 
с тем по мере прогрессирования КРР наблю-
даются значительные колебания в содержании 
CD4+FOXP3+ Treg-клеток. На ранних стадиях за-
болевания (I–II) число CD4+FOXP3+ клеток было 
выше по сравнению с контролем и составило 
6,88 ± 2,02 %, а по мере прогрессирования (III–
IV стадия) – 5,20 ± 2,33 % против 4,52 ± 1,70 % 
в контроле (р < 0,05) (табл.).

Противоопухолевый иммунитет – многоком-
понентный процесс, основанный на взаимо-
действии звеньев адаптивного и врожденного 
иммунитета, включая множество типов клеток 
и их продуктов. Патогенез онкозаболеваний, 
в том числе КРР, сопровождается дисбалан-
сом основных субпопуляций лимфоцитов [Кит 
и др., 2012]. Важную роль в регуляции иммун-
ных функций играют Treg-клетки. Было показа-
но, что CD8+ Treg-клетки пациентов с КРР на-
ряду с детально изученными CD4+ Тreg также 
способны эффективно подавлять пролифера-
цию T-клеток и секрецию Th1-цитокинов in vi‑
tro [Chaput et al., 2009; Ward-Hartstonge, Kemp, 
2017].

По полученным данным, при КРР происхо-
дит значительное увеличение доли CD8+ Тreg-
клеток на всех стадиях развития КРР, в особен-
ности на III и IV стадиях (табл.). Число CD4+ Treg 
было повышенным на начальных этапах разви-
тия КРР, после чего наблюдался спад в содер-
жании клеток данного фенотипа. Вероятнее 
всего, подобные изменения связаны с тем, что 
CD4+ Treg играют более важную роль на ранних 
стадиях развития опухоли, в то время как CD8+ 

Treg – на более поздних [Elpek et al., 2007].
В настоящее время доказано, что Treg-

клетки принимают непосредственное учас-
тие в механизмах канцерогенеза [Schott et al., 
2010; Watanabe et al., 2010; Zhang et al., 2015; 
Чуров и др., 2019]. Увеличение содержания 
Treg-клеток в периферической крови и ткани 
опухоли ряд авторов связывают с неблагопри-
ятным прогнозом для больных со злокачест-
венными новообразованиями различной ло-
кализации [Schott et al., 2010; Watanabe et al., 
2010]. В то же время имеются сведения, указы-
вающие на благоприятный прогноз у онкологи-
ческих больных при высоком содержании опу-
холь-инфильтрирующих CD8+ Treg-клеток [Yu 
et al., 2018].

В работе продемонстрировано изменение 
Т-клеточного состава в периферической крови 
пациентов с КРР, которое выражается в сниже-
нии числа активированных CD4+CD25+ Т-хел-
перов и увеличении содержания CD4+CD25+ 

FOXP3+ и CD8+CD25+FOXP3+ Тreg-клеток, что 
свидетельствует о развитии системной имму-
носупрессии у больных КРР.

Заключение

Полученные данные показывают, что при 
КРР происходит значительное изменение ба-
ланса субпопуляций регуляторных клеток. 
Нами выявлено повышенное содержание попу-

Содержание Тreg-клеток у здоровых доноров и у больных КРР на разных стадиях заболевания (% от CD4+ 

Т-клеток)
The content of Treg-cells in the healthy donors and in patients with CRC at different stages of the disease (% of CD4+ 
Т cells)

Фракция
Fraction

Здоровые доноры
Healthy donors

Больные КРР
Patients with CRC

I–II стадии
Stage I–II

III–IV стадии
Stage III–IV

CD4+CD25+ 20,92 ± 8,7 18,28 ± 8,61* 13,85 ± 4,46*
CD4+CD25+FOXP3+ 4,52 ± 1,7 6,88 ± 2,02* 5,20 ± 2,33*
CD8+CD25+FOXP3+ 0,32 ± 0,2 0,94 ± 0,54* 1,42 ± 0,88*

Примечание. *Различия достоверны по сравнению с контролем; КРР – колоректальный рак; данные представлены в виде 
М ± SD (где М – среднее значение выборки, SD – стандартное отклонение).
Note. *The differences are significant compared with the control; CRC – colorectal cancer; the data are presented in the form M ± SD 
(where M is the mean and SD is the standard deviation).
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ляций CD8+ и CD4+ Treg-клеток, экспрессирую-
щих транскрипционный фактор FOXP3 у боль-
ных КРР на ранних и поздних стадиях заболе-
вания. Отмечена тенденция к снижению числа 
CD4+CD25+ активированных Т-хелперов.

В целом эти данные свидетельствуют 
об увеличении уровня иммунной супрессии 
при КРР. Для детального понимания роли раз-
личных субпопуляций Treg-клеток в патоге-
незе КРР требуется проведение дальнейших 
исследований, направленных на изучение 
функциональной роли и молекулярных меха-
низмов супрессорной активности Treg-клеток, 
а также поиск маркеров для идентификации 
Treg-клеток с целью разработки подходов к их 
практическому использованию в клинических  
целях.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0083).
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ЛИПИДНЫЙ СПЕКТР У БОЛЬНЫХ ЭССЕНЦИАЛЬНОЙ 
АРТЕРИАЛЬНОЙ ГИПЕРТЕНЗИЕЙ И ЗДОРОВЫХ ЛЮДЕЙ, 
ИМЕЮЩИХ РАЗНЫЕ АЛЛЕЛЬНЫЕ ВАРИАЦИИ ГЕНА NOS2

Л. В. Топчиева1, В. А. Корнева2, О. В. Балан1, И. Е. Малышева1, 
И. В. Курбатова1

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

Проанализировано содержание липидов в крови здоровых людей и больных эссен-
циальной артериальной гипертензией (ЭАГ) (I–II стадии), имеющих разные аллель-
ные вариации по полиморфным маркерам (rs1800482 и rs3730017) гена индуци-
бельной синтазы оксида азота NOS2, носительство которых связано с изменением 
уровня оксида азота в плазме крови. Обнаружена положительная корреляция уров-
ня оксида азота в плазме крови с содержанием общего холестерина и холестерина 
липопротеинов низкой плотности (ρ = 0,74 и 0,89 соответственно). Показано, что 
у пациентов с ЭАГ, имеющих в генотипе аллель С по rs1800482, снижено содер-
жание холестерина липопротеинов высокой плотности (ХС-ЛПВП) по сравнению 
с носителями генотипа GG (р = 0,005). Индекс атерогенности оказался значимо 
выше у здоровых и больных индивидов, носителей аллеля С по указанному по-
лиморфному маркеру (p = 0,04). Выявлено влияние генотипа по rs1800482 на со-
держание ХС-ЛПВП (Test statistic = 7,90; р = 0,0049) и индекс атерогенности (Test 
statistic = 4,02; p = 0,045). Полученные данные свидетельствуют о том, что ранее 
продемонстрированный высокий риск развития ЭАГ у лиц, имеющих в генотипе 
аллель С по rs1800482, может быть связан с изменением соотношения у них атеро-
генной и антиатерогенной фракции липидов в плазме крови.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: липидный спектр плазмы крови; эссенциальная артериаль-
ная гипертензия; оксид азота; ген NOS2; аллельный полиморфизм.

L. V. Topchieva, V. A. Korneva, O. V. Balan, I. E. Malysheva, 
I. V. Kurbatova. LIPID SPECTRUM IN PATIENTS WITH ESSENTIAL 
ARTERIAL HYPERTENSION AND HEALTHY PEOPLE WITH DIFFERENT 
NOS2 GENE ALLELIC VARIATIONS

The plasma lipid profile was analyzed in healthy people and patients with essential ar-
terial hypertension (EAH) (stages I–II) with different allelic variations in the inducible 
nitric oxide synthase (NOS2) gene polymorphic markers (rs1800482 and rs3730017). 
These polymorphic markers are associated with a change in the plasma level of nitric 
oxide. We found a positive correlation between nitric oxide plasma level and total cho-
lesterol and low-density lipoprotein cholesterol content (ρ = 0.74 and 0.89, respective-
ly). It was shown that patients with EAH carrying the C allele of rs1800482 had a lower 
level of high-density lipoprotein cholesterol compared to those with the GG genotype 
(p = 0.005). The atherogenic index was significantly higher in healthy and sick individuals 
carrying the C allele of the studied polymorphism (p = 0.04). The effect of the rs1800482 
genotype on the high-density lipoprotein cholesterol content (Test statistic = 7.90; 
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Введение

Сердечно-сосудистые заболевания, в том 
числе эссенциальная артериальная гипер-
тензия (ЭАГ), сопровождаются изменениями 
липидного состава крови [Базина, Козырев, 
2010]. У пациентов с ЭАГ по сравнению со здо-
ровыми индивидами в плазме крови снижено 
содержание холестерина липопротеинов вы-
сокой плотности (ХС-ЛПВП), повышено со-
держание холестерина липопротеинов низкой 
плотности (ХС-ЛПНП) и их окисленных форм, 
триацилглицеринов (ТГ). Сдвиг липидного про-
филя в атерогенную сторону является факто-
ром риска сердечно-сосудистых событий, та-
ких как инсульт, инфаркт миокарда. Известно, 
что кристаллы холестерина и окисленные фор-
мы холестерина выступают в качестве молекул, 
ассоциированных с повреждением (DAMP – 
danger associated molecular patterns). DAMP ак-
тивируют паттерн-распознающие рецепторы 
на поверхности ряда иммунных клеток, что при-
водит к возникновению и реализации воспали-
тельного сигнала [Virdis et al., 2014]. ХС-ЛПНП 
и их окисленные формы активируют не только 
иммунные клетки, но и клетки эндотелия, кото-
рые начинают продуцировать разнообразные 
цитокины и хемокины, привлекающие моно-
циты и нейтрофилы к местам отложения ли-
попротеинов [Virdis et al., 2014]. Повышение 
содержания в плазме крови цитокинов, проду-
цируемых рядом иммунных клеток, как извест-
но, способствует усилению активности инду-
цибельной синтазы оксида азота (NOS2) и вы-
работки ею оксида азота [Förstermann, Sessa, 
2012]. Оксид азота (NO), генерируемый за счет 
NOS2, взаимодействует с активными форма-
ми кислорода (супероксидрадикалом и пе-
роксидом водорода), уровень которых в крови 
и других тканях организма значительно возра-
стает в условиях воспаления [Habib, Ali, 2011]. 
Это приводит к снижению биодоступности NO 
и накоплению активных форм азота, в част-
ности пероксинитрита. Активные формы кис-
лорода и азота окисляют ХС-ЛПНП [Carr et al., 
2000; Katoor et al., 2017]. Таким образом может 
формироваться цикл воспалительных реак-
ций, связанных с повышенным содержанием 

ХС-ЛПНП и NO в плазме крови. Однако вопрос 
о том, связано ли повышение уровня NO в кро-
вяном русле с изменением липидного профи-
ля, до конца не решен. По одним данным, сни-
жение продукции и биодоступности этой газо-
образной молекулы способствует накоплению 
атерогенной фракции липидов – окисленных 
форм ХС-ЛПНП, ТГ, свободных жирных кислот 
и снижению антиатерогенной фракции – ХС-
ЛПВП [Kumar et al., 2014]. Низкий уровень NO 
в плазме крови может увеличивать риск раз-
вития дислипидемии [Miyata et al., 2017]. Со-
гласно другим исследованиям, уровень про-
дукции NO не связан с содержанием ХС-ЛПНП, 
ХС-ЛПВП и ТГ [Gürlek et al., 2016; Yang et al., 
2017; Bernatova et al., 2018]. Например, Бер-
натова с соавторами показали, что активность 
синтазы оксида азота в крови гипертензивных 
крыс была выше, чем у крыс Wistar-Kyoto с нор-
мальным артериальным давлением [Bernatova 
et al., 2018]. Тем не менее достоверных раз-
личий в содержании ХС-ЛПНП у этих животных 
не обнаружено. Гюрлек с соавторами выявили 
существенное повышение концентрации мета-
болитов оксида азота (NOx) в плазме крови па-
циентов с эктазией коронарных артерий [Gürlek 
et al., 2016]. Однако, по данным этого исследо-
вания, уровни ХС-ЛПВП, ХС-ЛПНП и ТГ в плаз-
ме крови больных людей и здоровых индивидов 
не отличались. Возможно, указанные противо-
речия обусловлены особенностями выработ-
ки NO в обычных физиологических условиях 
и при воспалении, т. е. за счет какого фермента 
− индуцибельной (NOS2) или эндотелиальной 
(NOS3) синтазы оксида азота преимуществен-
но осуществляется его синтез. У мышей с крас-
ной волчанкой нокаут гена NOS2 приводил к по-
вышению содержания уровня ТГ и окисленных 
ЛПНП по сравнению с контрольными живот-
ными [Al Gadban et al., 2012]. Таким образом, 
изменение содержания или активности NOS2 
в условиях воспаления может влиять на соот-
ношение фракций липидов в плазме крови. 
Ранее показано, что носительство аллельных 
вариаций гена NOS2 по некоторым полиморф-
ным маркерам связано с содержанием NOx 
в плазме крови здоровых людей и пациентов 
с ЭАГ [Топчиева и др., 2019]. Не исключено, что 

p = 0.0049) and the atherogenic index (Test statistic = 4.02; p = 0.045) was revealed. 
The data obtained indicate that the previously demonstrated high risk of EAG develop-
ing in individuals carrying the C allele of rs1800482 may be associated with a change 
in the plasma atherogenic and anti-atherogenic lipid fractions ratio.

K e y w o r d s: blood plasma lipid spectrum; essential arterial hypertension; nitrogen oxi-
de; NOS2 gene; allelic polymorphism.
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оно также влияет на особенности распределе-
ния у них фракций ХС-ЛПНП и ХС-ЛПВП. Цель 
исследования – анализ содержания липидов 
в плазме крови здоровых доноров и пациентов 
с ЭАГ, имеющих разные аллельные вариации 
по rs1800482 и rs3730017.

Материалы и методы

Для определения содержания липидов и ге-
нотипирования использованы 48 образцов 
цельной крови доноров контрольной группы 
и 91 образец цельной крови пациентов с ЭАГ 
(I–II стадии). Средний возраст доноров конт-
рольной группы составил 38,17 ± 1,36 года; 
пациентов с ЭАГ – 48,31 ± 1,66 года. Диагноз 
ЭАГ был установлен впервые врачами ГБУЗ 
«Больница скорой медицинской помощи» 
г. Петрозаводска с учетом существующих реко-
мендаций по артериальной гипертензии (ESC, 
2018). Обследование доноров, включенных 
в контрольную группу, проводилось врачами 
ГБУЗ «Больница скорой медицинской помо-
щи» г. Петрозаводска в ходе диспансеризации. 
Критерии исключения из исследования: нали-
чие сахарного диабета, перенесенные в по-
следний месяц инфекционно-воспалительные 
заболевания, курение табака, беременность 
и лактация, алкогольная зависимость, индекс 
массы тела ≥ 28 кг/м2. Дополнительный крите-
рий исключения из биохимического анализа – 
гипотензивная, противовоспалительная тера-
пия. Все доноры являлись жителями Респуб-
лики Карелия. На проведение исследований 
получено согласие Комитета по медицинской 
этике Минздравсоцразвития РК и ПетрГУ.

ДНК выделяли с помощью наборов Axy-
Prep Blood Genomic DNA Miniprep Kit («Axygen», 
США) и К-Сорб («Синтол», Россия). Генотипи-
рование проводилось методом ПЦР-ПДРФ. По-
лимеразную цепную реакцию (ПЦР) проводили 
в амплификаторе MaxyGene («Axygene», США), 

используя реакционную смесь ScreenMix-HS 
(«Евроген», Россия). Праймеры, условия ПЦР 
и рестрикции указаны в таблице 1.

Для определения содержания нитритов 
и нитратов использовано 82 образца плаз-
мы крови, подобранных случайным образом 
из выборки для генотипирования. В контроль-
ную группу вошли 30 доноров (12 мужчин и 18 
женщин) в возрасте 39 ± 1,63 года. Группа 
пациентов с ЭАГ (I–II стадии) включала 52 че-
ловека (31 мужчина и 21 женщина) в возра-
сте 42 ± 2,78 года. Уровень NOx в плазме, т. е. 
суммарную концентрацию нитратов (NO3

-) 
и нитритов (NO2

-), определяли колориметриче-
ским методом по развитию окраски в реакции 
диазотирования нитритом сульфаниламида, 
входящего в состав реактива Грисса («Ленре-
актив», Россия) [Метельская, Гуманова, 2005]. 
Оптическую плотность раствора измеряли при 
λ 540 нм на микропланшетном ридере CLARIO-
star (BMGLabtech, Германия). Содержание NOx 
рассчитывали по калибровочной кривой. Изме-
рения проводили в 3-кратной аналитической 
повторности.

Концентрацию в плазме крови общего холе-
стерина (ОХС), триацилглицеринов, холесте-
рина липопротеинов высокой плотности опре-
деляли в автоматическом режиме на биохими-
ческом анализаторе COBAS INTEGRA 400 PLUS 
(Roshe Diagnostics GmbH, ФРГ-Австрия-США), 
холестерина липопротеинов низкой плотно-
сти – расчетным методом по: [Friedewald et al., 
1972]. Индекс атерогенности (ИА) рассчитыва-
ли по формуле:

 ИА (усл. ед) = (ОХС – ХСЛПВП) / ХСЛПВП.

Статистическая обработка данных выпол-
нена c использованием программного обес-
печения Statgraphics Centurion. Для оценки 
различий биохимических показателей в груп-
пах исследования и влияния на них генотипов 
использовали непараметрический критерий U 

Таблица 1. Условия ПЦР-ПДРФ анализа
Table 1. Conditions for PCR-RFLP analysis

Ген, SNV
Gene, SNV

Нуклеотидная последовательность 
праймеров 5’….3’

Nucleotide sequence of primers 5 ‘… 3’

Эндонуклеаза, условия 
рестрикции

Endonuclease, 
restriction conditions

Аллели, длина 
фрагментов

Alleles, fragment length

Источник
Source

NOS2
rs1800482

(промотор)
(promoter) 

F: CATATGTATGGGAATACTGTATTTCAG
R: TCTGAACTAGTCACTTGAGG Bso1 (1 e. a.), 55 °С 3 ч С – 573 п. о., G – 437, 

136 п. о.
Levesque 

et al., 1999

NOS2
rs3730017
(7 экзон)
(7 exon) 

F: CTGGGGTCTTCTGAGTGGG
R: TTCTCCCTGGTTTCTCCTG Msp1 (1 e. a.), 37 °С 5 ч С – 470 п. о., Т – 290, 

170, 10 п. о.

Собственный 
дизайн

Own design
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Вилкоксона – Манна – Уитни и дисперсионный 
анализ Краскела – Уоллиса. Проведен корреля-
ционный анализ по Спирмену содержания NOx, 
общего холестерина, холестерина липопроте-
инов низкой плотности, холестерина липопро-
теинов высокой плотности, триацилглицеринов 
и значений ИА. Различия считали достовер-
ными при значении p < 0,05. Возраст доноров 
указан в виде средних значений и стандартной 
ошибки среднего. Показатели содержания ли-
попротеинов и ИА приведены в виде средних 
значений со стандартной ошибкой.

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

Результаты

Согласно значениям рангового коэффици-
ента корреляции Спирмена, имеется тесная 
связь (по шкале Чеддока) между уровнем NOx 
и содержанием ОХС и ХС-ЛПНП в плазме крови 
(табл. 2). Зависимость признаков статистиче-
ски значима.

Дисперсионный анализ по Краскелу – Уол-
лису не выявил влияния уровня оксида азота 
на эти показатели (Test statistic = 26,00 и 21,89; 
р = 0,350 и 0,240 соответственно).

Проанализирован уровень отдельных фрак-
ций липидов в плазме крови здоровых людей 
и больных ЭАГ (I–II стадии), имеющих разные 
аллельные вариации по rs1800482 (-954G>C) 
и rs3730017 (T>C) гена NOS2 (табл. 3). Обна-
ружены значимые различия в содержании ХС-
ЛПВП и значении ИА у больных ЭАГ, носителей 
аллельных вариаций по rs1800482 (-954G>C). 
У лиц, имеющих аллель С, содержание ХС-
ЛПВП в плазме крови существенно мень-
ше, чем у носителей GG-генотипа (р = 0,005). 
ИА в группе пациентов с ЭАГ, имеющих GG-
генотип, оказался значимо ниже по сравнению 
с носителями СС+GC генотипов (р = 0,04). Ди-
сперсионный анализ по Краскелу – Уоллису 
выявил влияние генотипа на содержание ХС-
ЛПВП (Test statistic = 7,90; р = 0,0049) и ИА (Test 
statistic = 4,02; p = 0,045). Содержание ОХС, 
ХС-ЛПНП, ХС-ЛПВП и показатель ИА в группе 
больных и здоровых людей, имеющих разные 
аллельные вариации по rs3730017, не различа-
лись.

Обсуждение

Длительное повышение артериального дав-
ления приводит к проатерогенным нарушениям 
липидного обмена, т. е. к накоплению холесте-
рина липопротеинов очень низкой плотности, 
холестерина липопротеинов низкой плотности 
и снижению содержания холестерина липо-
протеинов высокой плотности [Ослопов и др., 
2013]. Помимо этого, у больных артериальной 
гипертензией (АГ) выявляется повышенный 
уровень метаболитов оксида азота в кровяном 
русле [Люсов и др., 2011; Топчиева и др., 2019]. 
Оба этих процесса, с одной стороны, являются 
следствием развития патогенетических меха-
низмов АГ, а с другой, могут выступать в каче-
стве этиологических факторов этого заболева-
ния. Так, накопление атерогенных фракций ли-
пидов способствует развитию атеросклероза, 
важного фактора повышения давления крови 
[Ослопов и др., 2013]. Высокий уровень NO как 
источника активных форм азота способствует 
повреждению белков, ДНК, воспалению стенок 
сосудов [Habib, Ali, 2011]. Выявленная нами по-
ложительная корреляция уровня ОХС, ХС-ЛПНП 
и содержания NOx в плазме крови подтвержда-
ет немногочисленные литературные данные 
о том, что уровень оксида азота и изменение 
липидного профиля связаны между собой [Al 

Таблица 2. Результаты корреляционного анализа со-
держания фракций липидов и метаболитов оксида 
азота (NOx) в плазме крови
Table 2. The results of the correlation analysis of the lipid 
fractions and nitric oxide metabolites (NOx) content 
in plasma

ОХС
Total 

chole-
sterol

ЛПНП
LDL

ЛПВП
HDL

ТГ
TG NO

ОХС
Total cho-
lesterol

0,8862 0,4729 –0,0525 0,7391

р 0,0033 0,1168 0,8617 0,0142
ЛПНП
LDL 0,8862 0,2727 –0,014 0,6713

р 0,0033 0,3657 0,963 0,026
ЛПВП
HDL 0,4729 0,2727 –0,4965 0,4196

р 0,1168 0,3657 0,0996 0,164
ТГ
TG –0,0525 –0,014 –0,4965 –0,1329

р 0,8617 0,963 0,0996 0,6594
NO 0,7391 0,6713 0,4196 –0,1329
р 0,0142 0,026 0,164 0,6594

Примечание. Здесь и в табл. 3: ОХС – общий холестерин, 
ЛПНП – холестерин липопротеинов низкой плотности, 
ЛПВП – холестерин липопротеинов высокой плотности, 
ТГ – триацилглицерины. NO – оксид азота.
Note. Here and in Tab. 3: Total cholesterol − cholesterol, HDL − 
high density lipoprotein cholesterol, LDL − low density lipopro-
tein cholesterol, TG – triacylglycerol. NO – nitric oxide.
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Gadban et al., 2012; Kumar et al., 2014; Miyata 
et al., 2017].

Оксид азота может напрямую или косвен-
но влиять на липидный спектр. Так, показано, 
что экзогенный NO активирует липазу некото-
рых бактерий и дрожжей [Taskin et al., 2016]. 
Значимую роль в обмене липидов играет ли-
попротеинлипаза (ЛПЛ). ЛПЛ расщепляет ТГ 
самых крупных по размеру и богатых липидами 
липопротеинов плазмы крови – хиломикронов 
и липопротеинов очень низкой плотности. Сни-
жение ее активности может привести к дисли-
пидемии. В культуре адипоцитов, вырабаты-
вающих большое количество фактора некроза 
опухоли (TNFα), наблюдали увеличение уров-
ня NO и подавление в клетках активности ЛПЛ 
[Uchida et al., 1997]. Супрессорный эффект 
усиленного синтеза NO на активность этого 
фермента ослаблялся при добавлении в среду 
культивирования ингибиторов NOS. Поскольку 
ингибитор цГМФ также снижал активность ЛПЛ, 
авторы сделали вывод, что повышенный уро-
вень NO влияет на активность этого фермента 
посредством регуляции продукции цГМФ. Ар-
териальная гипертензия сопровождается вос-
палительным процессом, при котором наблю-
дается увеличение уровня провоспалительных 
цитокинов в плазме крови [Bautista et al., 2005]. 
Провоспалительные цитокины активируют 
NOS2, что приводит к повышенной продукции 

NO [Förstermann, Sessa, 2012]. Вследствие 
этого при АГ повышенный уровень NO, веро-
ятно, также может ингибировать активность 
ЛПЛ. Интересно, что не только высокий уро-
вень NO, вырабатываемый за счет активности 
NOS2, но и его пониженное содержание за счет 
угнетения функций NOS3 у гипертензивных 
крыс способствуют снижению активности ЛПЛ 
и повышению уровня ТГ, ХС-ЛПНП, свободных 
жирных кислот, фосфолипидов [Kumar et al.,  
2014].

Другой механизм, посредством которого NO 
может влиять на уровень разных фракций липи-
дов, – регуляция транскрипционной активности 
генов, кодирующих провоспалительные белки. 
Как уже отмечалось выше, в условиях воспа-
ления NO может активировать факторы транс-
крипции NF-κb, AP-1, регулирующих синтез 
провоспалительных белков и NOS2 [Pfeilschifter 
et al., 2001]. Провоспалительные цитокины, та-
кие как интерлейкин 6, TNFα, в свою очередь, 
могут модулировать активность ряда фер-
ментов липидного обмена и влиять на синтез 
и обмен триацилглицеринов, жирных кислот 
и холестерина [Kern et al., 1995]. Повышение 
уровня TNFa в крови способствует усилению 
продукции активных форм кислорода и актив-
ных форм азота, способствующих гиперокси-
дации липидов [Popa et al., 2007]. Кроме этого, 
в условиях воспаления наблюдается увели-

Таблица 3. Липидный состав плазмы крови здоровых людей и пациентов с ЭАГ – носителей разных генотипов 
по полиморфным вариантам rs1800482 и rs3730017 гена NOS2
Table 3. The lipid composition of the blood plasma of healthy people and patients with EAH – carriers of different 
genotypes according to the polymorphic variants of rs1800482 and rs3730017 of the NOS2 gene

Группы
Groups

Контрольная
Control

ЭАГ (I–II стадии)
EAH (I–II stage) 

Контрольная
Control

ЭАГ (I–II стадии)
EAH (I–II stage) 

Полиморфный 
вариант

Polymorphic 
variant

rs1800482 rs3730017

Генотип
Genotype

GG
(n=18) 

GC+CC 
(n=20) 

GG
(n=46) 

GC+CC 
(n=45) 

CC
(n=23) 

CT+TT
(n=25) 

CC
(n=43) 

CT+TT 
(n=22) 

ОХС, ммоль/л
Total cholesterol,

mmol/l
5,17 ± 0,32 5,13 ± 0,24 6,61 ± 0,28 6,46 ± 0,42 5,85 ± 0,42 5,42 ± 0,34 6,07 ± 0,21 6,58 ± 0,50

ЛПВП, ммоль/л
HDL, mmol/l 1,54 ± 0,15 1,45 ± 0,10 1,46 ± 0,08 1,16 ± 0,07* 1,7 ± 0,65 1,54 ± 0,14 1,28 ± 0,04 1,25 ± 0,07

ЛПНП, ммоль/л
LDL, mmol/l 3,33 ± 0,30 3,30 ± 0,33 4,7 ± 0,36 4,75 ± 0,38 4,02 ± 0,25 3,66 ± 0,29 4,25 ± 0,20 4,26 ± 0,33

ТГ, ммоль/л
TG, mmol/l 1,47 ± 0,20 1,60 ± 0,17 1,67 ± 0,42 2,03 ± 0,35 1,74 ± 0,22 1,26 ± 0,14 1,68 ± 0,12 1,77 ± 0,21

ИА
AI 2,72 ± 0,28 3,51 ± 0,22* 4,46 ± 0,25 5,56 ± 0,41* 3,18 ± 0,28 2,86 ± 0,39 4,13 ± 0,17 4,08 ± 0,29

Примечание. ИА – индекс атерогенности.
*Различия значимы при сравнении с носителями GG-генотипа (р < 0,05).
Note. IA − atherogenicity index.
* Differences are significant when compared with carriers of the GG genotype (p < 0.05).
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чение на поверхности эндотелиальных клеток 
молекул адгезии и проницаемости эндотелия 
для лейкоцитов и ХС-ЛПНП [Wenzel et al., 2011]. 
Все это способствует повреждению и воспа-
лению стенок сосудов, повышению давления  
крови.

Уровень NOx в плазме гипертоников выше, 
чем у нормотоников [Люсов и др., 2011; Топ-
чиева и др., 2020], и может определяться но-
сительством аллельных вариантов гена NOS2 
[Топчиева и др., 2019]. У пациентов с ЭАГ на-
личие в генотипе аллеля С по rs1800482 ас-
социировано с более высоким содержанием 
нитритов и нитратов в плазме крови. У боль-
ных людей, имеющих в генотипе протективный 
в отношении данного заболевания аллель Т 
по rs3730017, содержание NOx ниже, чем у но-
сителей СС-генотипа. Важно, что у пациентов 
с генотипами GC+CC, у которых наблюдается 
более высокий уровень NOx в плазме, оказа-
лось более низкое содержание антиатероген-
ной фракции липидов (ХС-ЛПВП) и более высо-
кое значение индекса атерогенности.

Таким образом, носительство аллельных 
вариаций по rs1800482 может не только предо-
пределять уровень оксида азота в плазме кро-
ви в условиях воспаления, но и влиять на со-
отношение атерогенных и антиатерогенных 
фракций липидов, что, вероятно, является од-
ним из механизмов вовлечения данного поли-
морфного маркера в развитие ЭАГ.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (0218‑2019‑0077).
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КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ

УДК 581.1

ВЛИЯНИЕ МЕТИЛЖАСМОНАТА НА УСТОЙЧИВОСТЬ 
РАСТЕНИЙ ОГУРЦА, ПОДВЕРГНУТЫХ ДЕЙСТВИЮ 
НИЗКОЙ ПОВРЕЖДАЮЩЕЙ ТЕМПЕРАТУРЫ

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

Изучено влияние экзогенного метилжасмоната (МЖ) на растения огурца (Cucumis 
sativus L.), подвергнутые 3-суточному воздействию температуры 4 °C. Показано, 
что температура 4 °C оказывает на проростки повреждающий эффект, вызывая 
значительное увеличение выхода электролитов и необратимое ингибирование ро-
стовых процессов. Одновременно с этим в листьях проростков отмечено усиление 
перекисного окисления липидов, регистрируемое по накоплению малонового ди-
альдегида (МДА). Обработка растений МЖ (1 мкМ), проведенная за сутки до начала 
холодового воздействия, оказывала защитное действие, о чем, в частности, сви-
детельствовало снижение уровня МДА в листьях. Кроме того, на протяжении все-
го периода воздействия на растения холода в этом варианте опыта зафиксирован 
существенно меньший выход электролитов из тканей листьев, а их размеры у об-
работанных МЖ проростков превышали таковые в варианте с воздействием холода 
без предобработки МЖ. Сделан вывод, что МЖ способен снижать негативный эф-
фект низкой повреждающей температуры на растения, и обсуждаются некоторые 
возможные механизмы его защитного действия.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Cucumis sativus L.; метилжасмонат; низкая повреждающая 
температура; выход электролитов; рост; малоновый диальдегид.

A. A. Ignatenko, V. V. Talanova, N. S. Repkina, A. F. Titov. METHYL 
JASMONATE EFFECT ON THE TOLERANCE OF CUCUMBER PLANTS 
EXPOSED TO LOW DAMAGING TEMPERATURE

The effect of exogenous methyl jasmonate (MJ) on cucumber plants (Cucumis sativus 
L.) exposed for 3 days to 4 °C was studied. It was shown that a temperature of 4 °C has 
a damaging effect on seedlings, causing a significant increase in electrolyte leakage 
and irreversible inhibition of growth processes. Along with this, an increase in lipid per-
oxidation was observed in the leaves of the seedlings, as indicated by the accumulation 
of malondialdehyde (MDA). MJ treatment (1 µM) of plants one day before the onset of cold 
exposure had a protective effect evidenced, in particular, by a decrease in the MDA level 
in the leaves. In addition, the leakage of electrolytes from leaf tissues in this case was 
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Введение

Жасмоновую кислоту (ЖК) и ее производ-
ные, в частности метилжасмонат (МЖ), относят 
к эндогенным регуляторам роста и развития 
растений [Тарчевский, 2002; Васюкова, Озе-
рецковская, 2009; Wasternack, 2014]. Жасмо-
наты синтезируются по оксилипиновому пути 
и обнаружены практически во всех органах ра-
стений [Dar et al., 2015]. К настоящему време-
ни установлено их участие в регуляции таких 
процессов, как цветение, созревание плодов, 
формирование луковиц, клубней и корнеклуб-
ней, рост корней, движение листьев, накопле-
ние антоцианов и образование этилена, запуск 
программы старения и др. [Васюкова, Озе-
рецковская, 2009; Wasternack, 2014; Per et al., 
2018]. Обнаружено также, что жасмонаты уча-
ствуют в активизации защитных реакций при 
повреждении растений фитофагами и инфи-
цировании некротрофными патогенами [Was-
ternack, 2014; Dar et al., 2015]. Выявлено, что 
протекторное действие ЖК и ее производных 
в этом случае обусловлено индуцированным 
под их влиянием синтезом широкого спектра 
защитных соединений, таких как ингибиторы 
протеиназ и трипсина, дефензины, лектины, 
тионины, фитоалексины, экстенсины, алкалои-
ды, фенольные соединения и др. [Тарчевский, 
2002; Samota et al., 2017].

В последние годы обнаружено положитель-
ное влияние экзогенных жасмонатов на устой-
чивость растений, подвергнутых действию 
неблагоприятных факторов абиотической при-
роды, включая низкие температуры [Hu et al., 
2013; Shahzad et al., 2015; Per et al., 2018]. Одна-
ко их участие в повышении холодоустойчивости 
исследовано главным образом на плодах ра-
стений. В частности, появились сведения о по-
ложительном влиянии экзогенной ЖК и ее про-
изводных на состояние плодов в условиях их 
низкотемпературного (в особенности длитель-
ного) хранения. Так, показано существенное 
снижение степени холодового повреждения 
плодов томата [Min et al., 2018], лимона [Siboza 
et al., 2014], манго [González-Aguilar et al., 2000], 
граната [Sayyari et al., 2011], абрикоса [Ezzat 

et al., 2017], банана [Zhao et al., 2013] и др. в ре-
зультате их обработки жасмонатами. В гораздо 
меньшей степени исследовано участие жасмо-
натов в ответной реакции интактных растений 
на низкотемпературные воздействия [Li et al., 
2012; Hu et al., 2013; Saydpour, Sayyari, 2016]. 
Остается также открытым вопрос относительно 
механизмов защитного действия этих фитогор-
монов и их соотносительного вклада в процесс 
низкотемпературной адаптации растений.

Цель данного исследования заключалась 
в изучении влияния экзогенного МЖ на реак-
цию типичного представителя теплолюбивых 
растений огурца Cucumis sativus L. на действие 
низкой положительной температуры (4 °С), ко-
торая при продолжительном (сутки и более) 
воздействии оказывает на него повреждающий 
эффект.

Материалы и методы

Опыты проводили на проростках Cucumis 
sativus L. гибрида F1 Зозуля. Растения выращи-
вали в рулонах фильтровальной бумаги в тече-
ние 7 сут на модифицированном питательном 
растворе Кнопа, содержащем 3,15 мМ NH4NO3, 
1,55 мМ KH2PO4, 1,55 мМ MgSO4, 24 мкМ H3BO3, 
21 мкМ FeC6H5O7, 10 мкМ MnSO4, 3,1 мкМ 
CuSO4, 2,55 мкМ (NH4)2MoO4, 1,55 мкМ ZnSO4 
и 5 мМ Ca(OH)2, pH 6,2–6,4, в контролируемых 
условиях при температуре воздуха 22 °С, его 
относительной влажности 60–70 %, освещен-
ности ФАР 180 мкмоль/м2·с и фотопериоде 
14 ч. По достижении недельного возраста ра-
стения в рулонах фильтровальной бумаги по-
мещали на раствор МЖ (Sigma-Aldrich, США) 
и через 1 сут подвергали действию темпера-
туры 4 °С в камере искусственного климата 
(ВКШ-73, Россия), сохраняя прочие условия 
неизменными. Выбор температуры и продол-
жительности (3 сут) ее действия был сделан 
на основании результатов предыдущих ис-
следований [Титов и др., 2006]. Концентрация 
МЖ (1 мкМ) была также выбрана на основании 
предварительных опытов [Игнатенко, 2019]. 
Контролем служили не обработанные МЖ ра-
стения огурца.

significantly lower throughout the entire period of exposure to cold, and leaf sizes in seed-
lings treated with MJ exceeded those in the variant with exposure to cold without MJ 
pretreatment. It is concluded that MJ can reduce the detrimental effect of low damaging 
temperature on plants, and the possible mechanisms of this protective effect are brief-
ly discussed.

K e y w o r d s: Cucumis sativus L.; methyl jasmonate; low damaging temperature; electro-
lyte leakage; growth; malondialdehyde.
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О холодоустойчивости растений судили 
по изменению выхода электролитов из высечек 
семядольных листьев [Гришенкова, Лукаткин, 
2005], который регистрировали с помощью 
кондуктометра (HANNA, Италия).

Для измерения ростовых показателей и рас-
чета площади листовой пластинки использова-
ли общепринятые способы [Практикум…, 1990].

Уровень перекисного окисления липидов 
(ПОЛ) в листьях оценивали с помощью метода, 
основанного на способности малонового ди-
альдегида (МДА) реагировать с тиобарбитуро-
вой кислотой, образуя окрашенный комплекс 
[Stewart, Bewley, 1980].

Повторность в пределах одного варианта 
опыта 5-кратная, при анализе ростовых пока-
зателей – 15-кратная. Каждый опыт повторяли 
не менее 3 раз. Статистическую значимость 
различий между средними значениями уста-
навливали с помощью дисперсионного анализа 
(LSD-тест) с использованием программы Stat-
graphics Plus (version 2.1). На рисунках и в таб-
лице представлены средние арифметические 
значения и их стандартные ошибки. В работе 
обсуждаются величины, статистически значи-
мые при р < 0,05.

Результаты и обсуждение

Одной из главных причин повреждения ра-
стений, особенно теплолюбивых, при действии 
низких температур является нарушение натив-

ной структуры и, как следствие, функциональ-
ной активности клеточных мембран [Чиркова, 
2002; Лось, 2005]. В результате этого повы-
шается их проницаемость и усиливается вы-
ход из клеток ионов и органических веществ 
[Лукаткин, 2002], который обычно оценивают 
по выходу электролитов [Гришенкова, Лукат-
кин, 2005]. В наших опытах показано, что тем-
пература 4 °C оказывает сильный повреждаю-
щий эффект на растения огурца, о чем можно 
судить по резкому увеличению выхода электро-
литов из тканей листьев уже через сутки низко-
температурного воздействия и в еще большей 
степени к концу опыта (почти на порядок через 
2–3 сут) по сравнению с исходным уровнем 
(рис. 1).

Предобработка МЖ оказывала защитное 
действие на проростки огурца, подвергнутые 
действию температуры 4 °C, которое прояв-
лялось в существенном снижении экзосмоса 
электролитов (по сравнению с необработан-
ными проростками). Полученные нами данные 
согласуются с результатами других авторов, 
которые зафиксировали снижение поврежда-
ющего эффекта низких температур на целост-
ность мембран клеток с помощью экзогенных 
жасмонатов. Например, уменьшение выхо-
да электролитов при обработке плодов МЖ 
в условиях длительного (20 сут и более) низко-
температурного хранения обнаружено у манго 
[González-Aguilar et al., 2000], граната [Sayyari 
et al., 2011], персика [Jin et al., 2013] и томата 

Рис. 1. Влияние МЖ (1 мкМ) на выход электролитов из семядоль-
ных листьев огурца, подвергнутых действию температуры 4 °С.
Здесь и далее латинскими буквами отмечены статистически значимые 
различия между средними значениями при p < 0,05

Fig. 1. The effect of MJ (1 µM) on the electrolytes leakage from 
the cotyledon leaves of cucumber exposed to temperature of 4 °C.
Here and Fig. 2 different Latin letters indicate statistically significant differences 
between the average values at p < 0.05
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[Zhang et al., 2016]. Что касается других частей 
и органов растений, то имеются лишь еди-
ничные данные о снижении негативного воз-
действия холода под влиянием МЖ на плаз-
малемму клеток растений огурца [Saydpour, 
Sayyari, 2016] и риса [Lee et al., 1996]. Также из-
вестно, что МЖ оказывает защитное действие 
и на мембраны органелл клеток, в частности 
хлоропластов и митохондрий, препятствуя их 
разрушению под воздействием низкой темпе-
ратуры [Li et al., 2012].

Как известно, одной из неспецифических 
реакций растений на действие низких темпера-
тур является торможение ростовых процессов 
[Чиркова, 2002]. Более того, у холодостойких 
растений, в частности озимых злаков, перво-
начальное торможение роста является необхо-
димым условием для успешного осуществле-
ния низкотемпературной адаптации, которое 
в дальнейшем может сменяться частичным 
возобновлением ростовых процессов в случае 
увеличения продолжительности низкотемпера-
турного воздействия [Венжик и др., 2012] или 
после его прекращения [Шибаева и др., 2019]. 
В отличие от этого при охлаждении теплолю-
бивых растений восстановление ростовых про-
цессов происходит значительно медленнее 
(и только в случае действия закаливающих тем-
ператур) или не происходит вообще (при повре-
ждающих воздействиях) [Игнатенко и др., 2016; 
Шибаева и др., 2019]. В наших опытах останов-
ка ростовых процессов, фиксируемая по изме-
нению длины и площади семядольных листьев, 
отмечена уже через 1 сут низкотемпературно-
го воздействия (табл.). В дальнейшем возоб-
новление роста не происходило, а некоторое 
уменьшение длины и площади семядольных 
листьев огурца с увеличением экспозиции при 
4 °С связано с потерей тургора и сморщивани-
ем листовой пластины, а также со стандартным 
способом измерения линейных параметров 
листа (табл.). Укажем, что в контрольном вари-
анте, в котором растения находились при опти-
мальной температуре (22 °С), прирост длины 
и площади семядольных листьев был зафикси-

рован уже через 1 сут. К концу опыта (3 сут) раз-
меры листьев увеличились относительно исход-
ного уровня на 20 % (длина) и 30 % (площадь).

Под влиянием экзогенного МЖ длина и пло-
щадь семядольных листьев растений, подверг-
нутых действию температуры 4 °С, снижались 
в меньшей степени, чем в варианте с темпе-
ратурой 4 °С, но без МЖ (табл.). Отметим, что 
о сходном защитном эффекте МЖ ранее со-
общалось в работе Li с соавт. [2012], которые 
показали, что у обработанных МЖ и подверг-
нутых действию температуры 8 °C растений 
огурца не происходит значительного снижения 
сырой и сухой биомассы листьев, как это на-
блюдалось в варианте без предобработки МЖ. 
Как показывают исследования, влияние экзо-
генных жасмонатов на ростовые процессы ра-
стений как в обычных, так и в неблагоприятных 
условиях в значительной степени обусловлено 
их участием в регуляции гормонального балан-
са [Шакирова и др., 2008]. Не исключено, что 
и в нашем опыте проявление защитного эф-
фекта МЖ в отношении роста огурца в услови-
ях низкотемпературного стресса было связано 
с его участием в регуляции содержания других 
фитогормонов, однако это требует специаль-
ной проверки.

Как отмечалось выше, одной из главных при-
чин повреждения растений при действии низ-
ких температур является нарушение структуры 
клеточных мембран [Чиркова, 2002; Лось, 2005]. 
Последнее, в частности, обусловлено дейст-
вием на них активных форм кислорода (АФК), 
вызывающих ПОЛ плазмалеммы и мембран ор-
ганелл, что приводит к утечке клеточного содер-
жимого и смерти клетки [Лукаткин, 2002]. Уси-
ление генерации АФК обнаружено при действии 
на растения различных стресс-факторов, в том 
числе низких температур [Li et al., 2012; Колупа-
ев и др., 2018; Min et al., 2018]. В наших опытах 
оказалось, что как кратковременное (часы), так 
и более длительное (дни) действие темпера-
туры 4 °С на проростки огурца вызывало нако-
пление МДА в листьях. К концу опыта (3 сут) его 
уровень значительно возрастал и превышал ис-

Влияние МЖ (1 мкМ) на размер семядольных листьев огурца, подвергнутых действию температуры 4 °С
The effect of MJ (1 µM) on the size of cotyledon leaves of cucumber exposed to temperature of 4 °C

Экспозиция, сут
Exposition,

days

Длина семядольных листьев, см
Length of cotyledon leaves, cm

Площадь семядольных листьев, см2

Area of cotyledon leaves, cm2

4 °С 4 °С + МЖ
4 °С + MJ 4 °С 4 °С + МЖ

4 °С + MJ
0 3,16 ± 0,02b 3,22 ± 0,02a 4,01 ± 0,05b 4,15 ± 0,05a
1 2,89 ± 0,03e 3,03 ± 0,03c 3,46 ± 0,10d 3,70 ± 0,07c
2 2,84 ± 0,02e 2,92 ± 0,04de 3,05 ± 0,06f 3,20 ± 0,05e
3 2,70 ± 0,06f 2,86 ± 0,05e 2,76 ± 0,06 g 3,03 ± 0,06ef
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ходный уровень более чем в 4 раза (рис. 2). Ве-
роятно, это явилось одной из причин поврежде-
ния клеточных мембран, в результате которого 
они утрачивали избирательную проницаемость, 
о чем свидетельствует высокая корреляция 
между уровнем МДА и выходом электролитов 
из тканей листьев (r = 0,89).

Предобработка МЖ растений огурца, нахо-
дящихся в оптимальных температурных усло-
виях (22 °C), вызывала незначительное увели-
чение содержания МДА (рис. 2), что, вероятно, 
было обусловлено некоторым усилением про-
дукции АФК в клетках. Так, например, в работе 
Карпец с соавт. [2014] показано, что под влия-
нием ЖК в колеоптилах пшеницы наблюдалось 
повышение генерации супероксидного радика-
ла. Как известно, кратковременное и неболь-
шое повышение содержания АФК в клетках мо-
жет выступать в качестве сигнала, активизиру-
ющего защитно-приспособительные реакции 
растений, в том числе усиление работы анти-
оксидантной системы [Prasad et al., 1994; Foy-
er, Noctor, 2009; Bhattacharjee, 2014; Колупаев 
и др., 2018]. Это, в свою очередь, способствует 
снижению уровня окислительного стресса, кос-
венным подтверждением чего служат данные, 
характеризующие динамику содержания МДА 
в листьях растений, обработанных МЖ, при их 
помещении в низкотемпературные условия. 
Так, в течение всего периода действия темпе-
ратуры 4 °C уровень МДА в их листьях был ниже, 
чем у необработанных проростков (рис. 2). Бо-
лее того, в условиях холодового стресса МЖ 
препятствовал интенсивному развитию ПОЛ, 
о чем говорит отсутствие повышения содер-
жания МДА в начальный период (часы и 1 сут) 

действия температуры 4 °C, в отличие от вари-
анта без обработки МЖ (рис. 2). Однако отме-
тим, что при продолжительном действии (2 и 3 
сут) температуры 4 °С даже в присутствии МЖ 
в листьях проростков происходило значитель-
ное увеличение содержания МДА, что, по всей 
видимости, и приводило к необратимому на-
рушению структуры клеточных мембран и, как 
следствие, к усиленной утечке растворенных 
веществ из клеток, их обезвоживанию и гибе-
ли. Предположительно, гибель растений огур-
ца в условиях продолжительного действия тем-
пературы 4 °С могла быть обусловлена прежде 
всего усилением окислительных процессов 
в клетках и тканях корня, который у теплолюби-
вых растений отличается высокой чувствитель-
ностью к холоду [Балагурова и др., 2001; Попов 
и др., 2010; Титов, Таланова, 2011].

Таким образом, на основании полученных 
данных можно заключить, что предобработка 
растений огурца МЖ уменьшает повреждаю-
щий эффект низкой температуры, вызывая ак-
тивизацию защитно-приспособительных меха-
низмов. Последнее, в частности, находит свое 
выражение в меньшем торможении ростовых 
процессов под влиянием низкой температуры 
и снижении уровня окислительного стресса.

Исследования выполнены с использовани‑
ем оборудования Центра коллективного поль‑
зования Федерального исследовательского 
центра «Карельский научный центр Российской 
академии наук». Финансовое обеспечение ис‑
следований осуществлялось из средств феде‑
рального бюджета на выполнение государст‑
венного задания (0218‑2019‑0074).

Рис. 2. Влияние МЖ (1 мкМ) на содержание МДА в семядольных 
листьях огурца, подвергнутых действию низкой температуры 4 °С
Fig. 2. The influence of MJ (1 µM) on the MDA content in the cotyledon 
leaves of cucumber exposed to temperature of 4 °C
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ВЛИЯНИЕ ИОНОВ КАДМИЯ НА ПРОРАСТАНИЕ СЕМЯН 
КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ И БЕРЕЗЫ ПОВИСЛОЙ

Л. В. Ветчинникова1, А. Ф. Титов2,3

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

Изучали влияние ионов кадмия (от 10–6 до 10–3 М) на прорастание семян и рост про-
ростков карельской березы B. pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti и бе-
резы повислой Betula pendula Roth (сем. Betulaceae). Показано, что даже в низких 
концентрациях кадмий снижает энергию прорастания, абсолютную всхожесть се-
мян, размер гипокотиля и зародышевого корешка. Наиболее токсичной оказалась 
концентрация кадмия 10–3 М, причем степень подавления прорастания семян была 
меньше при его воздействии в течение трех суток, чем семи. При более продолжи-
тельном действии (15 сут) ионы кадмия полностью ингибировали рост зародыша, 
а самая высокая концентрация (10–3 М) оказалась для семян летальной. Выявлены 
определенные количественные различия в реакции растений карельской березы 
и березы повислой на действие ионов кадмия, которые очевидно отражают их био-
логические особенности.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: B. pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti, Betula pen‑
dula Roth; кадмий; семена; энергия прорастания; всхожесть; ростовые процессы.

L. V. Vetchinnikova, A. F. Titov. EFFECT OF CADMIUM IONS ON THE 
GERMINATION OF KARELIAN BIRCH AND SILVER BIRCH SEEDS

The effect of cadmium ions (from 10–6 to 10–3 M) on seed germination and early de-
velopment of seedlings was studied in Karelian birch B. pendula Roth var. carelica 
(Mercklin) Hämet-Ahti and silver birch Betula pendula Roth. It has been shown that even 
low concentrations of cadmium reduce the germination energy, germination percent-
age, hypocotyl and germinal root sizes. The most toxic concentration of cadmium was 
10–3 M, and the suppression of seed germination was less pronounced when the expo-
sure lasted for 3 days vs. 7 days. A longer impact (15 days) of cadmium ions completely 
inhibited embryo development, and the highest concentration (10–3 M) proved to be lethal 
to the seeds. Certain quantitative differences were revealed in the reaction of Karelian 
birch and silver birch plants to the action of cadmium ions, which obviously reflect the bio-
logical distinctions between these forms of birch.

K e y w o r d s: B. pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hämet-Ahti; Betula pendula Roth; 
cadmium; seeds; germination energy; germination percentage; growth processes.
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Введение

Бурное развитие промышленности во вто-
рой половине XX века и значительное усиление 
антропогенного пресса на природу повлекли за 
собой резкое ухудшение экологической обста-
новки во многих регионах планеты, в т. ч. вслед-
ствие загрязнения окружающей среды. Среди 
многочисленных загрязнителей наиболее ток-
сичными считаются выбросы промышленных 
предприятий, содержащие тяжелые металлы 
[Vassilev, 2002; Титов и др., 2007, 2014; Сере-
гин, 2009; Hassan, Aarts, 2011; Ильин, 2012; 
Казнина, 2016; Cadmium…, 2019 и др.]. Тяже-
лые металлы поступают в окружающую среду 
преимущественно в нерастворимой форме, од-
нако в ходе атмосферного переноса происхо-
дит постепенное их выщелачивание и переход 
из минеральной в ионную водорастворимую 
форму. В дальнейшем они поглощаются расте-
ниями, и по мере их накопления это становится 
реальной угрозой не только для самих расте-
ний, но и для животных и человека. Среди тя-
желых металлов одним из наиболее токсичных 
и опасных считается кадмий, поскольку он до-
статочно легко поступает в растения, обладает 
высоким кумулятивным эффектом, не подвер-
гается биодеградации и практически не выво-
дится из организма [Das et al., 1997; Серегин, 
2001; Benavides et al., 2005; Головко и др., 2008; 
Казнина, Титов, 2013].

Береза, как известно, может в естественной 
среде активно расселяться на значительных 
по площади территориях, включая загрязнен-
ные тяжелыми металлами [Ташекова, Торопов, 
2017]. Она не является их аккумулятором, од-
нако способна накапливать довольно большое 
количество тяжелых металлов в органах и тка-
нях, например, надземной части [Rosselli et al., 
2003; Кузнецова и др., 2015; Григорьева, 2015], 
без явных признаков нарушения метаболизма, 
благодаря чему считается металлоустойчивым 
растением [Kopponen et al., 2001; Вострикова, 
2009]. Более того, в литературе имеются реко-
мендации использовать корневую меристему 
проростков семян березы повислой [Калаев 
и др., 2006; Вострикова, 2009] для проведения 
цитогенетического мониторинга, направлен-
ного на регистрацию фенотипических прояв-
лений хромосомных аномалий и при оценке их 
распространения в популяциях. Преимущест-
ва березы, как и других древесных видов, об-
условлены тем, что они являются многолетни-
ми растениями и возможные изменения в их 
тканях отражают характер длительного воз-
действия (и последействия) тех или иных фак-
торов. Однако в тех случаях, когда речь идет 

о нарушении у древесных растений физиологи-
ческих процессов, вызванных тяжелыми метал-
лами, удобной биологической моделью могут 
выступать прорастающие семена, всхожесть 
и энергия прорастания которых, а также рост 
проростков на начальном этапе развития легко 
поддаются регистрации.

Исходя из вышеизложенного, нами прове-
дено изучение влияния ионов кадмия на про-
растание семян и рост проростков карельской 
березы B. pendula Roth var. carelica (Mercklin) 
Hämet-Ahti и березы повислой Betula pendula 
Roth.

Материалы и методы

Материалом для исследований служили се-
мена B. pendula var. carelica и B. pendula, полу-
ченные в результате контролируемого опыле-
ния деревьев, типичных для изученных видов. 
Добавим, что, несмотря на существующее пока 
латинское название, карельскую березу мы 
также относим к таксономическому рангу вида 
в соответствии с его общепринятыми биоло-
гическими критериями [Ветчинникова, Титов, 
2020].

Семена проращивали в лабораторных усло-
виях на растворах уксуснокислой соли кадмия 
(Cd2+) в концентрациях 10–6, 10–5, 10–4 и 10–3 М. 
Выбор соли, содержащей ацетат-ионы, об-
условлен их наименьшей токсичностью для ра-
стений по сравнению с другими анионами [Ка-
линин, 1989; Кагарманов, 1995; Казнина, 2016 
и др.]. Поэтому наблюдаемый в этом случае 
биологический эффект почти целиком опре-
делялся действием ионов кадмия. Диапазон 
изученных концентраций металла варьировал 
от природной фоновой величины до критиче-
ской для жизнедеятельности растений. Для 
проращивания семян контрольного варианта 
использовали дистиллированную воду без до-
бавления кадмия. Проращивание семян осу-
ществляли на специальной установке в чашках 
Петри. Повторность в пределах одного вариан-
та составляла 50 семян, опыт повторяли три-
жды.

О реакции семян на действие кадмия судили 
по энергии прорастания (на 7-е сут) и всхоже-
сти семян на 3-и и 15-е сут (абсолютная всхо-
жесть) от начала проращивания, а также по из-
менению линейных размеров зародышевого 
корешка и гипокотиля (на 7-е сут от начала про-
ращивания). Статистическую обработку данных 
осуществляли с помощью общепринятых мето-
дов с использованием пакета программ Micro-
soft Excel. На рисунках представлены средние 
значения и их стандартные ошибки.
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Результаты и обсуждение

Проведенные исследования показали, что 
в условиях лабораторного опыта ионы кадмия 
оказывали ощутимое влияние на прорастание 
семян изученных видов березы, что проявлялось 
в снижении их абсолютной всхожести и энергии 
прорастания, уменьшении размеров пророст-
ков, а также в торможении начальной стадии 
онтогенеза. При этом с увеличением концент-
рации металла наблюдалось усиление его инги-
бирующего действия. Так, если при использова-
нии концентраций кадмия 10–6, 10–5 и 10–4 М ак-
тивное прорастание семян было зафиксировано 
на 3-и сут, то при применении концентрации 
10–3 М наблюдали ярко выраженную задержку 
прорастания: лишь единичные семена после на-
бухания характеризовались как «проклюнувши-
еся», а спустя 15 сут их развитие прекращалось 
совсем (табл.). Соответственно ионы кадмия 
оказывали негативное влияние и на энергию 
прорастания семян карельской березы.

Так, энергия прорастания семян карельской 
березы (7-е сут) в контрольном варианте со-
ставила более 55 % (рис. 1). Но под влиянием 
кадмия она заметно снижалась. При этом в ва-
рианте с наибольшей концентрацией металла 
(10–3 М) прорастание составляло не более 10 % 
или не происходило вообще.

У березы повислой зависимость воздейст-
вия ионов кадмия от их концентрации на энер-
гию прорастания семян оказалась сходной 

с таковой у карельской березы, с той лишь раз-
ницей, что значения ее показателей по срав-
нению с последней были почти в 1,5 раза ниже 
(включая контроль) (рис. 1). В концентрациях 
10–6 и 10–5 М кадмий также слабо влиял на энер-
гию прорастания и абсолютную всхожесть се-
мян березы повислой. Увеличение концентра-
ции металла в растворе до 10–4 М приводило 
к заметному снижению всхожести семян, а до 
10–3 М – к полному ее подавлению (табл.).

Скорость роста и формирования пророст-
ков у карельской березы оказались также срав-

Влияние кадмия на всхожесть семян карельской бе-
резы и березы повислой
The influence of cadmium on the germination of seeds 
of Karelian birch and silver birch
Концентрация 
кадмия, M
Cadmium con-
centration, M

Количество пророс-
ших семян, в %

Number of germinated seeds, in %
карельская 

береза
Karelian birch

береза 
повислая
silver birch

3 сут
3 day

15 сут*
15 day*

3 сут
3 day

15 сут*
15 day*

0 (контроль) (control) 45,0 74,3 7,4 48,0
10–6 46,0 71,0 31,0 46,8
10–5 41,4 73,3 26,6 43,4
10–4 37,6 60,6 20,6 36,0
10–3 16,8 0,0 11,3 0,0

Примечание. *Абсолютная всхожесть семян.
Note. *Аbsolute germination of seeds.

Рис. 1. Влияние кадмия на энергию прорастания семян карельской 
березы и березы повислой
Fig. 1. The effect of cadmium on the germination energy of seeds 
of Karelian birch and silver birch

10–6 10–5 10–4 10–30
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нительно устойчивыми по отношению к ионам 
кадмия. В частности, на 7-е сут в концентра-
циях 10–6 и 10–5 М кадмий или не влиял на рост 
зародышевого корешка, который, как прави-
ло, появляется из семени первым, или слабо 
его стимулировал (рис. 2). При использова-
нии концентрации 10–4 М отмечено заметное 
ингибирование роста зародышевого кореш-
ка (на 30 %), а в варианте с концентрацией 
10–3 М происходило полное подавление его  
развития.

Размеры гипокотиля у карельской бере-
зы при использовании низких концентраций 
кадмия (10–6, 10–5 М) практически не отлича-
лись от таковых в контроле, но по абсолютным 
значениям они почти вдвое превышали дли-
ну зародышевого корешка. Снижение вели-
чины прироста гипокотиля (в 1,5 раза) через 
7 сут отмечено при применении концентрации 
кадмия, равной 10–4 М, а почти полное тормо-
жение – в варианте с концентрацией металла 
10–3 М (рис. 3). Более активный рост гипокоти-
ля по сравнению с зародышевым корешком, 
по всей вероятности, обусловлен тем, что бе-
реза, как и ряд других видов, характеризуется 
надземным (эпигейным) прорастанием. В этом 
случае на ранних этапах развития растений 
гипокотиль играет ключевую роль, прорастая 
из семени в виде петлеобразного изгиба, бла-
годаря которому легко «пробивает» слой почвы 
и «выносит» семядоли вместе с зародышевой 
почкой на поверхность.

У березы повислой по сравнению с карель-
ской березой кадмий в изученном диапазоне 
концентраций в бóльшей степени оказывал 
стимулирующее влияние на рост проростков 
(рис. 2, 3). В частности, если на 7-е сут в конт-
рольном варианте длина зародышевого кореш-
ка и гипокотиля не превышала 4 и 6 мм соот-
ветственно (и была почти в 2 раза меньше, чем 
у карельской березы), то в опытном – с исполь-
зованием концентраций 10–6 и 10–5 М – разме-
ры проростков увеличились более чем в 2 раза. 
Но положительное воздействие кадмия на рост 
гипокотиля у березы повислой было слабее, 
чем на рост корней. Ранее эффект стимулиро-
вания малыми дозами тяжелых металлов отме-
чен у ряда представителей культурных расте-
ний [Atici et al., 2005; Dong et al., 2005; Казнина, 
2016 и др.]. Вместе с тем у березы повислой, 
так же как и у карельской березы, при исполь-
зовании наибольшей из изученных концентра-
ций (10–3 М) кадмий ингибировал начальный 
рост зародыша, препятствуя дальнейшему 
прорастанию семян.

Добавим, что на начальных этапах онтогене-
за обоих видов березы влияние ионов кадмия 
на процессы роста и развития семян усилива-
лось с увеличением продолжительности его 
действия, однако степень токсичности зави-
села от применяемой концентрации. Так, при 
использовании концентраций от 10–6 до 10–4 М 
кадмий в течение всего опыта оказывал нега-
тивное воздействие на начальный рост про-

Рис. 2. Влияние кадмия на размер зародышевого корешка у пророст-
ков карельской березы и березы повислой
Fig. 2. The effect of cadmium on the size of the germinal root in seedlings 
of Karelian birch and silver birch

10–6 10–5 10–4 10–30
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ростков, но оно не приводило к летальному 
исходу (табл.). По всей вероятности, это об-
условлено тем, что семенная оболочка высту-
пала существенным барьером для поглощения 
ионов кадмия. Ранее на примере травянистых 
и сельскохозяйственных растений убедитель-
но показано, что прорастание семян является 
наиболее устойчивым процессом к действию 
тяжелых металлов именно потому, что ионы 
металла не способны проникать внутрь семени 
и остаются в клеточных стенках семенной обо-
лочки [Холодова и др., 2005; Титов и др., 2007, 
2014; Казнина, 2016]. Однако после набухания 
ее целостность нарушается, а проницаемость 
увеличивается. Заметим, что в семенах бере-
зы из-за отсутствия эндосперма первоначаль-
но запас питательных веществ зародыш по-
лучает непосредственно из семядолей, после 
прорастания – за счет зародышевого кореш-
ка из окружающей среды. Не исключено, что 
по этой причине в наших опытах спустя 15 сут 
в варианте с концентрацией кадмия 10–4 М на-
блюдалось побурение зачаточных корешков, 
свидетельствующее о токсичном воздействии 
металла на проростки в зависимости не только 
от его концентрации, но и от продолжительно-
сти действия.

Таким образом, в целом характер реакции 
семян обоих видов березы на действие кадмия 
оказался однотипным: с повышением концент-
рации металла снижается энергия прорастания 
и абсолютная всхожесть семян, замедляется 

рост зачаточных органов проростков. Наблю-
даемые при этом различия носили только ко-
личественный характер. Например, у березы 
повислой на 7-е сут после начала проращива-
ния отмечено положительное влияние низких 
концентраций кадмия (10–5 М) на рост пророст-
ков: длина гипокотиля была более чем на 25 % 
выше, чем в контроле, что не наблюдалось у ка-
рельской березы.

Данные о снижении энергии прорастания 
семян у обоих видов березы относительно 
контрольного варианта свидетельствуют, что 
отрицательное влияние кадмия на ростовые 
процессы, не фиксируемое визуально, по всей 
вероятности, может иметь место и при приме-
нении низких концентраций металла. Основны-
ми негативными эффектами кадмия (как и тя-
желых металлов в целом) на процесс деления 
клеток считаются: снижение интенсивности 
клеточного деления, уменьшение количества 
клеток на всех фазах митоза, увеличение про-
должительности отдельных фаз и всего мито-
тического цикла [Серегин, Иванов, 2001; Титов 
и др., 2014 и др.]. Помимо прочего такие из-
менения могут быть связанными еще и с по-
вреждением хромосом и/или с неравным их 
расхождением к полюсам клетки [Калаев и др., 
2006; Баранова, 2015 и др.]. Однако благода-
ря существованию различных защитно-при-
способительных и компенсаторных механиз-
мов растения березы способны расти и раз-
виваться в присутствии достаточно высоких 

Рис. 3. Влияние кадмия на размер гипокотиля у проростков карель-
ской березы и березы повислой
Fig. 3. The effect of cadmium on the size of hypocotyl in seedlings 
of Karelian birch and silver birch

10–6 10–5 10–4 10–30
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концентраций кадмия в среде, что свидетель-
ствует об их относительно высокой металло- 
устойчивости.

Заключение

Результаты проведенного исследования 
показали, что ионы кадмия оказывают на про-
растание семян карельской березы и березы 
повислой ингибирующее действие, характер 
и сила которого зависят от концентрации ме-
талла и продолжительности его действия. Даже 
в низких концентрациях (10–6, 10–5 М) ионы кад-
мия снижают энергию прорастания и абсолют-
ную всхожесть семян карельской березы и бе-
резы повислой. При применении более высоких 
концентраций металла (10–4 и особенно 10–3 М) 
отмечено не только замедление процесса про-
растания семян, но и торможение роста зача-
точных органов. Вместе с тем зафиксировано 
небольшое стимулирующее влияние низких 
концентраций ионов кадмия на размеры зача-
точного корешка и гипокотиля у березы повис-
лой, что не наблюдалось у карельской березы. 
Некоторые количественные различия, выяв-
ленные в реакции растений карельской березы 
и березы повислой на действие ионов кадмия, 
очевидно отражают биологические особенно-
сти этих видов. В целом, несмотря на то, что 
семена березы не имеют твердой оболочки, 
а зародыш – эндосперма, они способны про-
растать при концентрации кадмия во внешней 
среде от 10–6 до 10–4 М, что свидетельствует 
об их достаточно высокой устойчивости к это-
му металлу. Токсичной оказалась наибольшая 
из изученных концентрация кадмия – 10–3 М. 
Результаты опытов позволяют также говорить 
о потенциальной возможности использования 
семян карельской березы для создания план-
таций целевого назначения, а березы повис-
лой – для лесовосстановления на территориях, 
загрязненных тяжелыми металлами, в частно-
сти кадмием.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (Институт леса КарНЦ РАН, 
Институт биологии КарНЦ РАН, Отдел ком‑
плексных научных исследований КарНЦ РАН).
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17 февраля 2020 г. ушла из жизни доктор 
биологических наук, главный научный сотруд-
ник лаборатории экологической физиологии 
растений Института биологии Карельского на-
учного центра РАН Вера Викторовна Таланова.

В. В. Таланова родилась 23 июля 1953 г. 
в д. Стешевская Пудожского района КФССР. 
В 1970 году окончила среднюю школу № 9 г. Пет-
розаводска и поступила на биологический фа-
культет Петрозаводского государственного уни-
верситета. В 1975 году после окончания учебы 
в вузе она была принята на постоянную работу 

в лабораторию физиологии и экологии растений 
ИБ КарНЦ РАН, где и прошла вся ее професси-
ональная трудовая деятельность (более 40 лет).

С первых дней работы в лаборатории 
В. В. Таланова активно включилась в исследо-
вания, направленные на изучение устойчивости 
растений к низким и высоким температурам. 
С 1979 по 1982 г. под руководством С. Н. Дроз-
дова и А. Ф. Титова Вера Викторовна проходи-
ла аспирантскую подготовку по специальности 
«физиология растений» и в 1985 году успешно 
защитила кандидатскую диссертацию по теме 
«Эколого-физиологические аспекты устойчи-
вости томатов к низким и высоким температу-
рам (ранние этапы развития)».

В дальнейшем В. В. Таланова на протяжении 
многих лет возглавляла один из разделов темы 
НИР лаборатории. Под ее руководством изуча-
лись структурные и функциональные измене-
ния фотосинтетического аппарата растений, 
происходящие под влиянием неблагоприятных 
температур; выявлен целый ряд физиолого-
биохимических и молекулярно-генетических 
механизмов устойчивости растений к низким 
температурам и высоким концентрациям тя-
желых металлов. Особое внимание Вера Вик-
торовна уделяла изучению роли фитогормонов 
в механизмах адаптации растений к неблаго-
приятным воздействиям. Важным итогом мно-
голетней работы в этом направлении явилась 
докторская диссертация на тему «Фитогор-
моны как регуляторы устойчивости растений 
к неблагоприятным факторам среды», которая 
была успешно защищена в 2009 году.

В. В. Таланова была высококвалифициро-
ванным специалистом в области экологиче-
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ской физиологии и биохимии растений. Ею на-
писано и опубликовано (самостоятельно и в со-
авторстве) около 300 научных работ, включая 
монографии, учебные пособия, статьи в веду-
щих российских и международных журналах, 
зарегистрированы две базы данных.

Наряду с научно-исследовательской рабо-
той В. В. Таланова активно занималась науч-
но-организационной, экспертной и педагоги-
ческой деятельностью. Многие годы она была 
членом Ученого совета ИБ КарНЦ РАН, а также 
членом специализированного диссертаци-
онного совета ДМ 212.087.02 по защите док-
торских и кандидатских диссертаций по спе-
циальностям «биохимия» и «физиология» при 
Карельской государственной педагогической 
академии (КГПА). Под ее руководством защи-

щено две кандидатских диссертации, написан 
целый ряд дипломных работ. На протяжении 
нескольких лет Вера Викторовна вела лабора-
торные и практические занятия у студентов ес-
тественно-географического факультета КГПА.

За большие достижения в научной деятель-
ности Вера Викторовна награждена Почетной 
грамотой РАН, Почетной грамотой Республики 
Карелия и Почетными грамотами КарНЦ РАН.

Светлая память о Вере Викторовне Талано-
вой сохранится в сердцах коллег по лабора-
тории, сотрудников Института биологии и Ка-
рельского научного центра РАН.

Лаборатория экологической 
физиологии растений, 
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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 представляются в редакцию лично (г. Петрозаводск, ул. Пушкинская, 11, 
каб. 502).
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ОБЩИЙ ПОРЯДОК РАСПОЛОЖЕНИЯ ЧАСТЕЙ СТАТЬИ

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ 1-Й СТРАНИЦЫ

УДК 631.53.027.32:635.63

ВЛИЯНИЕ РАЗЛИЧНЫХ РЕЖИМОВ ПРЕДПОСЕВНОГО ЗАКАЛИВАНИЯ СЕМЯН  
НА ХОЛОДОУСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ ОГУРЦА

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

1 Институт биологии Карельского научного центра РАН

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

Аннотация на русском языке

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

Аннотация на английском языке

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

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ТАБЛИЦЫ

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

Показатель 
Index

Контроль
Control

Охлаждение 
проростков

Seedling chilling

Охлаждение 
корней

Root chilling
Площадь среза хлоропласта, мкм2

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

Площадь среза митохондрии, мкм2

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

Площадь среза пероксисомы, мкм2

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

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

9 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

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

8 ± 1 8 ± 1 10 ± 1

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

2 ± 0,3 2 ± 0,3 3 ± 0,4

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

ОБРАЗЕЦ ОФОРМЛЕНИЯ ПОДПИСИ К РИСУНКУ

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

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

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